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НЕКОТОРЫЕ ПРОБЛЕМЫ ОНТОГЕНЕЗА 
ТРОМБИДИФОРМНЫХ КЛЕЩЕЙ (ACARIFORMES : ACTINEDIDA) 

А. Б. Шатров 

В статье впервые в сравнительном плане рассмотрены принципиальные особенности, 
характеризующие индивидуальное развитие тромбидиформных клещей субкогорты P a r a s i t e n -
gonae, в основном на примере морфологического а н а л и з а процессов, с о п р о в о ж д а ю щ и х онто-
генез клещей-краснотелок (сем. T r o m b i c u l i d a e ) . П о к а з а н а в заимосвязь онтогенеза с т ак 
называемым метаморфозом, а т а к ж е личиночным паразитизмом у этой группы клещей. Крити-
чески проанализирована терминология, о с в е щ а ю щ а я основные этапы развития тромбидиформных 
клещей. Рассмотрение этих проблем проводится в филогенетическом аспекте. 

Одной из центральных проблем акарологии являются изучение и интер-
претация особенностей и эволюции онтогенеза различных групп клещей. 
Имеющихся в настоящее время литературных данных, однако, недостаточно, 
чтобы подтвердить или опровергнуть существующие противоположные точки 
зрения на природу онтогенеза у этих паукообразных. Д л я решения выдвину-
той задачи потребуется глубокое критическое рассмотрение морфологии, в том 
числе электронно-микроскопической анатомии различных систем органов на 
протяжении индивидуального развития представителей важнейших эволю-
ционных направлений клещей, т. е. переход на новый качественный уровень. 

Детальное морфологическое обоснование онтогенеза у тромбидиформных 
клещей, выделяемых согласно последней классификации (Kran tz , 1978) в под-
отряд Actinedida, и в первую очередь представителей субкогорты Pa ra s i t en -
gonae, имеющих выраженные покоящиеся стадии в развитии, крайне в а ж н о 
для эволюционной и сравнительной акарологии, где различного рода обобще-
ния значительно опережают конкретные данные ( H a m m e n , 1975; Вайн-
штейн, 1978). П р е ж д е всего необходимо выяснение природы и глубины мета-
морфоза — явления, ни объем, ни сущность которого до недавнего времени 
оставались неизвестными, а т а к ж е степени редукции (выпадения) промежу-
точных стадий онтогенеза, которая постулируется (Вайнштейн, 1978) для 
клещей надсем. Trombidioidea. При этом нужно установить истинный статус 
покоящихся стадий в онтогенезе, без чего любые построения онтогенетиче-
ского и филогенетического плана не могут рассматриваться как достоверные. 

Основная з а д а ч а настоящей работы заключается в том, чтобы кратко 
рассмотреть некоторые из упомянутых выше проблем, используя получен-
ные нами морфологические данные по разным ф а з а м онтогенеза и жизнен-
ному циклу краснотелковых клещей (сем. Trombicu l idae) . 

ОНТОГЕНЕЗ И Ж И З Н Е Н Н Ы Й ЦИКЛ 

В настоящее время общепризнано, что в исходном виде жизненный цикл 
акариформных клещей, насчитывал шесть постэмбриональных свободножи-
вущих стадий (возрастов) , которые ныне в силу особенностей развития, 
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главным образом временной редукции IV пары ног у ранних стадий, подразде-
ляются на две личиночные и четыре постларвальные (Reuter, 1909; Walter , 
1917; Grand jean , 1938; Knulle, 1961; Hammen, 1964, 1968; Bottger, 1977; Сит-
никова, 1978, и др.)- В данный исторический период вследствие обогащения 
яйца желтком, в чем усматривается эволюционная тенденция к сокращению 
сроков онтогенеза (Reuter, 1909; Knulle, 1961; Bottger, 1977), у большинства 
тромбидиформных клещей первая личиночная стадия в различной степени 
эмбрионизирована (лецитотрофная афагия) и называется предличинкой (Gran-
djean, 1938), которую и до настоящего времени нередко ошибочно трактуют как 
«deutovum» — вторичное яйцо (Бэкер, Уартон, 1955). Кроме того, у ряда групп, 
в частности из субкогорт Raphignathae и Anystae, из трех нимфальных стадий — 
прото-, дейто- и тритонимфы — некоторые полностью утрачиваются, а у клещей 
субкогорты Paras i tengonae , как правило, первая и третья редуцируются, стано-
вясь неподвижными. Проблема редукции стадий в онтогенезе оказалась наибо-
лее сложной для исследователей. Трактовка этих стадий, их обозначение и 
границы приобретали самое различное толкование (Henking, 1882; Bottger, 
1977). Тем не менее уже давно было верно подмечено (Henking, 1882), что так 
называемые аподермы, или оболочки покоящихся стадий, в том числе и дейто-
вума, не что иное, как рудименты ранее хорошо развитых свободноживущих 
возрастов (Korschelt, Heider, 1892; Tragardh , 1904; Reuter, 1909; Walter , 1917). 

