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На основе рассмотрения анатомической организации экскреторного органа и 
средней кишки у представителей семейств наземных клещей Trombiculidae и Micro-
trombidiidae, а также водяных клещей Teutoniidae и Pionidae на различных стадиях 
жизненного цикла, включая паразитическую личинку, предложено 5 возможных эво-
люционных сценариев у высших акариформных клещей из когорты Parasitengona. 
Эти эволюционные сценарии отражают и объясняют возможные пути эволюционных 
преобразований у различных филетических линий паразитенгон от одного или не-
скольких предков со сквозным кишечником. 
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Сравнительная анатомия и морфология являются основой для познания 
эволюционных взаимоотношений различных групп животных, в том числе 
паукообразных и клещей. Вместе с тем данных о внутреннем строении по-
давляющего большинства групп акариформных клещей чрезвычайно мало 
(Alberti, Coons, 1999), что не дает возможности обосновать достоверный 
ход эволюционного процесса у всех Acariformes или их отдельных филети-
ческих линий. Многочисленные попытки построения филогений тех или 
иных групп на основе данных внешней морфологии (Миронов, Бочков, 
2009) приводят к излишней схематизации и формализации реально суще-
ствующих эволюционных процессов и игнорируют порой труднообъясни-
мые и зачастую значительно варьирующие факты по анатомической орга-
низации представителей различных групп акариформных клещей. Даль-
нейшее изучение анатомии и тонкого строения различных представителей 
Acariformes, в том числе из когорты Parasitengona, часто заставляют пере-
сматривать устоявшиеся взгляды о филогении и эволюционном развитии 
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различных таксонов и выдвигать приемлемые варианты возможного хода 
эволюционного процесса в виде ряда гипотетических эволюционных сце-
нариев. 

«Эволюционные сценарии» в контексте данной работы понимаются как 
наиболее обоснованные версии и объяснение развития тех или иных ор-
ганных структур и ряда групп клещей в целом, тем более что палеонтоло-
гических данных по паразитенгонам крайне недостаточно, а имеющиеся 
не дают возможности проследрггь хоть с какой бы то ни было степенью до-
стоверности ход и последовательность эволюционного процесса (Woolley, 
1961; Дубинин, 1962; Вайнштейн, 1978; Тузовский, 1987; Walter, Proctor, 
1999). Причем наименьшей таксономической единицей, играющей роль в 
подобных сценариях применительно к клещам, может рассматриваться се-
мейство, поскольку вероятно, что все представители каждого данного се-
мейства обладают достаточно сходной внутренней анатомией. Поэтому 
здесь я не ставил задачу ранжировать и классифицировать признаки тех 
или иных таксонов, а только наиболее рационально объяснить возникнове-
ние различных «версий» их анатомической организации. 

Возможный эволюционный сценарий высших акариформных клещей 
с позиций сравнительной морфологии рассмотрен в предыдущих работах 
(Шатров, 2006, 2008). Продолжающиеся исследования различных систем 
органов, однако, выдвигают новые проблемы эволюционного развития от-
дельных групп клещей и их отношений с другими группами. Это рассмот-
рение и анализ возможного хода эволюционного процесса с весьма локаль-
ных позиций анатомической организации тех или иных органных систем 
исключает какое-либо филогенетическое соподчинение ныне существую-
щих групп и производится в исторической ретроспекции с попыткой обо-
снования одной или нескольких предковых групп в таксономическом ран-
ге ниже семейственного. 

Настоящая работа основана на многолетних анатомических и ультра-
структурных исследованиях экскреторного органа у представителей се-
мейств наземных почвообитающих клещей Leptotrombidium orientale 
(Schluger, 1948), Euschoengastia rotundata (Schluger, 1955) и Hirsutiella za-
chvatkini (Schluger, 1948) (Trombiculidae); Platytrombidium fasciatum (Koch, 
1836) и Camerotrombidium pexatum (Koch, 1837) (Microtrombidiidae), а так-
же водяных клещей Teutonici cometes (Koch, 1837) (Teutoniidae) и Fiona 
carnea (Koch, 1836) (Pionidae) на разных стадиях их жизненного цикла, 
включая паразитическую личинку, питающуюся на позвоночных живот-
ных (Trombiculidae) и членистоногих — все остальные группы паразитен-
гон. Морфология, ультраструктурная организация и функциональные осо-
бенности экскреторного органа рассмотрены в отдельной работе (Shatrov, 
2010). В настоящей статье главный упор сделан на особенностях анатоми-
ческой организации экскреторного органа с целью возможного эволюци-
онного объяснения его частных морфологических трансформаций в раз-
ных группах. Совокупность данных и логических построений, основанных 
на подобном подходе относительно других систем органов, позволит в 
дальнейшем обосновать цельный взгляд на эволюцию паразитенгон и дру-
гих высших акариформных клещей. 

