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ПРЕДИСЛОВИЕ 

Рассматриваемые в предлагаемой монографии семейства нематод 
являются наиболее распространенными и многочисленными в пресных 
водах. Отсюда возникает необходимость знания их и умения правиль-
но определять виды при гидробиологических исследованиях, столь 
актуальных в связи с проблемой охраны окружающей среды. Дости-
гая иногда огромной численности ( до десятков тысяч на 1 м^) , 
нематоды, несмотря на свои малые размеры, могут играть сущест-
венную роль в биоценозах водоема, потребляя бактерии и водоросли, 
перерабатывая детрит и хищничая. В последнем случае жертвами 
крупных тобрилид могут становиться олигохеты и другие мелкие 
представители бентоса, не имеющие твердых покровов. Кроме трофи-
ческой роли нематод в водоеме, не следует забывать о них как о 
потребителях кислорода, опять же памятуя о численности этих живот-
ных. Таким образом, знание систематики тобрилид и трипилид может 
оказаться полезным в повседневной работе экологов, деятельность 
которых становится все более ощутимой в народном хозяйстве. В 
связи с важностью экологических проблем в общей части монографии, 
кроме морфологического обзора, приведены краткие сведения по рас-
чету скорости дыхания нематод и вычислению их индивидуальной 
массы. 

С общебиологической точки зрения, рассматриваемые семейства 
нематод интересны в том плане, что именно тобрилиды были первы-
ми нематодами, освоившими пресные воды. Поэтому их следует рас-
сматривать как истинных первично пресноводных нематод, т.е. сфор-
мировавшихся в пресных водах. Знание распределения их по водоемам 
земного шара проливает дополнительный свет на картину формирова-
ния лика Земли и той части биосферы, которая охватывает фауну 
пресных вод. 

В систематической части приведена новая система тобрилид и 
Трипилид, существенно отличающаяся от прежней. Многолетние ис-
следования тобрилид позволили провести ревизию старого рода 
T o b r i l u s , который распался на несколько новых. Такие преобразо-
вания претерпели в последнее время многие хорошо изученные 
группы нематод, как например дорилаймиды и мононхиды. Изучен-
ность тобрилид, к сожалению, оставляет желать лучшего, и автор 
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льстит себя надеждой, что предлагаемая монография будет стимули-
ровать развитие этих исследований. 

Определение тобрилид затруднительно в связи со сложностью ви-
довой дифференцировки самок, значительно более многочисленных, 
чем самцы, по которым определение вида осуществляется с лег-
костью. Исходя из этого автором была предпринята попытка (не 
всегда удачная - он отдает себе отчет в этом) составить определи-
тельные таблицы, базирующиеся на признаках самок. Однако как 
бы ни были редки самцы, в достаточно большом гидробиологическом 
материале они всегда могут быть обнаружены, что гарантирует пра-
вильность определения. Говоря об определении тобрилид, можно, 
перефразируя известную французскую поговорку, сказать : „ c h e r -
c h e z le mâle 11 и рассматривать это в качестве эпиграфа к Сис-
тематической части монографии. 

Определитель охватывает всю мировую фауну тобрилид и трипи-
лид, изрядная часть которой представлена в водоемах и реках СССР 
и в первую очередь в оз. Байкал. Ограничиться только фауной Со-
ветского Союза показалось автору нецелесообразным, так как, 
во-первых, в мировой нематологической литературе справочники по-
добного рода отсутствуют и объединение всех сведений по конкрет-
ной группе может оказаться полезным и для зарубежных исследова-
телей, а, во-вторых, территория нашей Родины столь велика и мно-
гообразна, что шансы обнаружения каких-то видов, известных из 
прилежащих районов мира, будь то Северная Америка или Азия, до-
статочно велики, и наличие этих видов в определителе позволит не 
попасть в тупик обнаружившего их исследователя. 

Описания видов в Систематической части начинаются по устояв-
шейся в нематологической литературе традиции с индексов де Мана. 
Как правило, приводятся индексы из первоописаний и наиболее упо-
требительные и широко распространенные в литературе. В случае 
отсутствия необходимых данных приведены индексы, рассчитанные 
автором по материалам коллекции Отделения нематод ЗИН АН СССР. 
Эти же материалы широко использованы во многих видовых описа-
ниях. 

Автор выражает свою глубокую признательность всем лицам, 
предоставившим ему материалы для исследования, особенно И. Андра-
ши (Венгрия), В.Г. Гагарину, В.В. ГУрвичу, Ф.С. Медведеву, 
Д.В. Наумову, A.B. Чесунову. 



