
ПАРАЗИТОЛОГИЯ, 40, 6, 2006 

УДК 576.895.42 

МОРФОЛОГИЯ КЛЕЩЕЙ-ПАРАЗИТЕНГОН 
(ACARIFORMES: PARASITENGONA) 

И ИХ ВОЗМОЖНЫЙ ЭВОЛЮЦИОННЫЙ СЦЕНАРИЙ 

© А. Б. Шатров 

На основе анализа морфологии и биологии представителей паразитенгон, прежде 
всего краснотелок, микротромбидиид и водяных клещей, сделана попытка по-новому 
оценить возможный эволюционный сценарий в этой группе высших акариформных 
клещей. Предположено, что очень древняя предковая группа, обладая колюще-сосу-
щим ротовым аппаратом, мало дифференцированной мешковидной средней кишкой 
и способностью к внекишечному пищеварению, питалась мелкими почвенными чле-
нистоногими на всех фазах жизненного цикла. В дальнейшем благоприятные условия 
питания взрослой фазы привели к обогащению яиц желтком и их измельчанию, что 
привело к афагии личинки I и измельчанию личинки II и вызвало необходимость 
усиленного питания этой личинки для продолжения онтогенеза. В таком состоянии 
эта группа первичных паразитенгон сразу разделилась на несколько крупных парафи-
летических ветвей. Большинство из них сохранило питание на членистоногих с пере-
ходом личинки к однократному более эффективному паразитическому питанию на 
этой группе хозяев и развитием дополнительных специализаций. Одна же ветвь пер-
вичных паразитенгон пошла по пути приспособления личинок к питанию на позво-
ночных, на которых они стали нападать в условиях пастбища. Последнее обусловило 
ряд морфофункциональных упрощений у клещей этой группы (Trombiculidae) и в то 
же время их значительный биологический прогресс. Сходная динамика онтогенеза и 
синхронная редукция определенных стадий развития у всех паразитенгон свидетель-
ствуют вместе с тем о том, что в целом Parasitengona — это монофилетический так-
сон. 

Клещи-паразитенгоны (Parasitengona) в таксономическом ранге когорты 
(Вайнштейн, 1978) или субкогорты (Krantz, 1978) подотряда Actinedida, объ-
единяющие ряд надсемейств высших акариформных клещей, чрезвычай-
но своеобразная и достаточно обособленная группа членистоногих. От дру-
гих Acariformes они отличаются целым рядом уникальных биологических и 
морфологических особенностей. Для всех паразитенгон характерны следую-
щие синапоморфии (Witte, 1991): редуцированные прото- и тритонимфа, 
паразитическая личинка, отсутствие саккулюса у коксальных желез (Alberti, 
Storch, 1977). Кроме того, их личинки гетероморфны, т. е. резко отличны 
от постларвальных стадий по размерам и внешней морфологии. Личинки 
паразитируют на членистоногих, а также позвоночных животных, откуда 
собственно и произошло название таксона. Паразитическое питание личин-
ки позволяет клещу практически моментально «перешагнуть» очень вы-
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сокий онтогенетический порог — набрать необходимые массу, объем и раз-
меры, достаточные для успешной линьки на нимфальную стадию. При этом 
две последующие линьки происходят в «автономном» режиме без дополни-
тельного питания, поскольку протонимфа (как и тритонимфа) — покоящая-
ся редуцированная стадия. Дейтонимфы и взрослые клещи — хищники и 
обитают в почве, почвенной подстилке, а также в воде. В этих микростаци-
ях проходит их весь, часто достаточно длительный жизненный цикл (Шат-
ров, 2000). Сходное развитие, включающее 6 постэмбриональных стадий, из 
которых 3 активные и 3 покоящиеся (включая предличинку), наблюдается 
еще только у птеригосоматид (когорта Pterygosomata) (Вайнштейн, 1978). 
Однако личинка у них гомеоморфна и паразитируют эти клещи на всех 
активных стадиях. У большинства других тромбидиформных клещей (под-
отряд Actinedida) паразитизм не сформирования или же распространился 
на весь жизненный цикл (Вайнштейн, 1978). Тенденции и возможная эво-
люция онтогенеза у актинедид рассматриваются во многих работах, как об-
щих, так и частных (Grandjean, 1938, 1947, 1957; Беккер, 1960; Ланге, 1960; 
Fain, 1972; Newell, 1973; Вайнштейн, 1975, 1977, 1978; Bottger, 1977; Ham-
men, 1979, 1981; Andre, 1988, 1992; Шатров, 1998a; Shatrov, 1999, и др.), 
но продолжают оставаться дискуссионными и открытыми для обсуждения 
вопросами. При этом принимается, что онтогенез подразделяется на 3 фазы 
с разным уровнем организации — личиночную, нимфальную и фазу взрос-
лого половозрелого организма, тогда как фазы включают стадии развития 
со сходным строением, разделенные линьками. Фаза личинки включает 
2 стадии, фаза нимфы 3, фаза взрослого клеща — 1 стадию. 

В силу чрезвычайно фрагментарной изученности паразитенгон судить об 
их эволюционных взаимоотношениях можно лишь на основании косвенных 
признаков, а также на основе данных внешней морфологии (Welbourn, 
1991). Принимая во внимание тот факт, что в основных надсемейственных 
группировках паразитенгон их внутренняя морфология однотипна, про-
яснить их эволюцию окажется возможным лишь тогда, когда будет выясне-
на хотя бы в общих чертах морфология важнейших представителей над-
семейств. 

Настоящая работа представляет собой не столько детальный анализ мор-
фологии паразитенгон, что пока невозможно по ряду причин и вряд ли во-
обще возможно в рамках одной публикации, сколько краткую попытку на 
основе имеющихся данных расставить некоторые акценты для лучшего по-
нимания общего состояния дел в эволюции этой группы акариформных 
клещей и происхождения их паразитизма. 

Работа основана на многолетних исследованиях морфологии и разви-
тия краснотелковых клещей (сем. Trombiculidae), обобщенных в моногра-
фии (Шатров, 2000), а также морфологии представителей микротромбиди-
ид. Так, впервые были исследованы пищеварительный тракт, ротовой аппа-
рат, комплекс слюнных желез, а также трубчатые (коксальные) железы у 
паразитических личинок и взрослых фаз двух видов клещей-микротромби-
диид — Platytrombidium fasciatum (С. L. Koch, 1836) и Camerotrombidium реха-
tum (С. L. Koch, 1837) (Acariformes: Microtrombidiidae) — фазовых личиноч-
ных паразитов членистоногих, и выявлены особенности организации, функ-
циональной динамики и адаптациогенеза этих органных систем (Shatrov, 
2001, 2002, 2003, 2004а, 2005а, Ь). Эти данные позволили в сравнительном 
плане оценить морфофункциональные особенности представителей двух 
эволюционных ветвей паразитенгон, а также подойти к пониманию более 
общих тенденций в эволюции этих клещей. 

490 



МОРФОЛОГИЯ 

Прежде всего примем за аксиому, как это отмечалось и ранее, что в 
оценке эволюционных взаимоотношений любых групп организмов, в том 
числе акариформных клещей, главенствующая роль принадлежит комплекс-
ному анализу их морфологии, эмбриологии, физиологии, палеонтологии и 
также поведения (Mitchell, 1958; Woolley, 1961). При этом важны как общая 
анатомия, так и характер тканевой, а иногда и цитологической организации 
отдельных органных структур. Это отражает общую эволюцию рассматрива-
емой группы, ее родственные взаимоотношения с другими группами, а так-
же направления частных специализаций. Существенная роль в познании 
эволюционных закономерностей принадлежит анализу эволюции и дина-
мики индивидуального развития животных. Такой подход оправдан и «ра-
ботает» на уровне семейств или таксонов более высокого ранга. Важно 
учесть, что без анализа всех этих факторов никакую обоснованную филоге-
нию, т. е. естественную систему, смоделировать и построить невозможно. 
Эволюцию отдельной группы можно описывать в терминах эволюции онто-
генеза, общей морфологии, а также частных адаптаций и специализаций 
животных во взаимоотношениях с внешней средой в ходе их развития и 
жизненного цикла. 