Традиционно паразитенгоны рассматриваются как монофилетическая 
группа, объединяемая следующими синапоморфиями: редуцированные 
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прото- и тритонимфа, паразитическая личинка, отсутствие саккулюса у 
коксальных желез (Alberti, Storch, 1977; Witte, 1991). На основе внешних 
и весьма ограниченного числа признаков внутренней организации и вы-
строенной на этой основе кладограммы (Welbourn, 1991), у паразитенгон 
различают 3 субкогорты: Erythraeina, Hydracarina и Trombidiina, причем 
последние две рассматриваются как сестринские группировки. Субкогорта 
Erythraeina включает 2 надсемейства — Erythraeoidea и Calyptostomatoidea, 
а субкогорта Trombidiina объединяет 4 надсемейства — Tanaupodoidea, 
Chyzeroidea (наиболее примитивные), Trombiculoidae и Trombidioidea (Wel-
bourn, 1991). Водяные клещи с многочисленными надсемействами этим 
автором не рассматриваются. В свою очередь Витте (Witte, 1991) рассмат-
ривает группировку водяных клещей Hydrachnidia сестринской по отноше-
нию ко всем прочим наземным клещам, объединяемым в рамках субкогорты 
Trombidia. Внутри последней различаются 2 сестринские группировки — 
Trombidioidea, с одной стороны, и Calyptostomatoidea и Erythraeoidea — с 
другой (Witte, 1991). Таким образом, этот автор помещает краснотелок и 
тромбидиид в одном надсемейство, что, на мой взгляд, не совсем оправда-
но и расходится с представлениями Вельбурна (Welbourn, 1991). В послед-
нее время паразитенгон понижают в таксономическом ранге и относят к 
когорте Anystina (Lindquist, 1984; Миронов, Бочков, 2009). Молекуляр-
но-генетические исследования, основанные на одном митохондриальном 
гене COI (Soller et al., 2001), показали, что микротромбидииды вместе с во-
дяными клещами являются сестринской группировкой по отношению ко 
всем прочим наземным паразитенгонам, среди которых ветвь, включаю-
щая семейства Trombidiidae, Johnstonianidae и Trombiculidae , оказывается 
сестринской по отношению к ветви, объединяющей надсемейства Calyp-
tostomatoidea и Erythraeoidea. 

Относительно экскреторного органа известно, что у высших и наибо-
лее специализированных Actinedida задние отделы средней кишки, кото-
рые наиболее вероятно соответствуют postcolon более генерализованных 
групп, эволюционно трансформировались в дорсомедиальный экскретор-
ный орган (Alberti, Coons, 1999). Последний в ходе эволюции утратил мор-
фологическую связь с центральным отделом средней кишки (желудком) у 
большинства, если не у всех Parasitengona (Henking, 1882; Schaub, 1888; 
Bader, 1954; Mitchell, 1964, 1970; Vistorin-Theis, 1978; Шатров, 2000), воз-
можно за исключением некоторых представителей Erythraeidea (Witte, 
1995). Экскреторный орган, имеющий, безусловно, энтодермальное проис-
хождение, завершается коротким эктодермальным выводным каналом, вы-
стланным кутикулой. Считается, что выводной канал соответствует экто-
дермальной задней кишке (hindgut) менее специализированных форм со 
сквозным кишечником и открывается экскреторной порой (uropore), гомо-
логичной анатомическому анусу, на брюшной стороне тела. Тем не менее 
Top (Thor, 1904) высказал предположение о том, что у простигмат в ре-
зультате питания жидкой пищей собственно задняя кишка, происходящая 
из проктодеума (proctodeum), эволюционно полностью утрачивается. При 
этом истинный анус заменяется вновь сформированной впоследствии экс-
креторной порой, которая, таким образом, является новообразованием. 

Показано, что экскреторный орган специализирован главным образом 
на выведение и удаление из организма клеща продуктов азотистого об-
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мена, преимущественно гуанина, и в значительной меньшей степени он 
может, видимо, участвовать в регуляции ионного и водного обменов (А1-
berti, Coons, 1999). 

АНАТОМИЧЕСКАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ ЭКСКРЕТОРНОГО ОРГАНА 

У всех изученных видов паразитенгон экскреторный орган представлен 
тонкостенным мешком, слепо замкнутым спереди, который обычно зани-
мает срединное (осевое) положение в теле и не подразделен на морфологи-
чески или функционально различающиеся отделы (см. рисунок). 