Однако весьма распространенной ошибкой, вытекающей из незнания 
внутреннего строения, явилось представление о том, что только кутикулы 
(аподермы) сохранились от когда-то активных прото- и тритонимф (Walter , 
1917; Bottger, 1977, и др.) . Отсюда ошибочное суждение об отсутствии 
линьки личинки в протонимфу и дейтонимфы в тритонимфу, вследствие чего, 
как считается, протонимфа заключена в личиночную кутикулу, а трито-
нимфа — в дейтонимфальную (Bottger, 1977). 

В онтогенезе краснотелковых клещей — крупной группы, занимающей одно 
из центральных мест в субкогорте Paras i t engonae и характеризующейся пара-
зитизмом личинок на позвоночных животных, представлены три покоящиеся 
стадии, которые обычно обозначали как дейтовум, нимфохризалис и имаго-
хризалис (Wharton, 1946; Бэкер, Уартон, 1955; Simonova, 1983, и др.) . 
Сходное развитие наблюдается у тромбидиид (сем. Trombidiidae) и многих 
водяных клещей (фаланга Hydrachnidia) . Процессы, протекающие в орга-
низме клещей всех этих групп на протяжении их развития, остаются до настоя-
щего времени во многом невыясненными. Так, в жизненном цикле красно-
телок ошибочно документировали наличие лишь четырех стадий — яйца, 
личинки, нимфы и имаго (Ewing, 1944; Michener, 1946; Sasa , Miura, 1953). 
Считалось также, что покоящиеся стадии — это промежуточные (pre-nymph 
и pre-adult) и они аналогичны куколкам насекомых (Jones, 1950, 1954), 
в отличие от саркоптиформных клещей (Ситникова, 1960; Kanungo, 1971), 
а также и иксодовых (Балашов, 1963), у которых имеются как активные, так 
и в той или иной степени покоящиеся состояния в большинстве стадий, однако 
вторичные оболочки не развиваются. Вне зависимости от названий всеми 
исследователями признавалось наличие гистолитических и трансформацион-
ных процессов, и д а ж е резорбция большинства органов и возвращение кле-
ток к эмбриональному уровню (Wharton, Fuller, 1952) во время покоящихся 
стадий жизненного цикла. 

Проведенные нами электронно-микроскопические исследования прото-
нимф краснотелок показали, что процесс формирования покоящейся стадии 
в действительности начинается с аполизиса, т. е. с обычных линочных пре-
образований (см. рисунок), что ранее отрицалось. 

Попытки теоретически переосмыслить процессы развития и природу по-
коящихся стадий у тромбидиформных клещей без выяснения деталей внутрен-
ней организации привели лишь к чрезмерной дробности и запутанности терми-
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Схема последовательных стадий онтогенеза краснотелковых клещей на основе обновления и 
смены кутикулярного покрова. 

1 — обездвиживание (аполизис); 2 — вылупление (экдизис); 3 — линька; 4 — интервал дифференциации 
собственно предличинки, прото- и тритонимфы; 5 — паразитирование личинок. Последовательные стадии 
развития: О — яйцо, PL — предличинка, L — личинка, PN — протонимфа, DN — дейтонимфа, TN — три-

тонимфа, I — имаго. 

The scheme of s equen ta l s t a g e s of on togenes i s of t rombicul id mites on the bas i s of r enewa l 
and c h a n g e of cu t icu la r i n t e g u m e n t s . 