В этом отношении все паразитенгоны характеризуются однотипным жиз-
ненным циклом и сходным планом строения, поэтому направления эволю-
ции и филогенетические отношения внутри этой группы могут быть про-
анализированы и оценены 3 разными способами. Во-первых, путем кла-
дистического анализа ряда внешних признаков отдельных представителей 
надсемейств и семейств (Welbourn, 1991). Во-вторых, посредством детального 
анализа каких-либо отдельно взятых органов, например ротового аппарата 
(Witte, 1978, 1991). И в-третьих, путем логических построений, основанных 
на комплексе факторов морфологического, онтогенетического и биологи-
ческого характера. Последний способ представляется наиболее обоснован-
ным, поскольку он наименее механистичен и учитывает сразу много факто-
ров в их взаимосвязи, но одновременно и наиболее сложным. Сложность 
этого подхода заключается в том, что подвергнуть анализу сразу все имею-
щиеся данные не представляется возможным ни технически, ни логически. 
Кроме того, в этом анализе необходимо также учитывать особенности орга-
низации и биологии личинки, весьма несхожей с дейтонимфой и взрослым 
клещом. 

Необходимо сразу отметить, что сведений о внутренней морфологии 
представителей отдельных семейств паразитенгон пока явно недостаточно, 
чтобы делать далеко идущие эволюционные построения. Имеющиеся дан-
ные вместе с тем показывают, что вся эта довольно большая ветвь на древе 
актинедид идет по пути крайней морфологической специализации на осно-
ве значительных структурных упрощений. В конечном счете, однако, это 
приводит к биологическому прогрессу, т. е. процветанию всей группы, при-
чем в каждой отдельной группировке — у краснотелок (Trombiculoidea), 
тромбидиид (Trombidioidea), эритреид (Erythraeoidea), калиптостоматид (Са-
lyptostomatoidea), объединяемых в фалангу Trombidia и водяных клещей 
(группа надсемейств, объединяемых в фалангу Hydrachnidia), этот прогресс 
реализуется на несколько различающихся частных особенностях их органи-
зации и биологии (см. Wohltmann, 2000). 

П л а н с т р о е н и я . План строения паразитенгон, как и многих других 
актинедид, определяется укорочением их тела за счет каудального загиба 
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(Ситникова, 1978), а также общей тенденцией для всех арахнид к укоро-
чению брюшка посредством утраты или слияния 12 первичных сегментов 
(Woolley, 1961). Общая для Acariformes тенденция к уменьшению размеров 
тела влечет за собой прогрессивную утрату какой-либо сегментации у всех 
современных групп (Беккер, 1957). Характерно, что из всех паразитенгон 
только у краснотелок наблюдается акароидный тип тагмозиса, при котором 
протеросома и гисторосома отделены друг от друга дорсосеюгальной бороз-
дой, тогда как у всех остальных представителей когорты происходит полное 
слияние тагм и формирование гидрахноидного типа тагмозиса (Вайнштейн, 
1978). 

Считается, что значительная концентрация отделов тела у высших тром-
бидиформных клещей приводит к редукции циркуляторной, т. е. кровенос-
ной, системы и формированию единого мозгового синганглия (Дубинин, 
1959). Соответственно этому полость тела значительно сокращается в объе-
ме, а обмен веществ видоизменяется в сравнении со всеми остальными пау-
кообразными, поскольку мальпигиевы сосуды, призванные удалять экскре-
ты из крови, редуцируются (Беккер, 1957). При этом средняя кишка, пред-
ставляющая собой более или менее разветвленный однородный, т. е. не 
дифференцированный на отделы мешок, у паразитенгон гипертрофируется 
и занимает практически все тело клеща, практически полностью вытесняя 
полость тела. Внутриклеточное пищеварение осуществляется в низкоинтег-
рированных пищеварительных клетках. В отличие от всех прочих акари-
формных клещей у паразитенгон средняя кишка замкнута слепо, вследствие 
чего гигантские пищеварительные клетки содержат все поступившие пита-
тельные вещества, а также продукты их переработки и распада. Иными сло-
вами, кишка является средоточием большинства метаболических процессов 
в организме, принимая на себя функции распределения и обмена веществ 
(Беккер, 1957). В этом своем качестве средняя кишка паразитенгон обна-
руживает чрезвычайно низкую системную интегрированность пищевари-
тельных клеток и .их мультифункциональную дифференцировку, что наря-
ду с внутриклеточным пищеварением является примитивным признаком в 
эволюции кишечных эпителиев (Заварзин, 2000). В такой ситуации задние 
отделы кишечника, которые «в норме», т. е. у менее специализированных 
групп, служат в том числе и для реадсорбции воды и формирования фекаль-
ных частиц, подвергаются у паразитенгон сильнейшим морфологической 
и функциональной трансформациям, превращаясь в специализированный 
экскреторный орган. Этот орган расположен по средней линии вдоль всего 
тела клеща и может образовывать характерные разветвления (у водяных кле-
щей и калиптостоматид), но цитологически абсолютно одинаков у всех па-
разитенгон. Экскреторный орган служит для выведения из организма про-
дуктов азотистого обмена, предположительно гуанина, в твердом концент-
рированном виде. Механизм секреции гуанина остается не совсем ясным, 
поскольку никакие твердые субстанции через стенку органа в основном не 
транспортируются. Скорее всего, через тонкую стенку органа, снабженную 
микроворсинками, осуществляется транспорт низкомолекулярных веществ 
(растворов), которые в просвете органа отдают избыточную воду и кристал-
лизуются. Заканчивается экскреторный орган морфологическим анусом. 
Экскреторный орган можно рассматривать как функциональный аналог 
мальпигиевых сосудов, которые у паразитенгон полностью отсутствуют. 

Такая исключительно своеобразная организация этих клещей обусловле-
на, по-видимому, внекишечным пищеварением, т. е. их преадаптацией и 
дальнейшей специализацией к поглощению уже готового высококонцент-
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рированного белкового субстрата (Шатров, 2005). В той или иной степени 
внекишечное пищеварение свойственно всем паукообразным (Cohen, 1995, 
1998), не пережевывающим свою пищу, но лишь у паразитенгон оно приве-
ло к таким кардинальным морфологическим и эволюционным последстви-
ям. Практически, эти клещи, несмотря на их морфологические и биоло-
гические различия, сложную жизнедеятельность и длительный жизненный 
цикл, представляют собой защищенный покровами пищевой мешок, снаб-
женный половыми продуктами. 

Колюще-сосущий ротовой аппарат обеспечивает работу сильного гло-
точного насоса, служащего для поглощения жидкого пищевого субстрата — 
жидкой фракции лизированных тканей, экссудата, лимфы, никогда не со-
держащего никаких клеток и их фрагментов. Чрезвычайно развитые альвео-
лярные слюнные железы, выделенные в отдельный комплекс и состоящие 
каждая из одной альвеолы, в количестве 4 пар (от 2 до 5 пар у водяных кле-
щей), производят секрет, поступающий в ранку жертвы или хозяина по-
переменно с поглощаемой пищей. Этот секрет содержит гидролитические 
ферменты, лизирующие ткани жертвы до состояния, пригодного для наибо-
лее эффективного всасывания и утилизации в кишечнике (Mitchell, 1970). 
Одна пара трубчатых, или коксальных желез, вытянутых вдоль тела по бо-
кам синганглия, открывается своими протоками в общий слюнный проток. 
Эти железы содержат систему апикальных микроворсинок и базальный лаби-
ринт и служат для регуляции водно-солевого обмена. Парные семенники и 
яичники массивны и анатомически сходны. Оогенез происходит по солитар-
ному типу, количество продуцируемых яиц относительно невелико. Спермии 
мелкие безжгутиковые, оплодотворение сперматофорное у наземных видов, 
а у водяных клещей наблюдается копуляция, обеспеченная часто сложными 
поведенческими реакциями. Покровы паразитенгон устроены различно у 
разных групп, у личинок они растяжимы за счет складчатой кутикулы. 

Из эколого-физиологических особенностей паразитенгон наиболее ха-
рактерным является формирование личинками в покровах хозяев, члени-
стоногих и позвоночных, пищевой трубки — стилостома разнообразного 
строения (Abro, 1979, 1984; Шатров, 2000; Wohltmann, 2000). Стилостом 
образован коагулированным слюнным секретом, который, возможно, всту-
пает во взаимодействие с тканями животного-хозяина. Стилостом служит 
для более эффективного поглощения пищи из глубоких слоев тканей. Если 
у краснотелок стилостом редко погружается значительно глубже эпидерми-
са (Шатров, 2000), то у личинок водяных клещей, нападающих на около-
водных членистоногих, он может быть весьма длинным и разветвленным 
(Abro, 1979). Возможно, стилостом имеется и у птеригосоматид, паразити-
рующих на ящерицах и скорпионах на всех стадиях развития, но этот во-
прос остается не исследованным. 