Самая простая анатомическая организация экскреторного органа на-
блюдается у наиболее специализированных краснотелковых клещей сем. 
Trombiculidae (см. рисунок,/4). Свободноживущие дейтонимфы и взрос-
лые клещи населяют глубокие почвенные горизонты и питаются яйцами 
насекомых, тогда как личинки выходят на поверхность и паразитируют на 
позвоночных животных (Шатров, 2000). Морфологическая организация 
экскреторного органа практически одинакова как на протяжении всего 
жизненного цикла от покоящейся предличинки до взрослого клеща, так и у 
взрослых клещей исследованных видов. У тромбикулид экскреторный ор-
ган имеет вид плоского мешка, расположен вертикально по оси тела и по 
большей части сдавлен с боков лопастями средней кишки. Он идет от экс-
креторной поры вперед и вверх и постепенно поднимается к дорсальной 
стенке тела, слегка расширяясь в горизонтальной плоскости, особенно у 
взрослых клещей Н. zachvatkini. Никаких явных боковых дивертикул, от-
ветвлений, или специальных расширений экскреторный орган изученных 
краснотелковых клещей не имеет. Экскреторный орган оканчивается сле-
по приблизительно на уровне мозга (synganglion), или даже впереди него. 
Морфологически он хорошо отличается от окружающих лопастей средней 
кишки в силу довольно тонких стенок и присутствия в просвете органа 
желтоватых кристаллов предположительно гуанина, обладающих двой-
ным лучепреломлением. Показано, однако, что у североамериканских кле-
щей Blankaartia acuscutellaris (Walch) экскреторный орган в передней час-
ти тела имеет Т-образную форму на поперечных срезах, а перед впадением 
в выводной проток имеет расширенную часть, так называемую экскретор-
ную камеру (Mitchell, 1964). 

Наоборот, у значительно более генерализованных микротромбидиид 
(см. Microtrombidiidae), дейтонимфы и взрослые клещи которых живут в 
верхних слоях и на поверхности почвы, а личинки паразитируют на на-
секомых, экскреторный орган имеет определенное сходство с лопастями 
средней кишки (Shatrov, 2003), сравнимой шириной складчатых стенок. 
Его анатомическая организация также более сложная, чем у тромбикулид 
(см. рисунок, Б). У изученных взрослых клещей так называемый анальный 
атриум (Alberti, Coons, 1999; Shatrov, 2010) с широкими кутикулярными 
стенками по ходу вперед разделяется на 2 выводные трубочки (collecting 
tubes), также имеющие эктодермальное происхождение и дающие начало 
двум несимметричным латеральным ветвям собственно экскреторного ор-
гана. Левая из них короткая и не получает дальнейшего развития. Правая 
ветвь, наоборот, дает начало экскреторному органу как таковому. Послед-

560 



Анатомическая организация средней кишки и экскреторного органа у взрослых клещей когор-
ты Parasitengona. 

А — Hirsutiella zachvatkini (Trombiculidac), Б — Platytrombidium fasciatum (Microtrombidiidac), В — Teuto-
nic! cometes (Teutoniidae), Г ----- Piomi carnea (Pionidae). cia — анальный атриум; ск — средняя кишка; эо — 

экскреторный орган; эп — экскреторная пора. 

Anatomical organization of the midgut and excretory organ in adult mites from the cohort Parasi-
tengona. 
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ний по ходу вперед постепенно занимает горизонтальное положение, име-
ет складчатые стенки и сильно сдавлен дорсовентрально между лопастями 
средней кишки, причем в этом случае просвет экскреторного органа может 
быть плохо выражен. Экскреторный орган оканчивается слепо на уровне 
мозга и не дает никаких заметных латеральных или фронтальных лопа-
стей, или дивертикул. В отличие от взрослых клещей, у голодных личинок 
микротромбидиид экскреторный орган представлен небольшим просто ор-
ганизованным аксиальным мешком с хорошо выраженным просветом. Он 
лежит по большей части вплотную к дорсальной стенке тела и слегка упло-
щен дорсовентрально. Именно разветвление экскреторного органа от его 
самого основания у взрослых микротромбидиид и заставляет очень внима-
тельно отнестись к его сравнительной анатомии и пересмотреть устоявши-
еся представления о его возможной эволюции (Alberti, Coons, 1999). 