нологии. Так, интервал развития между двумя линьками обозначается терми-
ном «стаза» (stase) (Grand jean , 1938; Hammen, 1964, 1968; Johnston, Wacker, 
1967), а собственно животное в этот период либо этим же термином (Hammen, 
1964), либо термином «возраст» (Ланге, 1960; Johnston, Wacker, 1967). 
При существенных морфологических различиях между возрастами пред-
лагается использовать термин «фаза» (Ланге, 1960; Вайнштейн, 1977; 
Bottger, 1977). От широко используемого термина «стадия», как имеющего 
в основном физиологический смысл, было предложено отказаться (Hammen, 
1964, 1968), хотя это и не встретило широкой поддержки (Bottger, 1977). 
Животное в промежутке между началом линьки и вылуплением — экдизисом 
обозначается термином «pharate» (Johnston, Wacker, 1967), происходящим 
из энтомологии (его определение см. у Sehnal, 1985), а в редуцированной 
покоящейся стадии развития — «калиптостазой», т. е. скрытой стазой (calypto-
stase) (Grandjean , 1938), является ли оно phara te или нет. 

Согласно этим взглядам, значительная часть постэмбрионального развития 
у краснотелок и других паразитенгон представлена состоянием pharate , 
а их покоящиеся стадии являются calyptostatic ins tars (Johnston, Wacker, 
1967; Mehlhorn, 1988). При всей этой терминологии остался совершенно не-
выясненным вопрос о характере морфофизиологической индивидуальности 
прото- и тритонимф и их длительности, т. е. интервале их существования, 
без чего все построения лишаются своего основания. Причем характерно, 
что состояние от обездвиживания предыдущего до вылупления следующего 
активного возраста авторы (Johnston, Wacker, 1967) тем не менее называют 
у краснотелок предличинкой, прото- и тритонимфой. Именно в связи с этим 
схема последовательной смены кутикул на протяжении жизненного цикла 
краснотелок, приведенная в их работе, ошибочна. 

Предлагаемая нами схема (см. рисунок) имеет в основе схему упомяну-
тых авторов (Johnston, Wacker, 1967), обладающую удобной наглядной фор-
мой, однако значительно усовершенствована с учетом полученных нами элек-
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тронно-микроскопических данных. При ее рассмотрении видно, что строгость 
и даже смысл термина «pharate» относительно покоящихся стадий краснотелок, 
а также значение самой этой фазы в онтогенезе во многом утрачиваются. 

Вопрос как раз и заключается в том, чтобы четко установить морфо-
физиологическую индивидуальность покоящихся стадий, что и было показано 
нами при электронно-микроскопических исследованиях протонимф красно-
телок. Строго говоря, только в отношении этого морфологического состояния 
употребимы термины прото- и тритонимфа. Однако в связи с весьма постепен-
ными, внешне малодифференцируемыми преобразованиями, происходящими 
на протяжении покоящихся стадий, и во избежание терминологической пу-
таницы уместно весь интервал покоящихся постларвальных стадий обозначать 
как прото- и тритонимфы, помня, что эти стадии в значительной степени 
редуцированы и имеют в онтогенезе значение калиптостаз. 

Любые другие наименования — pre-nymph и pre-adult (Jones, 1950, 1954), 
nymphophane и teleiophane (Audy, Lavoipierre, 1966) или членение этих стадий 
на отдельные фазы или состояния по внешним признакам (Neal, Barnet t , 
1961; Bottger, 1977; Simonova, 1983) представляются нецелесообразными. 

Исходя из определения фазы phara te для насекомых (Sehnal , 1985), 
этому состоянию у паразитенгон в наибольшей степени соответствуют уже 
сформированные, но не вылупившиеся стадии личинки, дейтонимфы и взрос-
лого, некоторое время находящиеся под оболочками покоящихся предличинок, 
прото- и тритонимф соответственно (см. рисунок), а не сами покоящиеся 
стадии, как считается до настоящего времени (Mehlhorn, 1988). Наоборот, 
эти покоящиеся стадии в уже сформированном виде так или иначе освобож-
даются от покровов яйца, личинки или дейтонимфы, поэтому не могут удовле-
творять определению фазы pharate . 