СИСТЕМАТИЧЕСКИЙ УКАЗАТЕЛЬ ВИДОВ 

I . Класс N E M A T O D A 

I . Отряд ENOPL IDA 

Г. Подотряд TOBRIL INA Tsetlolichin, 1976 

I . Сем. T O B R I L I D A E Pi l ip jev , 1918 

1. Т . grac i l i s (Bast ian, 1865) 59 
2 . Т . helvet icus (Hofmaenner , 1914) 61 
3. T . wesenberg i ( Mico le tzky , 1925) 63 
4. T . zakopanens i s (S te fansk i , 1924) 64 
5. T . bekmanae Tsa lo l i ch in , 1975 66 
6. T . incognitus Tsalo l ichin, 1972 67 
7. T . amabilis t sa lo l i ch in , 1974 69 
8. T . latens TsaloUchin, 1974 69 
9. T . macramphis Tsalol ichin, 1977 72 

10. T . aberrans (W. Schne ider , 1925) 72 
11. T . b rev i se tosus (W. Schne ider , 1925) 74 
12. T . nepa lens is Tsalo l ichin, sp. n. 76 
13. T. phantasus Tsalo l ichin, sp. n 78 

II. Подсем. EUTOBRIL INAE TsaloUchin, 1981 

t . Триба EUTOBRILINI TsaloUchin, 1981 

2. Род EUTOBRILUS TsaloUchin, 1981 

1. E. grandipapil latus (Brakenhof f , 1914) . 82 
2. E. husmanni (Al therr , 1958) ' 8 4 
3. E. delamarei (Al therr , 1963) 85 
4. E. andrassy (Al therr , 1963) 86 
5. E. altherri (Al therr , 1953) 88 
6. E. anguiculus (Tsa lo l i ch in , 1977) . 88 

7. E. s e l engaens i s ( Tsa l o l i ch in , 1977) 92 
8. E. fortis (Tsa lo l i ch in , 1972) 94 
9. E. antarcticus Tsalo l ichin, 1981 94 

10. E. médius (G-. Schne ider , 1916) . .97 

Стр. 

TOBRIL INAE De Coninck, 1965 Г. Подсем. 

Г. Род TOBRILUS A n d r a s s y , 1959 
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Стр. 

11. E. Vistula ( P i e c z y n s k a , I 9 6 0 ) 9 9 
12. E. grac i l i formes (A l therr et Delamare Debouttevi l le, 

1972) . 1 0 0 

13. E. papil l icaudatus (Altherr , 1963) 102 
14. E. heptapapillatus (Joubert et Heyns , 1979) . . . . 102 
15. E. naumovi Tsalo l ichin, 1981 105 
16. E. tansaniensis ( And ras sy , 1968) 106 
17. E. annetteae (Joubert et Heyns , 1979) 106 
18. E. rotundicapitatus (Altherr , 1976) 109 
19. E. peregr inator Tsalo l ichin, sp. n. 110 

3. Род P A R A T R I L O B U S Mico le t zky , 1922 

1. P . grandipapi l lo ides Mico le tzky , 1922 111 
2. P . expugnator (TsaloJichin, 1976) . 112 
3. P . brev i s (Tsa lo l i ch in , 1976) 116 
4. P . ponticus TsaloJichin, 1981 117 

4. Род QUASIBRILUS Tsalo l ichin, 1976 

1. Q. nannostomus Tsalo l ichin, 1976 119 

5. Род L A M U A N I A Tsalo l ichin, 1976 

1. L. orientalis Tsalo l ichin, 1976 121 

6. Род K U R I K A N I A Tsa lo l i ch in , 1976 

l. K. s ib ir ica Tsalo l ichin, 1976 123 

7. Род Mesotobr i lus Tsalo l ichin, 1981 

1. M. ultimus (Tsa lo l i ch in , 1977) 1 2 5 

И. Триба NEОТОВRILINI Tsalo l ichin, 1981 

8. Род RAR ITOBRILUS Tsalo l ichin, 1981 

1. R. steineri (M ico l e t zky , 1925 ) 127 
2. R. s ca l l ens i s (W. Schneider , 1925) 129 

3. R. a l lophys is ( Steiner, 1919) 131 

9. Род EP ITOBR ILUS Tsalo l ichin, 1981 

1. E. meyl i Tsalol ichin, 1981 132 
2. E. se tosus (Altherr, 1963) 133 
3. E. f lagel latus (Andrassy , 19 63 ) 136 
4. E. parvipapil latus ( K r e i s , 1932) 137 

10. Род M A C R O T O B R I L U S Tsalo l ichin, 1981 

1. M. e l ephas (Andrassy , 1964) . . 139 

11. Род BREVITOBRILUS Tsalo l ichin, 1981 

1. B. stefanskii (M ico l e t zky , 1925) 142 
2. B. v ibratus (Sukul, 1967) 144 
3. B. sexse t i f e rous ( K h e r a , 1975) 144 
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4. В. confusus ( K h e r a , 1975) 147 
5. В. g rac i lo ides (Daday , 1908) 147 
6. В. malayanus (W. Schne ider , 1938) 150 
7. В. consimilo ides (A l therr , 1965) 151 
8. В. f indenegg i (Sch iemer , 1 9 7 l ) 152 

12. Род NEOTOBRILUS Tsalo l ichin, 1981 

l a . N. longus ameriсanus ( Le idy , 1852) 155 
lb . N. longus ross i cus Tsa lo l ich in, subsp. n 157 
2. N. hopei ( Loo f et Riemann, 1976) 159 
За. N. diversipapi l latus occ idental is (Daday , 1905) . 161 
3b. N. diversipapi l latus orientalis ( A r g o et Heyns , 