Изученные водяные клещи обнаруживают некую промежуточную мор-
фологическую организацию экскреторного органа (см. рисунок, В, Г). Как 
и у тромбикулид, это — сравнительно тонкостенный довольно объемный 
мешок с хорошо выраженной полостью, но обладающий более сложным 
анатомическим строением. В общих чертах в задней части тела клеща экс-
креторный орган ориентирован вертикально и занимает почти всю высоту 
тела, практически полностью разделяя между собой заднебоковые дивер-
тикулы средней кишки. В средней части тела, на уровне полового аппара-
та, экскреторный орган значительно сокращается в объеме как по высоте, 
так и по ширине, а в передней части тела снова расширяется в горизон-
тальной плоскости и занимает практически всю ширину тела клеща, за-
полняя пространство непосредственно под дорсальной стенкой тела. 
У обоих изученных видов водяных клещей экскреторный орган дает два 
переднебоковых дивертикула, которые распространяются далеко вперед 
среди лопастей средней кишки почти до передней стенки тела (см. рису-
нок, В, Г). Характерно, что у взрослых водяных клещей выводной проток 
очень короткий, а морфологически крайне «бедно» оформленная экскре-
торная пора занимает наиболее терминальное (каудальное) положение в 
сравнении с представителями наземных семейств. У изученных голодных 
личинок Р. с а т е а стенки экскреторного органа в отличие от личинок крас-
нотелок и микротромбидиид могут формировать неглубокие достаточно 
произвольные боковые лакуны. Выводной проток и экскреторная пора у 
личинок этого вида не были выявлены в отличие от личинок всех назем-
ных видов, у которых проток и пора хорошо развиты. 

Специальная мышечная оболочка вокруг стенок экскреторного органа, 
которая могла бы способствовать выведению экскреторных масс, полно-
стью отсутствует у всех стадий развития и у всех исследованных видов. 
Тем не менее отдельные мышечные пучки могут проходить вплотную к 
стенкам органа. Во всех случаях эпителиальные клетки экскреторного ор-
гана лежат на разграничительной базальной пластинке, толщина которой 
неодинакова у представителей разных семейств (Shatrov, 2010). 

Полость экскреторного органа в различной степени заполнена жел-
товатыми кристаллами экскретов, обладающих двойным лучепреломлени-
ем, а также иногда содержит единичные электронно-плотные глобулы, что 
в основном наблюдается у водяных клещей. Экскреторный материал в 
просвете органа наблюдается уже у предличинки. В дальнейшем в ходе 
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жизненного цикла содержание экскреторных продуктов в органе повыша-
ется у покоящихся стадий — прото- и тритонимфы и уменьшается у актив-
ных стадий жизненного цикла — личинки, дейтонимфы и взрослого кле-
ща. Показано, что активные стадии выводят экскреторные вещества сразу 
после их выхода из оболочки предшествующей покоящейся стадии, что 
хорошо прослеживается в культуре краснотелковых клещей (Шатров, 
2000). 

В своей задней части экскреторный орган сужается и преобразуется 
в довольно короткий выводной проток, выстланный кутикулой, собствен-
но заднюю кишку — производное проктодеума (Alberti, Coons, 1999). Вы-
водной проток заканчивается продольно ориентированным щелевидным 
выводным отверстием — так называемый экскреторный порой. Последняя 
образована двумя кутикулярньтми пластинками, возвышающимися над 
окружающими покровами. У краснотелок, как личинок, так и взрослых, 
экскреторный проток на всем протяжении достаточно узкий и выстлан до-
вольно тонкой кутикулой. У микротромбидиид, напротив, в основании 
собственно выводного протока выражен расширенный анальный атриум, 
имеющий толстую электронно-светлую кутикулу. Этот анальный атриум, 
как было сказано выше, разделяется по направлению вперед на две ветви, 
одна из которых образует собственно экскреторный орган. У водяного кле-
ща Т. cometes в сравнении с краснотелками и микротромбидиидами экс-
креторная пора занимает наиболее каудальное положение недалеко от зад-
него края тела, а выводной проток очень короткий. Практически то же на-
блюдается у взрослого водяного клеща Р. с а т е а . У голодных личинок 
этого вида, однако, выводной проток и экскреторная пора не были выявле-
ны, и экскреторный орган у этой стадии развития, таким образом, оказыва-
ется изолированным от окружающей среды. 

СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ 
ОРГАНИЗАЦИИ ЭКСКРЕТОРНОГО ОРГАНА 