Собственно, это тот морфоэкологический фон, на котором развертыва-
ется эволюция паразитенгон, их адаптивная дивергенция и частные специа-
лизации. Рассмотрим теперь отдельные органные системы и их специализа-
ции более подробно прежде всего на тканевом уровне в плане общего про-
гресса отдельных групп. 

Н е р в н а я с и с т е м а . Прежде всего нужно отметить, что концентрация 
нервной цепочки в один синганглий, как считается, препятствует увеличе-
нию размеров тела и способствует дальнейшему упрощению организма (Ду-
бинин, 1959). Действительно, все паразитенгоны очень слабо иннервирова-
ны, а регуляция осуществляется, очевидно, преимущественно гуморальным 
способом, хотя объем гемоцеля у них часто также весьма ограничен. 
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О р г а н ы ч у в с т в паразитенгон представлены парными глазами, распо-
ложенными на идиосоме, часто (у взрослых форм) на стебельчатых кутику-
лярных выростах (Леонович, Шатров, 2002). У взрослых краснотелок в силу 
их обитания в толще почвы они, однако, отсутствуют, тогда как у личинок, 
наоборот, хорошо развиты. У калиптостоматид, а также некоторых водяных 
клещей, выражен непарный глаз не вполне ясного генезиса (Вайнштейн, 
1978). Органы чувств представлены, кроме того, 1 или 2 парами трихобот-
рий — органов виброрецепции, расположенных на дорсальном щите, а так-
же многочисленными специализированными хетами, расположенными на 
пальпах и ногах. 

З а м к н у т ы й к и ш е ч н и к . Замкнутость средней кишки у паразитенгон 
приводит к резкому изменению функциональной динамки кишечного эпи-
телия. Вместо регулярно обновляемого высокоинтегрированного кишечно-
го эпителия, что свойственно сквозному кишечнику большинства высших 
первично- и вторичноротых животных, эпителий паразитенгон моделирует 
стационарную эпителиальную ткань, образованную различными по форме и 
объему, часто гигантскими пищеварительными клетками с внутриклеточ-
ным пищеварением. Эта особенность кишечных клеток заложена в характе-
ре их раннего онтогенеза — энтодермальные клетки, формирующие затем 
стенку кишки, утилизируют эмбриональный желток, т. е. выполняют одно-
временно функцию вителлофагов, тогда как специализированных вителло-
фагов у паразитенгон нет (Шатров, 2000). Следствием этого является очень 
неорганизованный характер кишки у голодных личинок, поскольку их эпи-
телий и просвет еще не успели сформироваться (Беккер, 1960а). Такого ро-
да эпителий как у личинок, так и у последующих стадий, лишен системы 
активной регенерации (камбиальных систем), а также специализированных 
секреторных клеток. Диссоциация гомогенного пищевого субстрата, кото-
рый поступает в среднюю кишку, частично осуществляется посредством 
действия секрета, продуцируемого самими пищеварительными клетками. 
Затем этот в той или иной степени диссоциированный субстрат поглоща-
ется клетками путем пиноцитоза и аккумулируется в крупных пищевари-
тельных вакуолях, или гетеролизосомах, в которых и переваривается внут-
риклеточно вплоть до формирования остаточных тел. Такой внутрикле-
точный характер пищеварения свойствен многим паукообразным. Однако 
характерной особенностью паразитенгон является способность пищевари-
тельных клеток к фагоцитозу (неспецифическому макропиноцитозу), свойст-
ву, давно утраченному производными энтодермы у большинства Eumetazoa, 
включая членистоногих. Однако, если у тромбидиид (как личинок, так и 
взрослых) эта способность только обозначена формированием крупных пу-
стых вакуолей в апикальных зонах клеток (Shatrov, 2003), то у тромбикулид 
(голодных личинок и взрослых клещей) (Шатров, 2000), а также и у водя-
ных клещей (Bader, 1938) пиноцитоз крупных капель пищевого субстрата из 
просвета кишки показан непосредственно. У остальных паразитенгон в де-
талях, т. е. на тонком морфологическом уровне, этот процесс не исследо-
ван. Поскольку система апикальных микроворсинок развита у паразитенгон 
чрезвычайно слабо, возможность интенсивного пристеночного пищеваре-
ния и всасывания у них крайне мала. В какой-то степени этот процесс мо-
жет, видимо, происходить у личинок тромбикулид на поздних стадиях пита-
ния (Шатров, 2000), у которых микроворсинки апикальной поверхности 
пищеварительных клеток выражены достаточно хорошо. Вместе с тем оче-
видно, что у паразитенгон в отличие от всех прочих Acariformes со сквоз-
ным кишечником в силу изначальной примитивности, а также пластич-
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ности кишечного эпителия произошел, видимо, возврат к достаточно арха-
ичному способу внутриклеточного пищеварения и дедифференциация ки-
шечного эпителия. 

Скопление остаточных продуктов в средней кишке провоцирует у крас-
нотелок явление, получившее название шизекеноз (schizeckenosy) (Mitchell, 
Nadchatram, 1969), или кишечная дефекация (Шатров, 2000), — самопроиз-
вольный разрыв стенки кишки и тела и выведение наружу кишечных долей, 
нагруженных остаточными продуктами. Этот процесс, однако, не может но-
сить естественный физиологический характер и вызывается экстремальны-
ми условиями и избыточным питанием клещей (Шатров, 2000). 

Э к с к р е т о р н ы й о р г а н . Так называемый экскреторный орган сфор-
мирован одним слоем чрезвычайно уплощенных эпителиальных энтодер-
мальных клеток с неупорядоченными микроворсинками на апикальной по-
верхности. Он не образует разветвлений у краснотелок, как личинок, так и 
взрослых, тогда как у калиптостоматид (Vistorin-Theis, 1978) и водяных кле-
щей (Bader, 1938, 1954) он обнаруживает разнообразные, возможно видо-
специфичные, разветвления в горизонтальной плоскости. У личинок мик-
ротромбидиид экскреторный орган устроен почти так же, как и у красно-
телок, а вот у взрослых клещей он обладает значительно более толстыми 
стенками, может быть ориентирован не вертикально, а горизонтально, и 
помимо разветвлений формирует складки эпителия. При этом и аппарат 
микроворсинок развит значительно интенсивнее. В отдельных случаях 
экскреторный орган можно даже принять за лопасть кишки. В этой связи 
стоит упомянуть о том, что в литературе имеется сообщение о непосредст-
венной связи средней кишки и экскреторного органа у тромбидиид за счет 
очень небольших отверстий (McLeod, 1884), остающихся по большей час-
ти замкнутыми. По-видимому, у тромбидиид не произошло еще оконча-
тельного морфологического обособления экскреторного органа, тогда как 
функционально он действует только по выведению экскреторных веществ. 
Специальная литература по экскреторному органу паразитенгон отсутст-
вует. 