Отсутствие маркированного экдизиса у покоящихся стадий затрудняет 
идентификацию этого возраста и зачастую ставит под сомнение его существо-
вание. В отношении клещей критерий вылупления, по-видимому, не может 
считаться решающим, о чем говорят и морфологические исследования. Поло-
жение о том, что экдизис маркирует начало следующего возраста (Locke, 
1985; Sehnal, 1985), подтверждает наш вывод, что стадии прото- и тритонимфы 
нужно определять вплоть до вылупления следующих активных стадий. С дру-
гой стороны, начало покоящихся возрастов следует исчислять со времени 
обездвиживания, которое близко совпадает с аполизисом — началом форми-
рования их покровов, поскольку выраженного экдизиса ни морфологически, 
ни во времени у них нет. 

Таким образом, жизненный цикл тромбидиформных клещей представлен 
как моделью с относительно простой последовательностью интервалов пяти 
(или меньшего количества) свободноживущих стадий, следующих за эмбрио-
низированной предличинкой, так и моделью с морфологически сложным че-
редованием периодов активных и покоящихся стадий, а также и другими 
вариантами (Knulle, 1961; Ланге, 1984). Распространение всех этих моделей 
жизненных циклов в пределах подотряда Actinedida и глубина морфологи-
ческих преобразований в их ходе в связи со слабостью и фрагментарностью 
изученности группы остаются далеко не полностью выясненными. Д л я обозна-
чения интервалов жизненного цикла между линьками, когда наружная форма 
тела не изменяется, но ткани претерпевают различные процессы в соответ-
ствии с индивидуальным развитием (Locke, 1985), как и самих периодов 
онтогенеза, целесообразно сохранить наиболее распространенный термин 
«стадия» (stadium или s t age ) , допуская и его более широкое применение для 
обозначения эколого-физиологических состояний организма. Термин «фаза» 
применим для обозначения промежутков развития с рядом (или одной) ста-
дий, отличающихся от других морфологически, и имеет подчиненное зна-
чение. 
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Здесь мы сознательно не касаемся анализа анаморфоза и сегментарного 
состава туловища у актинедид или хотя бы у краснотелок, поскольку этот 
чрезвычайно противоречивый вопрос, решаемый очень часто на основе лишь 
косвенных признаков (Захваткин, 1953; Knulle, 1961; Вайнштейн, 1978; Сит-
никова, 1978), находится несколько в стороне от целей настоящей работы. 
Можно лишь утверждать, что процесс онтогенетического развития в ходе 
жизненного цикла краснотелок не прерывается, в отличие от того что было 
предположено в отношении гипопусов тироглифид (Захваткин, 1953). 

Допуская наличие в онтогенезе тех или иных групп тромбидиформных 
клещей ряда возрастов у каких-либо стадий (например, дейтонимфальной), 
что делают многие авторы, мы неизбежно приходим к выводу о выпадении 
из онтогенетического развития одних структур — наружных сегментов, щит-
ков или щетинок, и непрерывное онтогенетическое развитие других — внутрен-
них органов (мозг, половые железы) , что в действительности невозможно. 
Единственно верным будет признание того, что полноценные стадии онто-
генетического развития ограничиваются исключительно линьками. 

ОНТОГЕНЕЗ И МЕТАМОРФОЗ 

Проблема метаморфоза — краеугольная в понимании и интерпретации 
онтогенеза тромбидиформных клещей. Ее разрешение позволяет ответить на 
многие ключевые вопросы, связанные с филогенией, сравнительной анатомией 
и, возможно, систематикой данной группы паукообразных. 

Критерии и трактовки метаморфоза у членистоногих животных различны. 
Под метаморфозом понимают либо простое изменение формы тела в процессе 
развития (Wald, 1981) и процесс трансформации более ранней стадии в более 
позднюю (Highnam, 1981), либо сложный процесс интенсивного морфогенеза 
на протяжении одной или двух линек и реализации потенциала развития 
взрослого организма, когда особь на протяжении жизни адаптирована к су-
ществованию в более чем одной экологической нише (Locke, 1981, 1985; 
Sehnal, 1985). В наиболее общем виде сущность метаморфоза заключается 
в том, что развивающаяся особь претерпевает в течение жизни существен-
ную перестройку своей морфологической организации и особенностей биологии 
(Бей-Биенко, 1980). 