Полученные данные подтверждают высказанное ранее положение о 
том, что у высших тромбидиформных клещей экскреторный орган имеет 
энтодермальное происхождение и лишен морфологической связи со сред-
ней кишкой (Thor, 1904; Alberti, Coons, 1999). Он не разделен на функцио-
нально различающиеся части и открывается во внешнюю среду эктодер-
мальным выводным протоком, заканчивающимся экскреторной порой, 
вероятно, гомологичной анусу. Несмотря на тот очевидный факт, что экс-
креторный орган распространяется далеко вперед в полости тела и закан-
чивается на уровне мозга или даже фронтальнее него, очень мало вероят-
но, что он является производным мальпигиевых сосудов, или их гомоло-
гом, как было предположено ранее (Thor, 1904; Reuter, 1909; Mitchell, 
1970). По крайней мере это очевидно для краснотелок и водяных клещей. 
Считается, что в своем нынешнем состоянии экскреторный орган объеди-
няет поствентрикулярные отделы средней кишки более генерализованных, 
т .е . более примитивных групп (Henking, 1882; Michael, 1895; Hughes, 
1959; Alberti, Coons, 1999), а именно колон, который предположительно 
в основном редуцировался (Vistorin, 1980; Alberti, Coons, 1999), и постко-
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лон. Образование экскреторным органом различного количества функцио-
нально однородных дивертикул у калиптостомид (сем. Calyptostomidae) 
(Vistorin-Theis, 1977) и у большинства групп водяных клещей (Кронеберг, 
1878; Bader, 1938, 1954) можно рассматривать как вторичное приспособле-
ние, что, возможно, отчасти связано с крупными размерами многих водя-
ных клещей. Возможное отсутствие выводного протока и экскреторной 
поры у некоторых водяных клещей (Mitchell, 1955) и представителей сем. 
Halacaridae (Thomae, 1925) объясняли эволюционной редукцией проктоде-
ума у всей этой филетической линии акариформных клещей (Thor, 1904), 
что в основном может быть связана с питанием жидкой полупереваренной 
пищей (внекишечное пищеварение). Эта редукция сопровождалась после-
дующим развитием аналогичных структур заново как истинных выводного 
протока и экскреторной поры на месте бывшего ануса у всех групп, где 
экскреторный орган хорошо выражен (Thor, 1904). Сходная точка зрения 
была высказана относительно водяных клещей (Bader, 1938, 1954; Stout, 
1953), у которых, как считается, задняя кишка атрофируется, а экскретор-
ная пора формируется как новообразование и не гомологична анусу. 
В этом случае оказывается, что клещи, не имеющие терминального экскре-
торного отверстия, более примитивны и филогенетически расположены 
более базально, чем те, которые имеют развитые выводной проток и экск-
реторную пору, что противоречит общепринятому мнению (Alberti, Coons, 
1999). Поэтому, вероятнее всего, отсутствие выводного протока и поры 
можно объяснить утратой и атрофией терминальных отделов экскреторно-
го органа у более продвинутых групп водяных клещей. В этой связи P. ear-
ned демонстрирует, по всей видимости, некое переходное состояние, когда 
экскреторный проток и пора формируются только в ходе постларвального 
онтогенеза. Интересно, однако, что у водяных клещей рода Hydrodroma 
помимо экскреторного органа и экскреторной поры было описано мень-
шее по размеру отверстие, как настоящий анус, а также идущая к нему зад-
няя кишка, расположенные впереди от экскреторной поры (Schaub, 1888). 
Это открытие нуждается в тщательной проверке, однако если оно верно, то 
все спекуляции относительно экскреторного органа должны быть пере-
смотрены. 

Иная ситуация наблюдается у взрослых микротромбидиид, у которых 
экскреторный орган разделяется от анального атриума на две асимметрич-
ные ветви, частично напоминающие кишечные дивертикулы, с преимуще-
ственным развитием одной из них. Такое расположение экскреторного ор-
гана требует объяснений с позиций сравнительной анатомии и заставляет 
предположить, что его ветви в исторической ретроспекции образовались 
не из задних участков сквозного осевого кишечного тракта, как общепри-
нято в настоящее время (Henking, 1882; Alberti, Coons, 1999), а независимо. 
Они могли возникнуть как вторичные латеральные выросты самых задних 
участков энтодермальной средней кишки. При этом вследствие питания 
жидкой пищей и замыкания средней кишки могла редуцироваться только 
узкая перемычка между средней кишкой и анальным атриумом, которые 
расположены вплотную друг к другу (см. рисунок, Б). Ранее также упоми-
налось о том, что у наземных тромбидиид экскреторный орган состоит из 
двух трубок, открывающихся в ректум (Bader, 1954). В соответствии со 
взглядами этого автора, у водяных клещей экскреторный орган также ис-
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ходно парный, что можно видеть из его разделения в передней части на 
две латеральные доли, что наблюдается и у исследованных мною видов. 
Это же можно наблюдать и у некоторых краснотелок, у которых экскре-
торный орган Т-образно разветвляется в своей передней части (Mitchell, 
1964). Тем не менее, несмотря на все эти спорные вопросы, в настоящее 
время признается, что экскреторный орган в своем окончательном выраже-
нии у высших тромбидиформных клещей не является гомологом мальпи-
гиевых сосудов, а развивается непосредственно из трубчатого осевого зад-
него участка средней кишки предковых форм (Alberti, Coons, 1999). Кос-
венно об этом может свидетельствовать анатомическая организация 
экскреторного органа у представителей более генерализованных семейств 
Labidostomidae (Vistorin, 1980) и Syringophilidae (Filimonova, 2009), у кото-
рых, как было показано, он непарный, не имеет боковых выростов и от-
крывается в среднюю кишку небольшим отверстием в районе желудка. 
Кроме того, экскреторный орган имеет простое осевое строение у всех изу-
ченных личинок паразитенгон (Shatrov, 2010). 