1973) 163 
4. N. brzesk i i (Al therr , 1963) 1 6 4 

5. N. breviductus (Loo f et Riemann, 1976) . . . . . . I 6 5 

6. N. n icaraguens is ( Loo f et Riemann, 1976) 1 6 / 

7. N. longiformis (Loo f , 1973) 1 6 9 

8. N. v ic inus (Loo f , 1973) 1 7 0 

9. N. macrospiculum (Al therr , 1963) . . . . 1 7 1 
10. N. ampiei (Joubert et Heyns , 1979) 1 7 2 

11. N. f lor idensis (Joubert et Heyns , 1979) 1 7 4 

12. N. tantloyi (Sukul, 1971 ) I 7 4 

13. N. te lekiensis (A l l gen , 1952) I 7 6 

13. Род SEMITOBRILUS Tsalo l ichin, 1981 

1. S. pel lucidus (Bast ian, 1865) 18 ° 
2. S. longicaudatus (Hofmaenner , 1913) 182 

II. Сем. T R I P Y L I D A E de Man, 1876 

1. Род T R I P Y L A Bastian, 1865 

1. T . g lomerans Bastian, 1865 . 187 
2. T . set i fera Bütschli, 1873 . 187 
3. T . fi l icaudata de Man, 1880 . 190 
4. T . longicaudata Nes t e rov , 1979 190 
5. T . aff inis de Man, 1880 191 
6. T . f i l ipjevi (F i l ip j ev , 1929) 194 
7. T . magna Altherr et Delamare Debouttevil le, 1972 * 196 
8. T . tenuis Brzesk i , 1964 197 
9. T . vulvata Andrassy , 1977 198 

10. T . d ybowsky i Tsalo l ichin, 1976 199 
11. T . subterranea Tsalo l ichin, 1976 200 
12. T . pygmaea Mico le tzky , 1922 . . 202 

2. Род P A R A T R I P Y L A Brzesk i , 1964 

1. P . intermedia (Bütschl i , 1873) 203 
2. P . minuta Brzesk i , 1964 204 
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3. Род T R I S C H I S T O M A Cobb, 1913 

1. Т . pellucidum Cobb, 1913 206 
2. T . monohystera ( d e Man, 1880) . ' 208 

4. Род T R I P Y L I N A Brzesk i , 1963 

1. T . a r en i co l a ( d e Man, 1880) 209 
2. T . sher i Brzesk i , 1963 210 
3. T . stramenti ( Y e a t e s , 1971 ) 212 
4. T . ursulae ( A r g o et Heyns , 1973) 213 
5. T . macroseta (Vinciguerra et La Pauci , 1978) , . . 214 



О Б Щ А Я Ч А С Т Ь 

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ 

Первые сведения об основных родах семейств T o b r i l i d a e и 
T r i p y l i d a e появились в середине X IX в. Типовые роды этих се -
мейств были описаны Бастианом в 1865 г. (Bas t ian , 1865 ) , хо -
тя до этого в литературе появилось описание вида Angu i l lu la 
l o n g a ( L e i d y , 1852 ) - первой тобрилиды, ставшей известной 
зоологам. Бастиан описал 2 интересующих нас рода - T r i l o b u s и 
T r i py l a . Название T r i p y l a сохранилось, a T r i l obus , оказав-
шееся младшим гомонимом названия одного из многочисленных родов 
трилобитов, было заменено на T o b r i l u s ( A n d r a s s y , 1959а) . 
Бастианом же было правильно оценено открытие Лейди, и вид An-
gui l lula l o n g a вошел в состав рода T r i l o b u s вместе с двумя 
другими бастиановскими видами Т . g r a c i l i s и T . pe l luc idus . 
Все последующие описания новых (ныне валидных) видов этого ро-
да относятся уже к XX столетию. Что касается рода T r i p y l a , 
то, кроме описанного Бастианом вида T . g l omerans , в прошлом 
веке стало известно еще несколько видов, описанных Бючли 
(Bü tsch l i , 1873 ) и де Маном ( d e Man, 1880) , но основные 
данные по составу и структуре семейства появились значительно 
позже. 

Следующий этап изучения тобрилид приходится на первую чет-
верть XX в., когда благодаря трудам В. Шнейдера ( w . S c h n e i -
de r , 1925 ) и Миколетцкого ( M i c o l e t z k y , 1922а, 1925 ) был 
существенно увеличен видовой состав семейства. Отдельные виды 
тобрилид в это же время были описаны Г. Шнейдером, Штейнером, 
Бракенгоффом, Дадаем, Стэфанским, Гофменнером. 

В последние десятилетия существенный вклад в изучение тобри-
лид внес Андраши, который составил определитель рода Tob r i l u s , 
описал несколько новых и переописал ряд старых видов ( A n d r a s -
s y , 1964а, 1971) , а также Альтерр, описавший значительное чис-
ло новых видов. Эти же авторы существенно способствовали разви-
тию систематики трипилид, хотя основная роль в этом направлении 
исследований безусловно принадлежит Бржескому, который провел 
серьезную ревизию рода T r i p y l a и описал несколько новых так-
сонов трипилид ( B r z e s k i , 1963, 1964, 1968 ) . 
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В последние годы интересные морфологические исследования тоб-
рилид выполнены Рима ином (R i emann , 1966а) и им же, сов-
местно с Лоофом, разработана система так называемой „ longus"— 
группы ( L o o f , R iemann, 1976) . Существенный вклад в систе-
матику и физиологию тобрилид внес Шимер ( S c h i e m e r , 1971; 
S c h i e m e r , Duncan , 1974) . 