Признавая специфику метаморфоза для любой из групп животных, для 
конкретизации этого понятия будем все же принимать, что метаморфоз — 
это кардинальное изменение организации особи, определяющееся в основном 
перераспределением морфофункциональной нагрузки различных органов и свя-
занное с изменением среды обитания организма на разных фазах своего раз-
вития. Существование метаморфоза в онтогенезе тромбидиформных клещей 
признается многими авторами (Ланге, 1960, 1984; Вайнштейн, 1975, 1977, 
1978; Ситникова, 1978; Mehlhorn, 1988, и др.) , однако сущность и детали этого 
явления оставались до недавнего времени неизвестными. 

В результате изучения краснотелковых клещей в культуре, а также элек-
тронно-микроскопических исследований нами установлено, что в их развитии, 
как, очевидно, и у других клещей Paras i tengonae , при формировании покоя-
щихся прото- и тритонимф происходит линька. Аполизис (Jenkin, Hinton, 1966) 
наблюдается в течение первых суток после обездвиживания активных ста-
дий — напитавшихся личинок и дейтонимф. 

Процесс последующей линьки не завершается выраженным экдизисом, 
т. е. вылуплением прото- или тритонимф. Отслоившаяся кутикула сходит по-
степенно и фрагментарно, что внешне практически незаметно и не препятствует 
жизнедеятельности покоящихся стадий. Таким образом, первый линочный 
цикл каждой из покоящихся стадий не имеет четкого дифференцированного 
завершения. 

381 



Протонимфа обладает редуцированными ротовым аппаратом и ходными 
ногами, видоизмененным комплексом альвеолярных слюнных желез, тогда как 
мозг, трубчатые железы, средняя кишка и экскреторный орган в процессе 
линьки не претерпевают существенных трансформационных изменений. 

Начало второго линочного цикла по времени приходится приблизительно 
на середину покоящейся стадии, скрыто под ее кутикулой, а иногда и под 
предшествующей линочной шкуркой, и поэтому не дифференцируется, т. е. 
внешне незаметно. Этот второй линочный цикл охватывает весь последующий 
период существования покоящихся стадий, сопровождается определенными 
преобразованиями и завершается четко выраженным экдизисом — вылупле-
нием активных стадий (личинок, дейтонимф и имаго) из сбрасываемых ли-
ночных шкурок предшествующих покоящихся стадий развития. Отсюда видно, 
что существование покоящихся стадий с момента обездвиживания до вылуп-
ления последующих стадий сопровождается двумя линочными циклами, пер-
вый из которых имеет выраженное начало (аполизис), близко совпадающее 
с обездвиживанием, но не имеет дифференцированного завершения, а второй 
не имеет внешне морфологически дифференцированного начала, но обладает 
ясно выраженным завершением — экдизисом. В свете полученных данных ста-
новится понятным, что морфофизиологическая индивидуальность прото- и 
тритонимф, в значительной степени редуцированных, ограничена весьма узким 
промежутком времени — ближе к началу этих стадий — и внешне не опре-
деляется (см. рисунок). Остальное время занято процессами линек. Это 
обстоятельство вводило в заблуждение предшествующих исследователей, как 
правило, трактовавших покоящиеся стадии как куколочные, т. е. по аналогии 
с насекомыми целиком занятые внутренними перестройками и формообра-
зующими процессами (Jones, 1950, 1954; Sasa, Miura, 1953; Ланге, 1984). 
Истинная фаза куколки у паразитенгон отсутствует, а существование по-
коящихся стадий скорее отражает филогенетический процесс по пути со-
кращения сроков постэмбрионального развития (Knulle, 1961; Bottger , 
1977). 

Так же точно, как и при линьке иксодовых клещей (Балашов, 1963), 
у краснотелок и, по-видимому, многих других близких групп, при переходе 
от одной стадии или д а ж е фазы развития к другой, наблюдается отсутствие 
процессов гистолиза в большинстве органов. Отсюда ясно, что циклические 
изменения при линьках у краснотелковых клещей, а может быть, и у всех пара-
зитенгон, оказываются принципиально сходными с таковыми у тироглифид 
(Kanungo, 1969, 1971) или иксодид (Балашов, 1963). Таким образом, глубина 
процессов, происходящих при так называемом метаморфозе, у тромбидиформ-
ных клещей не больше, чем при обычных линьках других клещей, например 
иксодовых. 