Дополнительным подтверждением происхождения экскреторного орга-
на из задних отделов средней кишки может служить организация апикаль-
ных зон эпителиальных клеток органа у личинок Н. zachvatkini на ранних 
стадиях питания. Апикальная поверхность клеток формирует фигуры, на-
поминающие фагоцитозные ямки и пузырьки, наблюдающиеся на этих же 
стадиях питания у кишечных клеток (Шатров, 2000; Shatrov, 2010). Эти ва-
куоли, однако, не погружаются внутрь клеток, как это происходит у пище-
варительных клеток средней кишки, но остаются у поверхности, лишь 
имитируя начало подобного процесса, который эволюционно утратился. 
В целом клетки экскреторного органа на этих стадиях содержат практиче-
ски те же органеллы, что и кишечные клетки, в частности крупные комп-
лексы Гольджи, однако последующее накопление пищеварительных ваку-
олей в клетках и их ферментативная обработка не происходят. Ранее также 
отмечалось, что у некоторых водяных клещей стенки экскреторного орга-
на образованы крупными неправильной формы клетками, имеющими явно 
энтодермальное происхождение (Schmidt, 1935). 

Своеобразная организация экскреторного органа и его очевидные раз-
личия у разных групп паразитенгон требуют детального сравнительно ана-
томического и эволюционного анализа его происхождения и развития в 
этой группе высших тромбидиформных клещей, что может отражать и 
эволюцию самих паразитенгон. К сожалению, реальный ход эволюционно-
го процесса в этой группе в связи с отсутствием репрезентативных палеон-
тологических данных (Walter, Proctor, 1999) остается неизвестным. В на-
стоящее время имеется лишь ряд форм с различной морфологией, в том 
числе и экскреторного органа, которые не могут рассматриваться как пере-
ходные от одного какого-либо ныне существующего морфологического 
состояния к другому. Представляется вероятным, что морфологическая 
организация клещей каждой из групп является в достаточной степени ко-
нечной в контексте адаптаций к определенным условиям обитания. Что ка-
сается экскреторного органа, то можно было бы согласиться с его форми-
рованием непосредственно из задних участков кишечного тракта гипоте-
тической предковой формы (Alberti, Coons, 1999), однако его разделение 
на две ветви у микротромбидиид не дает такого основания и требует взве-
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шенной эволюционной трактовки. В связи с этим на основе изложенного 
материала можно предположить несколько возможных сценариев эволю-
ционного развития паразитенгон. 

ЭВОЛЮЦИОННЫЕ СЦЕНАРИИ 

1. Trombidioidea sensu Welbourn (1991) — группировка наземных кле-
щей, развивающаяся независимо от других, представители которой имели 
исходно два больших латеральных выроста задних отделов средней киш-
ки, один из которых впоследствии трансформируется в специализированный 
экскреторный орган. При этом, однако, его отличие от кишечных долей 
незначительное. В этом случае эти изначально две боковые ветви экс-
креторного органа являются функциональными аналогами, если не гомо-
логами, мальпигиевых сосудов и никогда не имели связи со средней киш-
кой в своей фронтальной области, поскольку с самого начала были замкну-
ты слепо, как боковые отростки кишечника. Небольшое соединение между 
экскреторным органом и кишкой, обнаруженное у клещей рода ТготЫ-
dium (McLeod, 1884), может рассматриваться как вторичная модификация. 
В ходе дальнейшей эволюции одна из ветвей редуцировалась, тогда как 
вторая переместилась в срединное положение и заместила функции утра-
ченной ветви. Другие группы паразитенгон, и в частности тромбикулиды, 
с одной стороны, и водяные клещи и калиптостомиды — с другой, оказы-
ваются ближе друг к другу, нежели к тромбидиидам, и первоначально так-
же населяли поверхность почвы, как и предки тромбидиид, но впоследст-
вии экологически разделились. Тромбикулиды ушли глубоко в почву, 
калиптостомиды остались у ее поверхности, а предки водяных клещей вто-
рично освоили водную среду. Все эти группы имеют экскреторный орган, 
происходящий изначально из осевого отдела кишки с вторичным усложне-
нием его морфологии у водяных клещей и калиптостомид с редукцией эк-
скреторной поры (анального отверстия) у более продвинутых форм водя-
ных клещей. Говорить в данном случае о большей степени продвинутое™ 
одной из этих групп не приходится, поскольку на их первичную конститу-
цию наложилось большое количество вторичных преобразований. Нетруд-
но видеть, что этот сценарий подразумевает тем не менее полифилетиче-
ское происхождение паразитенгон, при этом микротромбидииды по ряду 
признаков занимают более базальную позицию, чем гораздо более специа-
лизированные и продвинутые краснотелки и водяные клещи. Этот взгляд 
противоречит филогенетическим построениям, основанным на внешней 
морфологии личиночных форм (Welbourn, 1991), в которых Trombiculoidea 
и Trombidioidea рассматриваются как сестринские группы и помещены на 
вершине филогенетического древа. Как говорилось выше, молекулярно-ге-
нетические исследования (Soller ct al., 2001) объединяют микротромбиди-
ид и водяных клещей в одну группировку, сестринскую по отношению ко 
всем прочим наземным паразитенгонам. Понятно, однако, что никакую 
адекватную филогению построить на одном единственном признаке, будь 
то морфологическом или же молекулярном, невозможно. 