Подавляющее большинство как старых, так и современных работ 
по фаунистике и систематике тобрилид и трипилид выполнено евро-
пейскими авторами, и только в последние годы все чаще стали по-
являться статьи, посвященные тобрилидам и трипилидам, написанные 
нематологами Индии ( K h e r a , 1970, 1975; Sukul , 1967, 1971) , 
Южной Африки (Jouber t , H e y n s , 1979 ) , Новой Зеландии 
( Y e a t e s , 1971 ) . 

Наибольшее число видов тобрилид описано авторами, специально 
изучавшими фауну пресных вод. Специалисты по почвенной фауне 
чаще описывали трипилид. Из 71 валидного вида тобрилид В. Шней-
дером описано 4, Миколетцким - 4, Альтерром - 10, Цалолихи-
ным - 21, а из 20 валидных видов трипилид де Маном описано 4, 
Бржеским - 3, Альтерром - 2, Цалолихиным - 2. 

Особую роль в истории исследования рассматриваемых нами 
групп нематод сыграл И.Н. Филипьев, который первым предложил 
выделить тобрилид в самостоятельное семейство, первым описал 
значительное число тобрилид в водоемах и реках СССР, ранее из-
вестных только в Западной Европе, уточнил детали их морфологии 
и первоначальные диагнозы и много сделал для правильного пони-
мания их эволюции и филогении (Филипьев, 1918, 1928 ) . 

МОРФОЛОГИЯ, ФИЗИОЛОГИЯ И ЭКОЛОГИЯ 

Форма тела и покровы 

Форма тела тобрилид и трипилид, как правило, вытянутая, чер-
веобразная. У тобрилид она заметно сужена к переднему концу, у 
трипилид это сужение выражено слабее, но в обеих группах практи-
чески всегда голова в 2-3 раза уже максимальной ширины тела. 
У видоё, длина тела которых не превышает 1 мм, ширина головы 
соответствует ширине тела, так как не может быть существенно 
уже, а ширина тела не может быть существенно шире при заданной 
длине. Такая зависимость между длиной и шириной тела и шириной 
головы объясняется необходимостью сохранения червеообразной фор-
мы тела, которая возможна только при определенном отношении 
максимальной ширины к заданной длине. Понятие „червеобразнос-
ти" нарушается при соотношении 1 : 10, т.е. для „черве образного 
тела длина его должна не менее чем в 10 раз превышать ширину. 
Таким образом, мелкие нематоды вынуждены иметь лимитированную 
ширину, но при этом не могут быть слишком „узкоголовыми", так 
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Рис. 1. Коррелограмма некоторых морфометрических характеристик 
тобрилид (по: Цалолихин, 1981 ) . 

1 - длина тела самки, 2 - длина тела самца, 3 - диаметр тела 
самки, 4 - длина спикул, 5 - длина пищевода самки, 6 - положение 
вульвы (в % к длине тела), 7 - длина хвоста самки, 8 - длина 
хвоста самца, 9 - длина супплементарного ряда. 

как ширина головы ограничивается формой и строением ротового 
аппарата, приспособленного для заглатывания определенной пищи, и 
структурой амфида. Типичный для эноплид карманообразный амфкд, 
вероятно, функционально оправдан только в определенных размерных 
границах и не может быть меньше физиологически допустимого 
размера. Из этого следует, что ширина головы лимитирует ширину 
тела. Большинство морфометрических зависимостей нематод „замыка-
ется" на длину тела, являясь ее функцией. Характер связи некото-
рых меристических признаков тобрилид показан на рис. 1, где Г -
коэффициент корреляции. 

На рис. 2 в схематичном виде изображены наиболее крупные и 
наиболее мелкие представители тобрилид и трипилид, а также наибо-
лее обычные по длине виды. 

Живые тобрилиды чаще держат тело в вытянутом состоянии, 
незначительно скручивая его. Трипилиды, напротив, сильно извива-
ются, часто закручиваясь в клубок. 
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12 - X . magnet. A - средняя (средневзвешенная) длина пред-
ставителя сем. T o b r i l i d a e , Б - средняя (средневзвешенная) длина 
представителя сем. T r i p y l i d a e , 1 - средняя длина представителей 
родов T o b r i l u s и Eutobr i lus , II - средняя длина представителя 
рода Neo tob r i lus , III - средняя длина представителя рода T r i -

py la . 

Тело нематод покрыто плотной кутикулой, различающейся в раз-
ных группах толщиной и степенью кольчатости. Структура кутикулы 
у тобрилид и трипилид не изучалась, но исходя из общего плана 
строения кутикулы эноплид можно полагать, что и у них кутикула 
многослойна, точнее четырехслойна: эпикутикула, экзокутикула, ме-
зокутикула, эндокутикула ( M a g g e n t i , 1979) . Экзокутикула имеет 
закономерно расположенные канальцы, создающие внутреннюю (пер-

Рис. 2. Вариации средних размеров тобрилид 
и трипилид (на примере самок различных ви-
дов ) ( ориг. ). 