Истинный метаморфоз, наблюдающийся у насекомых, прежде всего ха-
рактеризуется развитием скрытых в имагинальных зачатках структур, не-
обходимых для обитания в среде, отличной от среды обитания личинок 
(Highnam, 1981; Sehnal, 1985). По обоим этим критериям развитие клещей 
субкогорты Paras i t engonae также не соответствует метаморфозу. Особенно 
если учесть, что среда обитания личинок, в отличие от того что считали 
ранее (Вайнштейн, 1977, 1978), практически та же, что и у нимф и взрослых, 
поскольку относительно непродолжительный в большинстве случаев срок 
паразитирования на членистоногом или позвоночном не может расцениваться 
как действительная смена среды обитания. 

Поскольку при развитии краснотелок дифференциация нервной и половой 
систем происходит непрерывно, что связано с их чрезвычайно важными 
функциями на протяжении всей жизни особи, то ни о каком выпадении 
покоящихся стадий из онтогенеза (Вайнштейн, 1977, 1978) говорить не при-
ходится, а имеет место лишь выпадение активных периодов (Ситникова, 1978). 
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Вайнштейн трактует выпадение как сведение активных стадий до калиптостаз, 
что неверно, поскольку истинное выпадение — это полное исчезновение тех 
или иных стадий развития в ходе эволюции, что наблюдается у многих тромби-
диформных клещей. Причину метаморфоза у Paras i tengonae , т. е. значитель-
ного различия между личинками и половозрелыми особями, Вайнштейн видит 
именно в так называемом выпадении промежуточных стадий, что логически 
несостоятельно, так как филогенетическая утрата тех или иных стадий онто-
генеза еще не может свидетельствовать о морфологическом или экологиче-
ском различии между стадиями. Это подтверждается кажущимся «выпаде-
нием» тритонимфы краснотелок, когда дейтонимфа и взрослая форма гомо-
морфны. Не выпадение промежуточных стадий приводит к метаморфозу, 
а именно сам метаморфоз есть эволюционная концентрация развития вслед-
ствие изменения среды обитания имаго и ведет к прогрессивному сокраще-
нию количества стадий (Sehnal , 1985). Тогда как в развитии тромбидиформных 
клещей осуществляется тенденция к простому сокращению числа стадий 
за счет их редукции, при этом не исключен и анаморфоз. 

Таким образом, поскольку в развитии краснотелковых и, по-видимому, 
других близких групп тромбидиформных клещей трансстадиальный морфо-
генез и перераспределение функций органов не происходят, организация фаз 
развития и среда их обитания существенно не меняются и, более того, индиви-
дуализированы покоящиеся стадии; метаморфоза, в том понимании, как мы 
его определили ранее, в их онтогенезе нет. 

ОНТОГЕНЕЗ И МОРФОЛОГИЯ 

На основе наших исследований краснотелковых клещей можно констати-
ровать чрезвычайно низкий уровень системной интеграции их тканей, многие 
из которых не претерпевают существенных изменений на протяжении индиви-
дуального развития и являются полифункциональными, т. е. выполняют за-
дачи, свойственные разным органам более высокоорганизованных животных. 
В этом проявляются как филогенетические особенности данной группы, так 
и явления адаптивного свойства вследствие так называемого внекишечного 
пищеварения и замыкания кишечника. 

Следовательно, у представителей субкогорты Paras i t engonae наряду с не-
которым вторичным упрощением их организации (Беккер, 1959, 1960а, 19606) 
наблюдается значительная исходная примитивность. Возможно, именно это 
свойство позволило их представителям освоить самые разные среды обита-
ния. В отношении всей этой группы наиболее общий вопрос о том, где гра-
ница между филогенетической прогрессивностью, вторичным упрощением и 
исходной примитивностью, пока не может быть удовлетворительно разрешен. 