С л ю н н ы е ж е л е з ы . Комплекс слюнных желез однотипен по анатоми-
ческой организации, поскольку все железы расположены на общем слюн-
ном протоке в одинаковой последовательности, причем коксальные желе-
зы расположены наиболее базально и формируют само основание общего 
слюнного протока (Henking, 1882; Mitchell, 1955, 1964). Вентральные же-
лезы открываются в атриальную полость, как правило, самостоятельными 
протоками. Вместе с тем слюнные железы подвержены частным специали-
зациям, что выражается в их взаимном расположении, форме, объеме и ха-
рактере секрета, а иногда и в редукции или добавлении отдельных пар же-
лез. Это в первую очередь может быть связано с характером функциониро-
вания отдельных желез, что обусловлено частными особенностями тканей 
хозяина или жертвы клещей, на лизис которых направлено действие секре-
та, или же со специальными поведенческими реакциями. Так, у тромби-
диидного клеща Allothrombium lerouxi Moss помимо основного набора желез 
обнаружены также небольшие парные хелицеральные и гипостомальные же-
лезы, расположенные в гнатосоме и имеющие собственные протоки (Moss, 
1962). У водяных клещей наряду с варьирующим числом парных желез 
обнаружена особая непарная так называемая трахеальная железа (Michael, 
1895; Schmidt, 1935; Bader, 1938), предположительно с липидной секрецией. 
Наоборот, у личинок тромбидиид комплекс слюнных желез редуцирован до 
двух пар против четырех пар у взрослых клещей (Henking, 1882; Shatrov, 
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2004а, 2005а). Из трех пар условно дорсальных желез у них остается только 
одна пара. Это единственный известный пока случай подобной редукции, 
поскольку у питающихся на позвоночных личинок тромбикулид, а также 
личинок эритреид, паразитирующих на членистоногих (Witte, 1978), сохра-
няется полный набор слюнных желез в количестве четырех пар. Кроме того, 
у личинок эритреид описана непарная интрахелицеральная железа. Вместе 
с тем у этих клещей, как личинок, так и взрослых, мышечные массы, окру-
жающие атриальную полость, ошибочно описаны как особые буккальные 
железы (Witte, 1978). Личинки других групп в этом отношении не исследо-
ваны. Гомологию слюнных желез у личинок и последующих стадий раз-
вития в силу различных частных особенностей желез и характера секрета 
можно установить только на основании хода их протоков. В целом у боль-
шинства желез наблюдается гликопротеидный секрет, и лишь в отдельных 
случаях можно предполагать возможность мукоидной секреции. 

К о к с а л ь н ы е ж е л е з ы и о р г а н ы в о д н о - с о л е в о г о о б м е н а . 
Коксальные железы довольно стабильный компонент морфофункциональ-
ной организации паразитенгон с очень незначительными анатомическими 
вариациями в разных группах, однако в деталях исследованы эти железы 
очень плохо (Alberti, Coons, 1999; Шатров, 2000). Считается, что у парази-
тенгон в отличие от коксальных желез других паукообразных, в том числе 
Acariformes, коксальные железы полностью лишены проксимального мешоч-
ка (саккулюса), а также дистального расширения (Alberti, Storch, 1977), за 
исключением, возможно, некоторых водяных клещей. 

Помимо трубчатых (коксальных) желез к органам водно-солевого обме-
на причисляют также своеобразные органы Клапареда (утостигмы) личинок 
(Alberti, Coons, 1999; Shatrov, 2004b) и генитальные папиллы дейтонимф и 
взрослых клещей, которые внешне выглядят как особые кутикулярные об-
разования, а внутри представляют собой специфические малоклеточные ор-
ганы. В своем онтогенетическом проявлении эти органы подчиняются пра-
вилу Удеманса-Гранжана (Oudemans-Grandjean rule) (Grandjean, 1946; John-
ston, Wacker, 1967), говорящему в общих чертах о том, что если имеются 
уростигмы, то должны присутствовать и генитальные папиллы, а при отсут-
ствии одних отсутствуют и другие. Так, например, у эритроидей отсутст-
вуют и те и другие, тогда как у представителей всех других групп они вы-
ражены. У водяных клещей в ряде групп происходит умножение числа ге-
нитальных папилл, соответственно, могут увеличиваться в числе и органы 
Клапареда (Grandjean, 1946; Тузовский, 1987). 

Р о т о в о й а п п а р а т . Ротовой аппарат несет много адаптивных, а так-
же неспециальных черт организации, различных в разных группах, а кроме 
того, различающихся у личинок и взрослых клещей. Тем не менее в це-
лом среди паразитенгон по организации ротового аппарата можно выделить 
2 или даже 3 функционально-морфологические группировки. Как это ни 
странно, наименее специализированный ротовой аппарат наблюдается у 
тромбикулид — апикальные части их массивных хелицер с колюще-режу-
щими подвижными пальцами находятся в обрамлении свободно располо-
женных мягких апикальных частей гипостома, которые только у личинок 
при питании способны отгибаться назад и формировать факультативную 
присоску, не армированную никакими специальными скелетными струк-
турами (Шатров, 2000). Водяные клещи и тромбидииды в той или иной сте-
пени формируют различного вида присоски, часто снабженные дополни-
тельными подкрепляющими кутикулярными элементами, причем эта осо-
бенность в гораздо большей степени свойственна водяным клещам и их 
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личинкам (Вайнштейн, 1965; Жаворонкова, 1990, 1992, 2005). У тромбидиид 
гипостомальная присоска есть только у личинок, тогда как у взрослых кле-
щей гипостом мягкий и обнаруживает лишь намек на возможность структу-
ры, сходной с присоской (Shatrov, 2005b). Наконец, у взрослых эритреид и 
калиптостоматид ротовой аппарат специализирован, а хелицеры преобразу-
ются в тонкие длинные колющие стилеты, способные втягиваться в тулови-
ще (Вайнштейн, 1978; Witte, 1978, 1998). Интересно отметить, что у личи-
нок этих клещей ротовой аппарат устроен иначе и очень сходен с таковым 
личинок тромбидиид и краснотелок, что прекрасно видно на поперечных 
срезах через гнатосому (Witte, 1978). Хелицеры у личинок более массив-
ны, с выраженным режущим пальцем. Таким образом, у личинок происхо-
дит рекапитуляция некоего морфологического прототипа ротового аппара-
та, свойственного всей этой группе. 

Р е с п и р а т о р н а я с и с т е м а . Она представлена трахеями, которые от-
крываются двумя стволами у основания хелицер, причем начальные отделы 
трахей залегают в кутикулярных структурах, инкорпорированных в ротовой 
аппарат и получивших название хелицеральных аподем, или sigmoid piece 
(Moss, 1962). Существенно, что у тромбикулид трахейная система полно-
стью отсутствует как у личинок, так и взрослых клещей (Шатров, 2000), 
тогда как у тромбидиид и, возможно, у других групп она отсутствует только 
у личинок. У взрослых тромбидиид трахеи пучком выходят из главных тра-
хейных стволов, ветвятся и густо оплетают все органы. 

П о л о в а я с и с т е м а . Половая система паразитенгон исследована слабо 
и неравномерно, особенно в цитологическом аспекте (Alberti, Coons, 1999). 
Так, сперматогенез в деталях исследован только у краснотелок (Shatrov, 
1998а; Шатров, 2000) и эритреид (Witte, Storch, 1973; Witte, 1975а; Witalin-
ski, 1985), у остальных групп он остается не изученным. Для нашего рас-
смотрения важно отметить, что у тромбикулид компактный спермий орга-
низован по классическому жгутиковому типу, хотя и лишен самого жгутика, 
при крайней редукции свободной цитоплазмы. У эритреид, наоборот, спер-
мий достаточно рыхлый, а его компоненты расположены не столь упорядо-
чение (Witalinski, 1985). Вместе с тем у обоих типов спермиев выражены пе-
риферические каналы, что, возможно, указывает на сходную моторику 
спермиев в половых путях самок. 

В процессе оогенеза у паразитенгон превалирует эндогенный способ фор-
мирования желтка и вителлиновой оболочки, при этом фолликулярных кле-
ток нет, а трофические в той или иной степени присутствуют, причем рас-
тущие ооциты выдвигаются в полость тела и соединяются с яичником нож-
кой, состоящей из соматических (Witalinski, 1986; Шатров, 2000; Shatrov, 
2002), или же питающих (абортивных генеративных) клеток (Witte, 1775b). 
Такой тип оогенеза называется солитарным. У водяных клещей в процессе 
откладки яиц эндохорион (вителлиновая оболочка) покрывается снаружи 
дополнительным экзохорионом — производным добавочных желез, служа-
щим для газообмена (дыхания), защиты и приклеивания яйца с субстрату 
(Witalinski, 1988). Считается, что экзохорион — это недавнее эволюционное 
приобретение водяных клещей. Сходный процесс, однако, может наблю-
даться и у эритреид (Witte, 1775b), у которых, кроме того, ранние ооциты 
могут быть заключены в фолликул из абортивных генеративных клеток. 

К л е т к и в н у т р е н н е й среды. Клеточные компоненты внутренней 
среды паразитенгон исследованы крайне недостаточно. У краснотелок, а 
также, возможно, и тромбидиид они представлены двумя типами гемоци-
тов, принимающих активное участие в линочных процессах и переносе ки-
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слорода (Shatrov, 1997), а также одним типом нефроцитов, формирующих 
кластеры — специфические почки накопления (Shatrov, 1998b), окружен-
ные собственной базальной мембраной. По некоторым наблюдениям, у 
тромбидиид подобные почки накопления развиты чрезвычайно сильно, за-
нимая большие пространства в вентральной полости тела у взрослых кле-
щей (Шатров, неопубликованные данные). 