1 - Mac ro t ob r i l u s e l e p h a s , 2 - Qua -
s ibr i lus nannostomus , 3 - Eutobr i lus 
s e l e n g a e n s i s , 4 - T o b r i l u s bekma-

nае , 5 - T . g r a c i l i s , 6 - Neo t ob r i l u s 
d i v e r s i pap i l l a tus , 7 - B rev i t ob r i lus 
s te fansk i i , 8 - Epi tobr i lus f l age l l a tus , 
9 T r i p y l a p y g m a e a , Ю - P a r a t r i p y -
l a intermedia , 11 - T r i p y l a g l ome rans , 
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вичную) кольчатость, как правило, неразличимую под световым мик-
роскопом (Малахов, 1977, 1978а) . В этом случае приходится го-
ворить о визуально гладкой кутикуле. Довольно часто у тобрилид и 
в большинстве случаев у трипилид кутикула имеет внешнюю (вторич-
ную) кольчатость. У тобрилид такая кольчатость выражена слабо -
кольца кутикулы узкие, мелкие и очень нежные. У трипилид же 
кольчатость ярко выраженная - кольца широкие, глубокие, грубые. 
Такое различие во внешнем строении кутикулы может быть объяс-
нено экологическими условиями формирования и обитания группы: 
трипилиды - исходно почвенная группа, где кольчатость способству-
ет локомоции, тобрилиды - пресноводная группа. 

Толщина кутикулы также различна у тобрилид и трипилид. Тоб-
рилиды имеют довольно тонкую кутикулу, как правило, от 1 до 
2 мкм, трипилиды - более толстую, достигающую 4 мкм. Кутикула 
тобрилид всегда несет соматические щетинки, число которых сильно 
колеблется у разных видов. Трипилиды лишены соматических щети-
нок. Наибольшее развитие соматические щетинки получают в области 
трофико-сенсорного отдела и на хвосте, а также в области вульвы. 
Ряд видов имеет хорошо развитые щетинки на всей поверхности те-
ла. Это в первую очередь касается видов рода Neo t ob r i l u s и 
в значительной степени видов рода Eutobr i lus . 

Хвост как тобрилид, так и трипилид имеет вытянутую конусо-
видную форму, варьирующую от вида к виду. Как правило, тобрили-
ды обладают достаточно длинными и тонкими хвостами. Особенно 
длинные хвосты имеют Eutobr i lus angu icu lus (табл. II, 1 ) и 
Epi tobr i lus f l age l la tus , короткие - Pa ra t r i l obus b r e v i s , 
Kur ikan ia s ib i r i ca , Lamuania o r i en ta l i s . Самцы обычно 
более короткохвостые и имеют более развитые щетинки. В полости 
хвостового отдела располагаются 3 хвостовые железы, имеющие, 
как правило, проток, который открывается во внешнюю среду на тер-
минусе хвоста. Виды с очень тонким, плетевидным терминусом 
лишены выводного протока. Ряд видов без плетевидного терминуса 
имеет хорошо развитую спиннерету (или эвакуативную часть спин-
нереты) - орган, ответственный за регуляцию выхода секрета желез 
во внешнюю среду и состоящий из хвостового конуса и хвостовой 
поры (Белогуров, Л истова, 1977 ) . Многие виды лишены эвакуатив-
ной части спиннереты. Характерной особенностью некоторых видов 
является наличие субтерминальной щетинки, расположенной на слег-
ка расширенном конце хвоста в области хвостового конуса (рис. 24, 
33, 75 ) . 

Строение головного конца и стомы 

Г о л о в н о й к о н е ц тобрилид и трипилид имеет типичное 
для нематод строение, т.е. несет 3 ряда чувствительных органов: 
1 ряд из 6 губных папилл и 2 ряда головных щетинок (6+4) , а 
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также амфиды. Апикально на головном конце расположено ротовое 
отверстие. В деталях строение головного конца существенно разли-
чается у тобрилид и трипилид. 

Тобрилиды. Головной конец тобрилид достаточно хорошо заострен 
(в среднем в 2.4 раза уже наибольшей ширины тела), голова име-
ет закругленные или несколько срезанные контуры. Ротовое отверстие 
окружено 6 губами. Губы обычно выражены не очень четко, упло-
щенные, однако некоторые виды обладают хорошо развитыми, округ-
лыми губами. Каждая губа несет по 1 губной папилле, представляю-
щей собой конический вырост кутикулы с отверстием на вершине и 
подходящим к нему нервным окончанием. Чаще эти папиллы очень 
малы, и лишь немногие виды имеют крупные, хорошо различимые 
папиллы. Головные щетинки расположены по краям головы и имеют 
разное строение. Как правило, 6 щетинок имеют большую длину и 
расположены несколько выше, чем 4 щетинки меньшей длины. В 
большинстве случаев круги головных щетинок тесно сближены и на-
ходятся практически на одном уровне. В онтогенезе наблюдается 
юближение кругов щетинок (R iemann, 1966а). Щетинки, так 
же как и папиллы, представляют собой выросты кутикулы и иннерви-
рованы.-^ У некоторых видов, например Tobr i lus nepa l ens i s , 
длина всех головных щетинок одинакова. Венец головных щетинок 
никогда в расправленном состоянии не превышает ширины тела. 
Максимально длинные щетинки, встречающиеся у некоторых видов, 
достигают не более половины ширины головы, и поскольку ширина 
головы у тобрилид практически всегда в 2 раза уже максимальной 
ширины тела, то 1 (ширина головы) +0.5 (длина правых щетинок) 
+0.5 (длина левых щетинок) =2 (ширина тела). Это соотношение, 
вероятно, связано с обитанием нематод в готовых ходах между час-
тицами грунта, где существует лимит между шириной тела нематод 
и шириной ходов. 