ОНТОГЕНЕЗ И ПАРАЗИТИЗМ У PARASITENGONAE 

Попытаемся проследить возможное влияние паразитизма на онтогенез и 
их взаимосвязь. Исходя из представления о том, что первоначально переход 
к паразитизму осуществляется на всех активно питающихся фазах жизнен-
ного цикла членистоногого либо только на одной из них (Беклемишев, 1970), 
не совсем понятно, почему у краснотелок, тромбидиид и водяных клещей 
не перешли к паразитированию сразу все фазы. Это можно объяснить либо 
разным характером питания личинок и последующих фаз, либо, и это более 
вероятно, характером жизненного цикла, а именно: при становлении пара-
зитизма у личинок уже существовал гетероморфизм и покоящиеся стадии 
развития. Следовательно, личиночный паразитизм у этих групп сформировался 
уже позднее дифференциации их онтогенеза, о чем свидетельствует и наличие 
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покоящейся непаразитической предличинки, т. е. паразитизм установился 
позже времени эмбрионизации этой стадии. 

Предполагаемая неотения у краснотелок рода Vatacarus, паразита дыха-
тельных путей морских змей, т. е. размножение личинок (Вайнштейн, 1977), 
явление лишь кажущееся, поскольку на самом деле происходит не только 
вылупление взрослого клеща из оболочки личинки, но и внутри нее обнару-
жены оболочки всех предшествующих стадий развития (Audy е. а., 1972). 
Таким образом, в стадию размножения вступают взрослые клещи, отпадения 
конечных стадий нет, а само развитие сильно видоизменено вследствие ха-
рактерных особенностей паразитирования этих клещей. Здесь наблюдается 
истинная смена среды обитания, что приводит к изменению как морфологии 
(неосомия), так и онтогенеза. То же самое, кстати, наблюдается и в развитии 
тромбидиформных клещей подсем. Speleognathinae (сем. Ereynet idae) , пере-
ходящих к стационарному паразитированию на позвоночных (Baker, 1973). 

Чрезвычайно существенно, что ни одна морфологическая особенность 
эктопаразитических личинок, какими является подавляющее большинство 
краснотелок, не указывает на необходимость паразитизма. Пищевая специа-
лизация к белковому субстрату и организация их кишечника в онтогенезе 
не изменяются, поэтому д а ж е комплекс слюнных желез у них не приобретает 
отличительных адаптивных особенностей. Кроме того, у краснотелок отсут-
ствует и строгая видоспецифичность, что изначально обусловлено пастбищным 
характером нападения на прокормителей (Беклемишев, 1970) и непродолжи-
тельной эволюцией паразитарных связей. Отсюда ясно, что в эволюции красно-
телок, а возможно, и других тромбидиформных клещей, паразитизм представ-
ляет собой относительно молодое явление. 

Таким образом, личиночный паразитизм у тромбидиформных клещей не 
оказывает непосредственного влияния на их онтогенез. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

По-видимому, Actinedida отделились от ствола Acariformes раньше дру-
гих двух крупных групп — Oribatida и Acaridida (Krantz , 1978) и, следова-
тельно, несут в организации и развитии определенные изначальные черты, 
а именно: мешковидный кишечник с экскреторным задним отделом средней 
кишки, грызущий ротовой аппарат и жизненный цикл с пятью свободно-
живущими преимагинальными стадиями. В этом случае эволюция могла 
происходить только по пути специализации в дифференциации разных групп 
в рамках весьма незначительного вторичного упрощения общей организации 
и сокращения сроков онтогенеза за счет эмбрионизации и редукции отдельных 
стадий. Комплекс слюнных желез специализировался в разных направлениях 
(например, паутинные железы тетраниховых клещей), а ротовой аппарат пре-
образовался в колюще-сосущий. Возникновение паразитизма происходило, 
очевидно, независимо в разных группах и соответствовало общей организации 
и экологическим особенностям этих клещей. 

Согласно этой точке зрения представители субкогорты Paras i t engonae 
наиболее продвинуты среди групп подотряда Actinedida, тогда как весь этот 
подотряд не может рассматриваться как высший среди клещей, как считали 
некоторые авторы (Беккер, 1959; Ситникова, 1978). Однако нельзя согласиться 
и с утверждением, что фаланга Trombidia относится к низшим Acariformes 
(Ланге, 1960), что пытались доказать на основе степени эмбрионизации и 
сперматофорного оплодотворения. Эволюционную обоснованность той или 
иной точки зрения можно решить лишь на основе детального морфологиче-
ского анализа онтогенеза представителей различных групп тромбидиформных 
клещей, что в основном является задачей будущего. 