В этом сценарии паразитические личинки всех этих клещей, имеющие 
преимущественно просто устроенный осевой экскреторный орган, могут 
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рассматриваться исключительно как промежуточная морфологическая 
форма, не имеющая существенной эволюционной нагрузки. Поэтому все 
построения, основанные на внешних морфологических признаках личинок 
(Welbourn, 1991), теряют всякий смысл. 

2. Тромбидииды и водяные клещи — сестринские группы с изначально 
парным экскреторным органом, сформированным из гипертрофированных 
латеральных разрастаний задних отделов средней кишки. Тромбикули-
ды — отдельная группа с экскреторным органом, возникшим на месте осе-
вого участка задних отделов кишечника. 

3. Предковая паразитенгонам группа в ранге семейства, представители 
которой жили на поверхности почвы и в почвенной подстилке и были ши-
роко распространены, имела в своем составе многочисленные роды, рав-
ноудаленные друг от друга с большим количеством частных адаптаций. 
Представители этой большой предковой группы, вероятно, имели один 
просто устроенный экскреторный орган, ориентированный по средней ли-
нии тела и происходящий непосредственно из осевого участка задних от-
делов средней кишки. Такая конструкция экскреторного органа как раз и 
наблюдается практически у всех исследованных ныне существующих ли-
чинок паразитенгон. В ходе последующей эволюции анатомия экскретор-
ного органа прогрессивно менялась, в особенности у тромбидиид и водя-
ных клещей с сохранением его гистологической организации, близкой к 
таковой средней кишки у тромбидиид (Shatrov, 2003, 2010). У краснотелок, 
наоборот, при сохранении, возможно, изначальной или близкой к ней ана-
томии гистологическая организация экскреторного органа значительно 
упростилась (Шатров, 2000, Shatrov, 2010). Согласно этой точке зрения, 
тромбидииды — это наиболее примитивная группа, предки которой дали 
начало как водяным клещам, ушедшим в воду, так и высокоспециализиро-
ванных краснотелкам, перешедшим к жизни в глубоких почвенных гори-
зонтах. Более вероятно, однако, что все эти группы, бывшие в достаточно 
тесном родстве в прошлом, в дальнейшем разделились на несколько филе-
тических, достаточно удаленных друг от друга линий, и рода одного пред-
кового семейства дали начало ныне живущим семействам со своими неза-
висимо возникшими адаптациями. Иными словами, род в историческом 
прошлом соответствует семейству в настоящем. Очевидно, что на этом 
пути многие роды отсеялись и не дожили до настоящего времени. Таким 
образом, получается не дерево из соподчиненных, к тому же ныне живу-
щих таксонов, а своего рода травяной луг, из которого к вершине пробива-
ются отдельные «стебельки» (Пономаренко, 2004, 2005). Согласно этому 
сценарию, может быть принята монофилия паразитенгон, причем исход-
ным состоянием является не «ствол дерева» с ветвями, вырастающими на 
разном уровне, а «травяной стебель», дающий много побегов на одном 
уровне, т. е. своеобразный «участок луга». Именно эта точка зрения была 
высказана ранее в моих работах по эволюционному сценарию паразитен-
гон (Шатров, 2006, 2008). Легко видеть, однако, что в данном сценарии во-
прос о разветвлении экскреторного органа у тромбидиид практически не 
принимается во внимание и никак не объясняется. 