В месте прикрепления головных щетинок наблюдается раздвоение 
кутикулы, или расширение слоя мезокутикулы (Малахов, 19786), 
характерное для всех нематод. У крупных видов раздвоенность 
кутикулы хорошо выражена, у мелких заметна плохо. Пространство 
между апикальным концом головы и входом в собственно стому но-
сит название вестибулюма. 

Трипилиды. Головной конец трипилид, как правило, выглядит об-
рубленным и менее сужен (в среднем в 1.8 раза уже максимальной 
ширины тела) в отличие от тобрилид. Ротовое отверстие окружено 
3 губами, на каждой из которых расположено по 2 губные папиллы. 
Головные щетинки трипилид имеют весьма разнообразное расположе-

^ Некоторые виды рода Eutobri lus имеют членистые щетин-
ки ( L o r e n z e n , 1981) , что хорошо видно на живом материа-
ле (рис. 3 ) . 
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Рис. 3. Строение головного конца Eutobr i lus (по: L o r e n z e n , 
1981) . 

1 - губные папиллы, 2 - большие головные щетинки, 3 - малые 
головные щетинки, 4 - буккальная полость, 5 - карманы стомы, 
6 - соматическая щетинка, 7 - онхи, 8 - амфид. 

ние и строение. T r i p y l a и T r i s c h i s t o m a имеют расставленные 
круги головных щетинок, а у Pa ra t r i p y l a и T r i p y l i n a круги 
головных щетинок слиты в один. При этом у трипилид весьма час-
то 4 щетинки второго круга заметно превышают по длине 6 щети-
нок переднего круга, которые иногда внешне напоминают рожки, 
будучи очень короткими и широкими в основании. 

Раздвоение кутикулы на головном конце у трипилид выражено 
очень плохо. 

С т о м а тобрилид устроена по одному типу, но имеет ряд 
модификаций (табл. I , 1 - 4 ) . Общий план строения стомы соответ-
ствует таковому большинства нематод, т.е. она представляет собой 
переднюю, расширенную часть просвета пищевода (глотки), выстлан-
ную уплотненной кутикулой. Стома имеет 3 стенки: дорсальную и 
2 субвентральных. Передняя часть стомы (буккальная полость) ши-
рокая, объемная, имеет форму воронки или бокала, иногда бочкооб-
разная (Paratr i lobus) или чашевидная (Kur ikania) . Задняя 
часть стомы обычно образует так называемые карманы - небольшие 
по объему (по сравнению с буккальной полостью) расширения, от-
деленные от буккальной полости достаточно узким протоком. Как 
правило, имеется 2 кармана, очень редко 1, как например у M e s о -
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tobr i lus или Epi tobr i lus . Карманы могут накладываться друг 
на друга, образуя сложную трехмерную полость ( T o b r i l u s , Euto-
b r i l u s ) , или располагаться в разных уровнях, следуя друг Sa дру-
гом. В этом случае карманы соединяются либо узким протоком 
( N e o t o b r i l u s , В r e v i t o b r i l u s ) , либо непосредственно переходят 
один в другой (Rar i t ob r i lus , Mac ro t ob r i l us ) . У рода Р а r а -
tr i lobus карманы вообще отсутствуют. В отдельных случаях вся 
стома или только карманы могут быть сплющены (сжаты), и тогда 
визуально эти органы становятся совершенно неразличимыми, как 
например у Eutobr i lus naumovi и у T r i p y l a . Изменение формы 
стомы в процессе ее функционирования может происходить только 
за счет сжатия или расширения всей конструкции. Кутикулярные 
стенки стомы, обладая значительной эластичностью на изгиб, не 
способны растягиваться или сжиматься (кутикула легко разрывается 
при растягивании). 

Стома тобрилид вооружена 2 онхами - дорсальным (передним) 
и субвентральным (задним), расположенными в карманах или в ниж-
них отделах бескарманной стомы. Только у рода Epi tobr i lus 
наблюдается расположение дорсального онха непосредственно в бук-
кальной полости. Онхи представляют собой выросты стенки стомы в 
тех местах,-где стенка ее прободена протоком пищеводной железы. 
Иногда возникает впечатление наличия 3 онхов за счет выступа 
стенки стомы, отделяющего буккальную полость от карманов. У 
Pa ra t r i l obus дорсальная пищеводная железа открывается либо не-
посредственно в полость стомы, несколько выше онхов, либо в мес-
те ее впадения образуется онхообразный выступ стенки стомы, 
который может рассматриваться как онх in statu n a s c e n d i . 
Онхи имеют полость, в которую впадают протоки пищеводных желез. 
Вершины онхов всегда направлены вверх. Проток третьей пищевод-
ной железы открывается непосредственно в полость стомы. 