Основная эволюционная тенденция у Actinedida, которая многими иссле-
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дователями видится в измельчании яиц, сокращении числа сегментов и 
уменьшении размеров тела, не может рассматриваться в отрыве от среды 
обитания этих клещей, в результате взаимодействия с которой формируются 
также и частные адаптивные черты их организации. Становление специали-
зации во многих группах облегчалось благодаря исходному плану строения 
и низкой системной интеграции тканей их представителей, что обусловило 
чрезвычайную экологическую пластичность тромбидиформных клещей. По-
этому в морфологии представителей разных их групп тесно переплетаются 
как принципиальные филогенетически важные особенности, так и носящие 
чисто адаптивное значение. 

Следствием всех этих процессов явилась выработка эволюционно обуслов-
ленных, генетически детерминированных для каждой из групп тромбидиформ-
ных клещей типов онтогенеза, расшифровка деталей которых и познание 
истоков являются предметом еще многих и многих исследований. 
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ON THE O N T O G E N E S I S O F T R O M B I D I F O R M M I T E S ( A C A R I F O R M E S : A C T I N E D I D A ) 

A. B. S h a t r o v 

Key words: t r o m b i d i f o r m mites , Trombicu l idae , on togenes i s , life cycle, m e t a m o r p h o s i s 

S U M M A R Y 

Some aspec t s of the on togenes i s of t r o m b i d i fo rm mites be long ing to the subcohor t P a r a s i t e n -
gonae a r e cons idered f rom the point of view of t e rmino logy , phylogeny, m e t a m o r p h o s i s , life cycle, 
pa ras i t i sm, etc. On the bas i s of morpho log ica l ana lys i s of the deve lopment of t rombicu l id mi tes 
(Trombicul idae) the or ig ina l s cheme of sequent ia l s t a g e s of their on togenes i s is s u g g e s t e d . 
It is shown tha t p rog re s s ive p rocess of the on togene t ic deve lopment is u n i n t e r r u p t e d t h r o u g h o u t 
the whole life cycle of these mites . The quiescent s t a g e s of the life cycle of P a r a s i t e n g o n a e a r e not 
a n a l o g o u s to those of insec t ' s p u p a . The b e g i n n i n g and end of these s t a g e s a re accompan ied 
by two common mol t i ng cycles. However , the whole period of exis tence of quiescent s t a g e s should 
be named proto- and t r i t onymph . As t r a n s p h a s i c morphogenes i s does not occur in the deve lopment 
of P a r a s i t e n g o n a e , morpho log ica l o rgan i za t i on of deve lopmen ta l p h a s e s and their e n v i r o n m e n t 
a re not rad ica l ly t r a n s f o r m e d , and quiescent s t a g e s exist as indiv idual ones, m e t a m o r p h o s i s 
in their on togenes i s does not t ake place. The p h a r a t e phase in the deve lopment of P a r a s i t e n g o n a e 
co r responds to the a l r e a d y f o r m e d but not yet ha tched l a rva , d e u t o n y m p h and i m a g o r a t h e r 
than to quiescent s t ages . The un ive r sa l t e r m s «s t age» and «phase» a r e r e c o m m e n d e d for c h a r a -
cter izat ion of the deve lopment of t r o m b i d i f o r m mites while the other t e r m s should be re jec ted . 
Thesis t ha t p a r a s i t i s m of l a r v a e within P a r a s i t e n g o n a e is evolu t iona l ly a y o u n g e r phenomenon 
than the fo rma t ion of initial o r g a n i z a t i o n of Act inedida and d i f fe ren t ia t ion of their on togenes i s 
is a lso d iscussed . At the s a m e t ime it is nece s sa ry to note tha t morpholog ica l o r g a n i z a t i o n of Acti-
nedida in d i f fe rent b r a n c h e s shows a low level of sys tem in tegra t ion of their t i s sues . 