П о л о с т ь тела . Полость тела, в которой залегают все внутренние орга-
ны, выражена умеренно, но именно межтканевая жидкость, омывающая ор-
ганы, обеспечивает необходимый тургор и упругость тела клеща. Сущест-
венно, однако, что у тромбидиид в латеро-фронтальных участках полость 
тела выстлана своей собственной базальной мембраной, что можно рас-
сматривать как безусловное эволюционное приобретение. Подобный тип 
своеобразного вторичного целома или же третичной полости тела, вероят-
но, повышает гидростатическую упругость тела клеща и предохраняет жиз-
ненно важные органы от излишней компрессии (Шатров, неопубликован-
ные данные). 

П о к р о в ы . Наконец, покровы паразитенгон устроены крайне разнооб-
разно, соответственно их эколого-физиологическим особенностям и усло-
виям обитания. Не вдаваясь в излишние детали, необходимо отметить, что у 
взрослых тромбикулид, лишенных пигментных клеток, трахей и обитающих 
в толще почвы, покровы формируют крайне специализированную респира-
торную ткань (Шатров, 2000). Этому же способствует неотрихическое опу-
шение, образующее аппарат пластрона. У тромбидиид помимо внешней 
толстой складчатой и гребневидной кутикулы имеется система внутренних 
пересекающихся кутикулярных «балок», не связанных с внешней кутикулой 
(Alberti, Coons, 1999). Эти клещи имеют хорошо выраженные пигментные 
гранулы (клещи преимущественно красного цвета), расположенные в гипо-
дермальных клетках. Такое весьма оригинальное строение кутикулы, так же 
как и выстланная базальной мембраной полость тела, обеспечивает внеш-
нюю упругость клещам, имеющим часто довольно крупные размеры. Опу-
шение (хетом) у тромбидиид также неотрихического типа. Наоборот, у во-
дяных клещей, имеющих преимущественно ортотрихию (Тузовский, 1987), 
плотность покровов обеспечивается толщиной самой кутикулы, иногда 
принимающей дополнительные функции по респирации (Redmond, 1972). 
Кроме того, у взрослых водяных клещей описаны особые кутикулярные, 
или кожные, железы, как правило, объединенные с дерматохетами, а также 
особые лировидные органы, расположенные на туловище и ногах (Соколов, 
1940; Тузовский, 1987). Назначение этих структур остается не вполне выяс-
ненным. Покровы других групп обладают ортотрихией и в деталях не иссле-
дованы. Важно отметить, что изначально клещи были мягкотелыми фор-
мами, а очаги склеротизации, представленные прежде всего коксальными 
щитками, а также лобным килем у взрослых и различными спинными щит-
ками у личинок, рассматриваются как вторичные приобретения (Mitchell, 
1958). 

Если абстрагироваться от деталей и рассматривать организацию клещей 
в целом, то окажется, что взрослые тромбидииды — это наиболее сложно 
устроенные клещи в тканевом отношении, поскольку они образованы боль-
шим количеством достаточно сложно устроенных тканевых и органных эле-
ментов. За ними стоят краснотелки, несколько уступающие тромбидиидам 
по интенсивности развития тканей. Водяные клещи (по крайней мере, не-
которые виды) и остальные группы, по-видимому, значительно беднее в 
тканевом отношении и по этому признаку вполне равноценны личинкам 
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тромбидиид и краснотелок. Иными словами, внутренняя организация всех 
этих клещей находится на личиночном уровне двух первых групп. Из этого 
факта пока трудно сделать хоть сколько-нибудь обоснованные эволюцион-
ные выводы, поскольку пока нет весомых оснований допускать возможность 
перехода в воду прогенетических личинок, по крайней мере некоторых про-
топаразитенгон, и их дальнейшую эволюцию по совершенно сходному пла-
ну развития со всеми остальными паразитенгонами. В принципе, такой ва-
риант не исключен, но тогда для водяных клещей придется допустить 2 или 
даже больше совершенно несхожих эволюционных линии, для чего пока нет 
серьезных оснований. 

ВОЗМОЖНЫЙ ЭВОЛЮЦИОННЫЙ СЦЕНАРИЙ 

Как видно из рассмотренного выше, несмотря на общее сходство всех 
паразитенгон, частные морфологические признаки отдельных надсемейств 
в значительной степени переплетены, поэтому моделировать возможный ход 
эволюции, основываясь на каком-то одном признаке, нельзя. При этом я в 
основном исключил из рассмотрения онтогенез, его детали и особенности, 
в частности строение предличники (личинки I) и ход линочных процессов, 
В масштабах всей когорты эти вопросы исследованы крайне слабо, некото-
рые из них рассмотрены особо (Шатров, 1998а, б, 2000; Shatrov, 1999). Эво-
люции и тенденциям онтогенеза тромбидиформных клещей несколько ра-
бот посвятил Б. А. Вайнштейн (1975, 1977, 1978). Относительно онтогенеза 
здесь необходимо лишь отметить то обстоятельство, что наиболее морфоло-
гически и биологически разнообразные водяные клещи демонстрируют и 
наибольшую выриабельность характера онтогенеза. Так, в частности, по-
казана возможность дополнительных линек на дейтонимфальной и имаги-
нальной стадиях у Limnochares aquatica (Вайнштейн, 1978), выпадение на-
чальных стадий до дейтонимфальной у Litarachna (Тузовский, 1987) и даже 
факультативное или облигатное отсутствие паразитизма, т. е. питания у ли-
чинок многих видов. В ряде случаев в зависимости от внешних условий 
может происходить чередование поколений с паразитическими и непара-
зитическими, т. е. непитающимися (афагия), личинками (Тузовский, 1987). 
В целом отмечается значительно более сильная эмбрионизация у водяных 
клещей, нежели у других паразитенгон. Этот признак нужно рассматривать 
как, безусловно, прогрессивный, который, однако, сопровождается рядом 
весьма примитивных признаков в динамике онтогенеза водяных клещей, 
таких как, например, анаморфоз и дополнительные линьки у взрослых кле-
щей (Вайнтшейн, 1978). Вообще же частные тенденции онтогенеза тех или 
иных групп глубоко скрыты в биологии их развития, которая нуждается в 
специальных исследованиях. 

Несмотря на бедность ископаемых остатков, есть свидетельства о необы-
чайной древности акариформных и тромбидиформных клещей, и в частности 
некоторых представителей паразитенгон. Считается, что первые арахниды 
появились еще в кембрии, а собственно клещи произошли от опилионид-
ных предков, причем в ходе дальнейшей эволюции развили специфическую 
тагму — гнатосому (Woolley, 1961). Обособление акароморфной группиров-
ки произошло на границе силура и девона, что было вызвано переходом к 
наземному существованию (Дубинин, 1959), и в девоне уже вроде бы име-
лись хорошо сегментированные клещи, относящиеся к современным се-
мействам. В частности, к тромбидиформным клещам относится и наиболее 
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древняя форма из описанных клещей — девонский Protacarus crani Hirst 
(Вайнштейн, 1978). По другой версии эта форма может быть предковой для 
многих групп клещей и находится где-то между Trombidiformes (Actinedida) 
и Sarcoptiformes (Acaridida) (Woolley, 1961). Как бы там ни было, водные 
формы ископаемых тромбидиформных клещей известны со средней юры, 
а в смолах верхнего мела найдено много представителей современных се-
мейств наземных клещей (Вайнштейн, 1978). Что касается непосредственно 
паразитенгон, то представители рецентных семейств Erythraeidae и Trombi-
diidae sensu lato были обнаружены в олигоцене (балтийском янтаре) (Ду-
бинин, 1962), а отпечатки сегментированного ископаемого водяного клеща 
найдены в третичных отложениях (Тузовский, 1987). Несомненно, однако, 
что история паразитенгон уходит своими корнями значительно «глубже» 
третичного периода (Walter, Proctor, 1999). 