Практически у всех тобрилид стома полностью окружена тканью 
пищевода ( погруженная стома), иногда передние ее отделы свобод-
ны, и лишь в одном случае ( K u r i k a n i a s i b i r i c a ) стома свобод-
на полностью - ткань пищевода подстилает ее снизу. 

Визуально стома трипилид не выражена и воспринимается в виде 
узкой трубки, что объясняется сильным ее сжатием. Невыраженность 
стомы связана также с тем, что стенки ее тонкие, слабо кутикуля-
ризованные. В нижней части стомы имеется небольшое расширение -
карман, где располагаются онхи и куда открываются протоки пище-
водных желез. Онхи трипилид чрезвычайно мелкие, острием направ-
лены вбок, и число их различно в разных родах. Так, у T r i p y l a 
и T r i s c h i s t o m a имеется только 1 онх, а у Pa ra t r i p y l a и 
T r i р у l i nа 2. 

А м ф и д ы тобрилид имеют типичное эноплоидное строение. 
Они представляют собой 2 карманообразных впячивания кутикулы, 
расположенных по бокам головы на уровне стомы. Дорсально (или 
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Рис. 4. Строение амфида (по: Lo r en -
zen , 1981 ) . 

1 - отверстие ( a p e r t u r a ) , 2 -
полость ( f o v e a ) , 3 - терминаль-
ные филаменты, 4 - канал, 5 -
веретено ( f usus ) , 6 - нервы. 

вентрально) амфиды имеют вид бо-
кальчика. Выполняя хеморецептор-
ную и сейсмореиепторную функции 
(R i emann , 1972 ) , амфиды игра-
ют очень важную роль в жизнедея-
тельности нематод. У самцов они 
несколько крупнее, чем у самок, что связано с поиском самки по 
выделяемым ею половым аттрактантам. Строение амфида представ-
лено на рис. 4. Полость амфида ( f o v e a ) заполнена студенистым 
веществом ( c o r p u s ge la tum) , которое окружает терминальные 
филаменты - дистальные выступы клеточной структуры чувствитель-
ной системы амфида. Число терминальных филаментов различно в 
разных группах нематод и даже у разных полов. Так, например, у 
T o b r i l u s a b e r r a n s самец имеет 12 филаментов, а самка 2 
(R i emann , 1972 ) . Клеточная структура амфида расположена за 
пределами амфидиальной полости и образует так называемое вере-
тено ( f u s u s ) , соединяющееся с полостью каналом. Форма отвер-
стия амфида ( a p e r t u r a ) и амфидиальной полости, а также поло-
жение амфида в пределах головного конца заметно варьируют у 
разных родов и даже видов. 

Что касается положения амфида, то здесь наблюдается определен-
ная закономерность. В большинстве случаев амфид располагается 
на уровне стомы, незначительно сдвигаясь вверх или вниз, и лишь 
в случае Quas ibr i lus и Lamuania он находится ниже стомы. 
Однако это явление связано не со смещением амфида назад, а с 
уменьшением размеров стомы. Положение амфида в определенных 
группах нематод строго фиксировано. У тобрилид и трипилид амфиды 
всегда отстоят от переднего конца тела на расстояние, не превыша-
ющее ширину головы. Как правило, амфид располагается по отно-
шению к переднему концу тела на расстоянии, равном половине ши-
рины головы, и как редкое исключение сдвинут ближе к переднему 
концу. 

Пищевод и кишечник 

П и щ е в о д тобрилид и трипилид устроен приблизительно по 
одному плану и представляет собой мышечную трубку, несколько 
расширяющуюся к заднему концу. Просвет пищевода трехгранный. 

2 С.Я. Цалолихин 
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Рис. 5. Строение пищевода и кишечника T r i p y l a sp . (по: Ch i t -
w o o d , 1950) . 
1 - схема строения пищевода с пищеводными железами, 2 - продоль-
ный срез эзофаго-интестинального соединения, 3 - поперечный срез 
в области стомы, 4 - срез ниже стомы, 5 -7 - срезы нижнего отде-
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Мощность мышц заметно возрастает от переднего конца к заднему 
где они у крупных видов образуют хорошо выраженные тяжи, как 
например у Quas ibr i lus nannos tomus . У большинства видов 
тяжи отсутствуют. По данным Читвудов ( Chi twood, Chi twood, 
1950 ) , дорсальный сектор пищевода ( T r i p y l a ) содержит 
31 ядро, правый субвентральный - 33 и левый субвентральный 
36 ядер, т.е. в общей сложности 100 ядер. 

Функция пищевода заключается в насасывании пищи и перемеще-
нии ее в сторону кишечника. Кроме того, в ткани пищевода распо-
ложены 3 пищеводные железы, 2 из которых открываются в области 
стомы, а третья - в просвет пищевода (рис. 5 ) . 