4. Все предковые паразитенгоны имели исходно парный экскреторный 
орган, сформировавшийся из латеральных выростов задних отделов сред-
ней кишки, а не из осевой ее части. Понятно, что в таком случае исходный 
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экскреторный орган есть функциональный аналог мальпигиевых сосудов и 
гомологичен им по происхождению, как полагал Митчелл (Mitchell, 1970). 
При этом экскреторный орган никогда не имел и не может иметь никаких 
соединений со средней кишкой в своей передней части. Соответственно 
этой точке зрения, ныне живущие тромбидииды опять-таки оказываются 
наиболее базально расположенной группой, поскольку имеют изначально 
парный экскреторный орган, напоминающий дивертикулы средней кишки. 
Краснотелки — это наиболее уклонившаяся и специализированная группа, 
тогда как водяные клещи занимают промежуточное положение. Личинки 
паразитенгон, как результат дезэмбрионизации (т. е. вылупления на более 
ранних стадиях эмбрионального развития), воспроизводят морфологию, 
которая никогда не существовала в реальной эволюции, и демонстрируют 
тип морфологической и функциональной редукции органных систем с ря-
дом дополнительных функциональных адаптаций. 

5. Экскреторный орган сформировался совершенно независимо от ос-
тальной пищеварительной системы из части эмбриональной энтодермы, 
предположительно отделившейся от основной части энтодермы очень 
рано в эмбриогенезе. При этом выводной проток и экскреторная пора об-
разовались из эктодермы независимо от действительной задней кишки 
и анального отверстия, которые в этом случае, очевидно, полностью реду-
цировались у большинства паразитенгон. В соответствии с этими взгля-
дами можно допустить, что группы, у которых экскреторный орган орга-
низован наиболее просто, являются наиболее примитивными, тогда как 
те, у которых экскреторный орган устроен более сложно, — более про-
двинуты. При этом у ряда продвинутых водяных клещей произошла, 
по-видимому, вторичная редукция выводного канала и экскреторной поры, 
поскольку трудно допустить, что выводной канал и пора формируются в 
эволюции позже, чем сам орган. Хотя возможна и такая трактовка эволю-
ционных процессов, а пример водяного клеща Р. с а т е а , у которого вывод-
ной проток и пора формируются только в ходе постларвального онтогене-
за, может как раз подтверждать эту точку зрения. Вообще, отношения дей-
ствительного ануса и экскреторной поры могут в разных группах решаться 
по-разному. В частности, экскреторный орган, сформировавшийся незави-
симо от средней кишки, может просто «перехватывать» анус у эволюцион-
но замыкающегося кишечника, а не развивать собственное выводное от-
верстие. 

Во всех этих сценариях роль паразитической личинки остается весьма 
противоречивой и до конца не разрешенной (Witte, 1978). Однако уже сей-
час ясно, что личинка в силу целого ряда причин не может воспроизводить 
морфологию предшествующих стадий эволюционного развития данной 
конкретной группы. Поэтому роль личинки в онтогенезе и в становлении 
тех или иных структур, важных в оценке эволюционного статуса отдель-
ных групп клещей, еще предстоит выяснять и анализировать. 

К сожалению, имеющиеся на сегодняшний момент знания по анато-
мии и морфологии огромного разнообразия клещей, в том числе и парази-
тенгон, явно недостаточны и не позволяют однозначно судить об их эво-
люции и, безусловно, принять одну из высказанных в этой статье гипотез 
их эволюционных сценариев. Все они имеют равное право на существова-
ние. Для решения этой проблемы необходимы дальнейшие исследования 
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сравнительной морфологии и эмбриологии паразитенгон и других групп 
клещей и получение надежных свидетельств в пользу той или иной вер-
сии их эволюционного развития. 
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POSSIBLE E V O L U T I O N A R Y SCENARIOS IN THE PARASITENGONA 
MITES (ACARIFORMES: PARASITENGONA) BASED ON A N A T O M I C A L 

PECULIARITIES OF THEIR DIGESTIVE SYSTEM 

A. M. Shatrov 

Key words: evolution, morphology, excretory organ, midgut, Trombiculidae, Microtrombi-
diidae, Teutoniidae, Pionidae. 

S U M M A R Y 

Five possible evolutionary scenarios of the higher acariform mites from the cohort Pa-
rasitengona are proposed on the basis of the detailed examination of anatomy of the excre-
tory organ and midgut in the representatives of terrestrial mite families Trombiculidae and 
Microtrombidiidae, and in freshwater mite families Teutoniidae and Pionidae, on different 
developmental stages including parasitic larva. These scenarios explain possible ways of 
evolutionary transformation within the Parasitengona from one or several ancestor with the 
open digestive tract. 
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