При рассмотрении эволюции этой группы клещей приходится признать, 
что ни предковая, ни сестринская в филогенетическом понимании группы 
паразитенгон нам не известны. Кроме того, не ясно изначально ли прими-
тивна их тканевая организация, в частности строение и дифференциация 
кишечного эпителия, или же это вторичное упрощение. В качестве сестрин-
ских, т. е. парафилетических паразитенгонам групп, предлагались анисти-
ды (когорта Anystae), галакариды (надсем. Halacaroidea) и птеригосоматиды 
(когорта Pterygosomata) (Newell, 1973; Witte, 1991), но ни одна из них в точ-
ности не удовлетворяет характеристике сестринского таксона. Предпочти-
тельней, как считается, выглядит общий ствол Parasitengona и Anystae (Wit-
te, 1991). Было бы вместе с тем ошибочным выводить ныне существующие 
группы одну из другой, как это иногда пытаются делать (Вайнштейн, 1978). 
Очевидно, что должен был существовать какой-то очень древний общий 
предок, объединяющий главнейшие черты и преадаптации всех паразитен-
гон. Прежде всего ясно, что это были мелкие мягкотелые сегментирован-
ные клещи, несущие ортотрихию. По-видимому, они не имели еще кау-
дального загиба и, видимо, обладали сквозным кишечником и мальпигие-
выми сосудами. В онтогенезе насчитывалось по крайней мере 6 активных 
стадий — 2 личиночные, 3 нимфальные и 1 половозрелая, причем все они 
были гомеоморфными и не сильно различались по размерам, поэтому тако-
го онтогенетического порога между личиночной и нимфальной фазами, как 
это наблюдается в настоящее время, еще не существовало. При этом, веро-
ятно, имел место неограниченный анаморфоз в сочетании с эпиморфозом, 
а число туловищных сегментов не было строго фиксированным. Существу-
ет, однако, мнение, расходящееся с общепринятым, что сущность анамор-
фоза заключается в прогрессивном сокращении числа сегментов у самого 
молодого возраста и последующем его восстановлении в ходе онтогенеза, 
поскольку, как считается, в эволюции число сегментов никогда не увеличи-
вается, а только сокращается (Беккер, 19606). Иными словами, анаморфоз 
более прогрессивен, чем эпиморфоз. В любом случае эволюция клещей 
идет по пути сокращения онтогенеза и подавления свободноживущих ста-
дий (Kniille, 1961). 

Как бы там ни было, жили эти клещи в почвенной подстилке, были, ви-
димо, достаточно тесно связаны с водной средой и питались любыми други-
ми мелкими животными, естественно беспозвоночными, на которых они 
могли напасть и которые в свою очередь могли предоставить им благопри-
ятный и питательный пищевой материал. Очевидно, что взаимоотношения 
с возможными жертвами не были столь тесными, чтобы могли возникнуть 
более глубокие связи типа паразитарных. Вместе с тем наличие гнатосомы, 
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что отличает клещей от всех прочих арахнид, которые являются активными 
хищниками, указывает на отход от этого магистрального направления в сто-
рону монолитный и менее мобильный головной части (Woolley, 1961). По-
следнее предопределяет, во-первых, необходимость более прочной фикса-
ции клеща при питании, а во-вторых, предпочтительное питание жидким 
полурастворенным субстратом, что в свою очередь в высокой степени спо-
собствует возникновению паразитизма. Каким образом клещи нападали на 
своих жертв и совершали акт питания остается, однако, не ясным. Скорее 
всего, они разрезали покровы жертвы режущими хелицерами с развитыми 
подвижным и неподвижным пальцами, причем выбирали достаточно тон-
кокожих животных. Не исключено, что первичные формы были быстро бе-
гающими клещами и могли ловить своих жертв, т. е. были «пастбищными» 
в своей объемной категории хищниками. Впрочем, такая предковая фор-
ма подходит для большинства актинедид, а не только для паразитенгон. 
Но именно на основе взаимоотношений со своими жертвами, т. е. источни-
ком пищи, и происходила вся дальнейшая эволюция этих клещей и их част-
ные специализации. Что же может быть характерным непосредственно для 
паразитенгон? 

Основные дальнейшие эволюционные тенденции этой группы видятся в 
следующем. Прежде всего произошло освоение верхних слоев почвы и пе-
реход к зарывающемуся образу жизни, что, как считается, явилось причи-
ной каудального загиба и смещения вперед ануса (Дубинин, 1959). Не иск-
лючено, однако, что это свойство и подобная экологическая радиация уже 
присутствовали у древних паразитенгон в той или иной форме с самого на-
чала, поскольку эта тенденция общая для всех Acariformes. В любом случае, 
питание животной, богатой питательными веществами пищей привело сразу 
к нескольким существенным последствиям, что, по-видимому, было обу-
словлено в первую очередь определенными преадаптациями их пищевари-
тельной системы. Во-первых, подвергся редукции неподвижный палец хели-
цер с перенесением функциональной нагрузки по прокалыванию покровов 
жертвы на изогнутый подвижный режущий палец, который в дальнейшем 
в разной степени трансформировался. Во-вторых, произошла гипертрофия 
средней кишки и трансформация и специализация ее задних отделов по вы-
ведению экскреторных продуктов. При этом вследствие сокращения разме-
ров и редукции полости тела произошла редукция мальпигиевых сосудов. 
Поскольку это произошло очень рано в эволюции, сохранилась значитель-
ная пластичность кишечных клеток и их полифункциональность, а кроме 
того, никаких следов от мальпигиевых сосудов в настоящее время не сохра-
нилось. В-третьих, потребность во все более «выгодной» в питательном от-
ношении пище привела к чрезвычайному развитию слюнных желез, обеспе-
чивающих эффективную подготовку пищевого субстрата и все более эф-
фективное взаимоотношение с жертвой (Mitchell, 1970). Но самое главное 
заключается в том, что эффективность питания и пищеварения привела, с 
одной стороны, к увеличению размеров клещей, а с другой — к обогаще-
нию яиц желтком и их одновременному измельчанию. В результате стали 
вылупляться мелкие личинки с редуцированной четвертой парой ног, а пер-
вая личиночная стадия вовсе редуцировалась до калиптостазы с лецито-
трофной афагией (Ситникова, 1978). Но для того чтобы онтогенез мог 
успешно осуществиться, такой мелкой личинке оказался необходимым еще 
более эффективный способ питания, на основе чего собственно и возник 
паразитизм как однократный и наиболее эффективный способ извлечения 
наиболее подходящего пищевого субстрата. Для этих целей понадобился, 
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кроме того, стилостом — универсальное эколого-физиологическое приспо-
собление личинок, облегчающее им процесс питания. Иными словами, па-
разитизм возникает как следствие определенных онтогенетических процес-
сов, связанных прежде всего с характером жизнедеятельности и питания 
взрослой стадии. В известной степени это оптимизировало и ускорило весь 
процесс онтогенеза. Одновременно произошла стабилизация онтогенеза с 
возникновением редуцированных первой и третьей нимфальных стадий и 
ограниченным числом линек. Афагия первой нимфальной стадии и ее ре-
дукция есть уже следствие самого паразитизма и накопления достаточных 
энергетических ресурсов для прохождения двух последующих линек в «авто-
номном» режиме. Весьма характерно при этом, что синхронно с протоним-
фой редуцируется и тритонимфа, значительно стабилизируя весь онтогенез 
(Newell, 1973). чЭто говорит об устойчивости морфогенетических корреля-
ций в онтогенезе. Наряду со слиянием сегментов и тагм происходило воз-
никновение вторичных дерматохет и очагов склеротизации. В каких-нибудь 
юрских или меловых почвах таких клещей, т. е. разных видов одной боль-
шой группы, было, видимо, очень много с незначительными морфоэколо-
гическими вариациями (Walter, Proctor, 1999). Эти формы явились той от-
правной точкой, морфологической основой и прототипом, который дал все 
ныне живущие группы паразитенгон (см. рисунок, /, II). 

Казалось бы, личинка, являясь кратковременной и тем более подчинен-
ной стадией онтогенеза, всегда в той или иной степени рекапитулирует более 
древний морфологический прототип, по крайней мере, по характеру своей 
внутренней организации. Однако это происходит далеко не всегда. Естест-
венно, что внешняя морфология личинки несет частные специализации (на-
пример, спинные щитки), а также вновь приобретенные нейтральные при-
знаки, не несущие существенного филогенетического значения. Если, конеч-
но, не рассматривать отдельно филогению группы на основе морфологии 
личинок. В то же время длительно живущие взрослые клещи, реализующие 
весь адаптивный потенциал той или иной группы паразитенгон, подверже-
ны различным трансформациям и специализациям, определяющим таким 
образом всю эволюцию данной группы. 

Дальнейшая специализация в направлении конкретных групп происхо-
дила уже после дифференциации их онтогенеза и возникновения первич-
ных форм паразитизма у личинок (см. рисунок, / / / , IV). Эти две особен-
ности собственно и отличают паразитенгон от всех остальных групп акти-
недид (Witte, 1991). 

Из рассмотренного видно, что наиболее сложно устроенные тромбиди-
иды являются, скорее всего, наиболее примитивной группой, несущей арха-
ичные черты в своей общей анатомической организации. Если убрать нео-
трихию и допустить возможность соединения средней кишки и экскре-
торного органа, то получится некая конструкция, близкая к прототипу. 
Тромбидииды имеют лобный киль, глаза, трахеи, быстро ходят по почве и, 
по-видимому, не способны глубоко в нее закапываться. Этим клещам, ве-
роятно, в наибольшей степени свойственна полифагия, а в тропиках они 
достигают исключительно больших размеров, вплоть до 1 см длиной. Го-
лодные личинки тромбидиид также исключительно активны, а некоторые 
виды способны прыгать за счет строения третьей пары ног. Вместе с тем 
адаптация к паразитированию на беспозвоночных, в частности членисто-
ногих, приводит к крайней специализации именно личинок-микротром-
бидиид. Это выражается в формировании гигантского спинного щитка, в 
виде арки закрывающего сверху жизненно-важные органы — мозг (синганг-
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V 

Схема возможных эволюционных взаимоотношений основных группировок паразитенгон 
(когорта Parasitengona). 

l—V— уровни морфологической и онтогенетической дифференциации и экологической радиации (объясне-
ния в тексте). 1 — Pterygosomata, 2—6 — группировки паразитенгон (2 — водяные клещи, 3 — Calyptostoma-

toidea, 4 — Erythraeoidea, 5 — Trombidioidea, 6 — Trombiculoidea). 
Schema of the supposed evolutionary relationships of the main groups of the Parasitengona. 

лий), слюнные и коскальные железы, а также ротовой аппарат. Одновре-
менно происходит развитие постоянной присоски ротового аппарата, а так-
же редукция комплекса альвеолярных слюнных желез до двух пар. Нако-
нец, наблюдается прогрессивная специализация трубчатых (коксальных) 
желез по поддержанию водно-солевого баланса и главным образом по со-
хранению и удержанию воды в организме клещей. Организация коксаль-
ных желез как у личинок, так и у хищных взрослых клещей отвечает орга-
низации осморегулирующих эпителиев, но функционируют эти органы, 
как можно полагать из характера их строения, не на выведение избыточной 
воды из организма, как у многих других групп членистоногих, а, наобо-
рот, — на реадсорбцию и сохранение в организме метаболической жид-
кости. 

503 

II 

I 

Ill 

IV 



Если бы имелось больше данных по анатомии и функциональной мор-
фологии водяных клещей, то, возможно, то же самое, если не еще в боль-
шей степени, можно было бы сказать о наиболее древних водяных клещах 
гидрахнидах, которые отличаются достаточно большими размерами и не 
плавают, а сравнительно медленно ходят по субстрату в воде. Относительно 
водяных клещей считается, что их первичные формы, как, впрочем, и у 
всех клещей, были мягкотелыми без каких-либо склеритов, причем такое 
состояние в эволюции продолжалось довольно долго (Mitchell, 1958). Очаги 
склеротизации возникли в связи с потребностью в локомоции и создании 
внутреннего тургора для выпрямления ног (Mitchell, 1958). Для этих целей, 
однако, могут использоваться и другие механизмы, например укрепление 
полости тела за счет развития ее выстилки посредством базальной мембра-
ны, как это имеет место у тромбидиид (Шатров, неопубликованные дан-
ные). В таком случае, и различные склеритные образования, и базальную 
мембрану полости тела нужно рассматривать как прогрессивные признаки, 
указывающие на продвинутое состояние клещей, обладающих подобными 
признаками. Отсюда следует, что дорсальный щит в любой форме, в том 
числе лобный киль ряда взрослых форм, предполагаемый рудимент глабел-
лярной пластинки (Вайнштейн, 1978), есть уже вторичное приобретение, а 
вовсе не древний признак. Поэтому водяные клещи и полуводные калипто-
стоматиды, у которых дорсальный киль отсутствует, по-видимому, более 
примитивны относительно эритреид, тромбидиид и тромбикулид, у которых 
дорсальных киль имеется. Среди последних наиболее продвинутыми оказы-
ваются эритреиды, у которых помимо киля развит крупный дорсальный 
щит (Вайнштейн, 1978). Однако калиптостоматиды и эритреиды обнаружи-
вают при всем этом явную вторичную специализацию в организации рото-
вого аппарата и стилетовидных хелицер, втягивающихся в туловище. Спин-
ные щитки личинок, у которых лобный киль всегда отсутствует, имеют, бе-
зусловно, вторичное происхождение. 

Как бы там ни было, представители гетероморфной ортотрихической 
предковой группы дали начало водяным клещам, а также всем остальным 
сухопутным паразитенгонам. Все эти клещи в дальнейшем претерпели ши-
рокую дивергентную радиацию (см. рисунок, IV\ V) и дали большое число 
надсемейств и семейств. Причем водяные клещи образовали едва ли не боль-
шее число групп, чем наземные при наличии среди них явно примитивных 
форм. Не исключено, что такие переходы от генерализованных к более спе-
циализированным формам осуществлялись неоднократно, но всегда в одном 
направлении, и происходили в течение весьма длительного периода време-
ни. Возможно, что еще в самом начале формирования морфоэкологической 
конститутции предковой формы одна из групп перешла к паразитическому 
питанию сразу на всех активных фазах жизненного цикла, что дало нача-
ло современным птеригосоматидам (см. рисунок). Это был, видимо, един-
ственный возможный вариант, поскольку, согласно правилу Беклемишева 
(1970), переход к паразитизму осуществляется либо на какой-то одной ста-
дии онтогенеза, либо на всех сразу. Птеригосоматиды (когорта Pterygosoma-
ta) объединяют всего 2 небольших гомеоморфных семейства — неотрихиче-
ских Pterygosomidae — паразитов ящериц, и ортотрихических Pimeliaphili-
dae — паразитов скорпионов, тараканов и полужесткокрылых (Вайнштейн, 
1978). Часто этих клещей рассматривают как переходную группу между ра-
фигнатоидным предком и паразитенгонами (Вайнштейн, 1978), однако я 
уже говорил, что нельзя одну из ныне живущих групп выводить из другой. 
В случае птеригосоматид никакой обратной переход только к личиночному 

504 



паразитизму невозможен, а сам их облигатный кругложизненный парази-
тизм сделал ненужным гетероморфизм личинки и последующих фаз жиз-
ненного цикла. Поэтому, весьма вероятно, что все же именно птеригосо-
матиды и являются сестринской паразитенгонам группой (Newell, 1973), 
хотя их общие признаки трактуются часто как конвергентные (Witte, 1991). 
Вместе с тем общим для обеих групп является также, по-видимому, стило-
стом — достаточно уникальное морфоэкологическое образование, не имею-
щее аналогов в других группах. 

В отношении паразитенгон, однако, не нужно переоценивать значение 
их в достаточной степени вынужденного паразитизма у предковых форм. 
Это явление на первых порах было, скорее всего, своеобразной формой 
микрохищничества, притом что сам акт питания мог стать однократным и 
более эффективным в смысле получения больших масс пищи за относи-
тельно небольшой промежуток времени. Поэтому ни тогда, ни сейчас у ли-
чинок не возникло ни строгой паразито-хозяинной специфичности, ни тем 
более сопряженной эволюции с хозяевами, а сам характер онтогенеза остал-
ся неизменным у всей группы на протяжении миллионов лет. 

Отсюда становится понятным, что привлечение паразитизма для реше-
ния проблемы о взаимоотношении групп внутри паразитенгон и выяснении 
их филогенетического соподчинения лишено всякого основания. Каждая из 
групп достаточно древняя и прошла свой собственный долгий путь разви-
тия от некоего общего предка, т. е. надсемейственные группировки парази-
тенгон парафилетичны и происходят каждая от одной предковой группы в 
ранге рода или семейства, представители которой питались на членистоно-
гих, были преадаптированы к внекишечному пищеварению и имели диффе-
ренцированный жизненный цикл с покоящимися стадиями (см. рисунок). 
На протяжении мезозойской эры происходили дальнейшие дифференциа-
ция и специализация взрослых форм клещей, а также закрепление и совер-
шенствование однажды возникших паразитарных связей с разными груп-
пами хозяев. Предки водяных клещей вернулись в водную среду, тромби-
кулиды ушли в более глубокие слои почвы, а тромбидииды, эритреиды и 
калиптостоматиды остались на поверхности и в почвенной подстилке, экс-
плуатируя при этом различных хозяев и выбирая различный круг жертв. 
При этом последние две группы видоизменили ротовой аппарат в направ-
лении его специализации к прокалыванию покровов жертвы и выработке 
тонких стилетовидных хелицер (Вайнштейн, 1978). А у тромбидиид и водя-
ных клещей независимо сформировалась присоска гипостома, причем как у 
личинок, так и у взрослых клещей. Любопытно, что взрослые краснотелки, 
оказавшись самыми специализированными и даже вторично упрощенны-
ми, воспроизводят, однако, наименее специализированных личинок. Одна-
ко именно эти личинки, поднимаясь на поверхность почвы, перешли к пара-
зитированию на позвоночных, чего не смогла себе позволить ни одна другая 
группа паразитенгон. Понятно, что взаимные морфологические переходы 
между уже сложившимися группировками и сформировавшимся способом 
питания оказались уже чрезвычайно затруднительными, а в некоторых слу-
чаях и невозможными, не говоря уже об отсутствии в этом всякой необхо-
димости и целесообразности. 

Поэтому паразитизм личинок Trombiculidae на позвоночных животных 
никак не мог возникнуть из уже сложившихся форм паразитизма предковой 
группы на членистоногих, как ранее полагал Беклемишев (1970), равно как 
паразитизм на членистоногих не мог произойти из паразитизма на позво-
ночных, как считал Юинг (Ewing, 1944, 1949). Вместе с тем при отсутствии 

2 Паразитология, № 6, 2006 г. 505 



какой-либо специфичности в выборе позвоночных хозяев личинки красно-
телок могут случайно нападать и на членистоногих (Audy, 1950), что, однако, 
пока никак не отражается на их эволюционном и морфологическом статусе. 
Обратное, т. е. нахождение личинок тромбидиид на позвоночных, никогда 
не наблюдается, что указывает на их непреодолимую морфобиохимическую 
специализацию к паразитированию на членистоногих. Таким образом, крас-
нотелки, пожалуй единственная группа из членистоногих-эктопаразитов, 
демонстрируют удивительную пластичность своих паразито-хозяинных от-
ношений, что говорит об их чрезвычайно высоком адаптивном и эволюци-
онном потенциале при весьма архаичной неизменной морфологии. Не иск-
лючено, что подобный биологический прогресс Trombiculidae можно объяс-
нить только чрезвычайно благоприятным характером пищи, извлекаемой 
личинками из тканей позвоночных животных, а также феноменом внеки-
шечного пищеварения, свойственным всей этой ветви Acariformes. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Все сказанное позволяет предположить, что хотя в целом ветви парази-
тенгон с личинками, паразитирующими на членистоногих (тромбидииды, 
эритреиды, калиптостоматиды и водяные клещи) и на позвоночных (крас-
нотелки), по всей видимости, парафилетические и обладают близким эво-
люционным весом, тромбикулиды — более продвинутая группа с большим 
эволюционным потенциалом. Последнее, несомненно, определяется огром-
ным эволюционным преимуществом, которое получили клещи этой группы 
вследствие питания личинок тканевой жидкостью позвоночных животных, 
что и определило в конечном счете их биологический прогресс. 

Рассмотрение внутренней морфологии паразитенгон показывает, что раз-
деление единого надсем. Trombidioidea, объединявшего ранее тромбидиид и 
тромбикулид (Krantz, 1978), на 2 парафилетических надсемейства Trombicu-
loidea и Trombidioidea с рядом семейств, что было сделано на основании 
лишь одной апоморфии у личинок тромбикулид (Welbourn, 1991), представ-
ляется тем не менее с позиций анатомии весьма обоснованным. Ясно, что 
все тромбикулоидеи будут характеризоваться сходной с тромбикулидами 
анатомией и другими особенностями, точно так же как все тромбидиоидеи 
будут воспроизводить анатомическую конструкцию тромбидиид. Выделе-
ние этим автором других надсемейственных группировок в настоящее вре-
мя оценить невозможно ввиду полного отсутствия морфологических дан-
ных. 

Интересно отметить, что у всей этой ветви сухопутных и вторично-во-
дных акариформных клещей произошла синхронная редукция первой личи-
ночной стадии (предличинка), а также первой третьей нимфальных стадий 
(протонимфа и тритонимфа). Кроме того, у них, несмотря на ряд частных 
специализаций, прослеживается единый весьма консервативный морфоло-
гический прототип. Все это может свидетельствовать о том, что, во-первых, 
Parasitengona — монофилетический таксон, а во-вторых, у всех этих клещей 
сохраняются сходные морфогенетические корреляции в онтогенезе. Послед-
нее говорит либо об эволюционной молодости этой группы, что не под-
тверждается палеонтологическими данными, либо же об исключительно ста-
бильных факторах внешней среды, определяющих консервативность и не-
значительные сдвиги морфогенетических программ в ходе эволюции разных 
групп Parasitengona. Монофилию в данном случае следует понимать таким 
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образом, что предковой группой паразитенгон был не один какой-то вид, а 
группа близких видов, возможно в ранге рода или семейства. Скорее всего, 
что родоначальником семейства с единой морфологией выступал вид пред-
ковой группы, а надсемейства — род, тогда как предком всех паразитенгон 
могло быть семейство с достаточно стабильной внутренней морфологией 
(см. рисунок, / , II). Более глубокие корни этой группы проследить невоз-
можно. В дальнейшем в ходе эволюции представители этой группы дивер-
гировали и радиировали по различным экологическим нишам с выработкой 
дополнительных специализаций. Не исключено в то же время, что Parasi-
tengona, трактуемые как высшие акариформные клещи (Krantz, 1978; Evans, 
1992), таковыми вовсе не являются, а их предки, обитая в крайне консерва-
тивных условиях среды, таких как почва и почвенная подстилка, находятся 
где-то вблизи основания древа Acariformes по своим анатомическим харак-
теристикам. Остальные группы лишь демонстрируют те или иные видоиз-
менения, совершенствование и эволюцию сходного типа развития и плана 
строения. 

Работа выполнена при финансовой поддержке Российского фонда фун-
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S U M M A R Y 

On the basis of the analysis of morphology and biology of representatives of the Para-
sitengona, mostly trombiculids, trombidiids and water mites, a new attempt is made to cla-
rify probable evolutionary scenario in this group of the higher trombidiform mites (Acti-
nedida). It is supposed that the very old ancestral group of terrestrial arachnids, having 
bite-sucking mouth-parts, poorly differentiated sac-like midgut and capability to extra-oral 
digestion, fed predatory on different small soil arthropods at all phases of the life cycle. 
They were small segmented orthotrichous homeomorphic arachnids at the rank of genus or 
family. The favorable feeding conditions of the adult phase have led to the small eggs rich 
in yolk and the small larva. The latter have led in turn to the necessity of intensive feeding 
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at the larval stage to complete the ontogenesis. Further in evolution, this group gave rise at 
once to two or even more large paraphyletic branches. Most of them retained feeding on 
arthropods with transition of larvae to much more effective parasitic feeding provided with 
the additional specialization of the larval stage. This branch comprise divergently radiated 
paraphyletic terrestrial and secondary-water water mites each having long course of evolu-
tion resulted in the recent groups of Calyptostomatoidea, Erythraeoidea, Trombidioidea 
and several superfamilies of water mites. Another branch of the ancestral Parasitengona has 
followed the way of adaptation of larvae to feeding on vertebrates, which were being atta-
cked by the larvae in the environment of pasture. The parasitism on vertebrates has lead 
to several radical specializations of these mites and their significant evolutionary progress. 
At the same time, the similar ontogenetic dynamics, as well as synchronous reduction of 
particular developmental stages in all parasitengones, inevitably indicate the monophyletic 
origin of the whole branch of Parasitengona with Pterygosomatidae as the most probable 
sister group. 
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