Длина пищевода - наименее варьирующая величина среди всех пр 
чих. Коэффициент вариации длины пищевода для тобрилид равен 33, 
для трипилид 36%. Приблизительно в первой трети своей длины пи-
щевод окружен нервным кольцом. В среднем для тобрилид эта вели-
чина ( N R ) равна 3 2% при размахе средних значений у отдель-
ных видов от 22 до 40%, т.е. расстояние от переднего конца тела 
до нервного кольца равно 3 2% от общей длины пищевода. Следует 
отметить, что у крупных родов N R сдвигается в меньшую сторо-
ну, например, у Pa ra t r i l obus и Quas ibr i lus N R в среднем 
составляет 25%, а у мелких, таких, как Brev i t obr i lus и N e o -
tobri lus, наоборот, N R возрастает до 40%. Поскольку рост 
пищевода нематод осуществляется на заднем его конце, можно по-
лагать, что положение нервного кольца достаточно стабильно по от-
ношению к переднему концу тела, а вернее, по отношению к амфид̂  
так как эти два образования - амфид и нервное кольцо - находятся 
в прочной морфофункциональной связи. 

В задней части пищевода расположены .3 крупные, как правило, 
одноклеточные пищеводные прикардиальные железы, функция которых 
недостаточно ясна. 

Пищевод с кишечником соединяется к а р д и е м , который 
представляет собой клапан, открывающийся в переднезаднем направ-
лении и не дающий пище двигаться в обратном направлении. Форма 
кардия обычно коническая с теми или иными модификациями. 

С р е д н я я к и ш к а представлена тонкостенной (1 слой 
клеток) трубкой (рис. 5 ) , занимающей почти весь объем полости 
тела, за исключением части, занятой половым аппаратом, который 
сдавливает кишечник. Кишка, как правило, прозрачна, что позволяет 
наблюдать ее содержимое. Обычно это зеленые или диатомовые 
водоросли, иногда, например у Pa ra t r i l obus , щетинки олигохет. 

Р е к т у м тобрилид и трипилид короток и служит исключи-
тельно для выбрасывания остатков пищи. Внутренняя его вы-' 

ла пищевода, 8 - срез эзофаго-интестинального соединения, 9 -
срез среднего отдела кишечника, 10 - срез заднего отдела кишечни-
ка, 11 - отдельная клетка кишечника. 
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стилка кутикулярная, наружные стенки мышечные. К ректуму при-
крепляются мощные мышцы, с помощью которых осуществляется 
его раскрытие. Другим концом мышцы крепятся к противополож-
ной стенке тела. Анус также снабжен мышцами-открывателями. 

В ы д е л и т е л ь н а я с и с т е м а у тобрилид и трипи-
лид не Ъбнаружена, хотя выделительная пора, расположенная несколь-
ко выше нервного кольца, отмечалась у трипилы ( B r z e s k i , 
1964; R iemann, 1 9 6 6 b ) . Вероятно, функция выделения лежит 
на пищеварительной системе и частично на хвостовых железах. Не 
исключено, что выделительная функция присуща также прикардиаль-
ным железам. В полости тела тобрилид иногда обнаруживаются мел-
кие кристаллы, которые некоторыми авторами используются в каче-
стве диагностического признака. Скорее всего эти кристаллы пред-
ставляют собой кристаллизованные продукты выделения (Sch ie— 
m e r , 1971 ) . 

Женская половая система 

Самки тобрилид всегда обладают парной половой системой (ди-
дельфная амфидельфная гонада). У самок трипилид наблюдается как 
парная ( T r i p y l a , P a r a t r i p y l a ) , так и непарная (монодельфная 
продельфная гонада) половая система ( T r i s c h i s t o m a , T r i p y -

lina ) . 
Дистальный загнутый отдел гонады представляет собой яичник, 

затем следует яйцевод, открывающийся в сперматеку, далее следует 
обширная матка. Оплодотворение яйца происходит в матке. Матка 
соединена с влагалищем посредством маточного мешка, в который 
впадает влагалище, открывающееся наружу вульвой. Для представи-
телей рода N e o t o b r i l u s характерно наличие мощного многослойно-
го мышечного сфинктера вокруг влагалища (табл. II, 3 ) . 

Развитие женской половой системы происходит сходно как у тоб-
рилид, так и у трипилид. Из проксимального отдела яйцевода форми-
руется сперматека, затем происходит вентральный загиб яичника и 
удлинение яйцевода. 

Половая система видов рода T o b r i l u s устроена менее сложно, 
чем у высших тобрилид, и напоминает таковую трипилид. Влагалище 
у них лишено развитой мускулатуры, дифференцировка отделов половой 
системы выражена слабо. В онтогенезе высших тобрилид единая 
мускулатура вульвы, вагины и матки (такая же, как и у половозре-
лых трипилид) разделяется на отдельные пучки мышц. Возникают 
обособленный парный мускул, разделяющий матку с маточным меш-
ком, сфинктер вульвы, а также мышцы, одевающие маточный мешок, 
представленные крестообразно пересекающимися пучками (Рысс, 
1981 ) . Количество яиц у тобрилид и трипилид невелико и редко 
превышает 2 (по 1 в каждой матке). 
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Мужская половая система 

Трипилиды обладают парой крупных семенников, расположенных, 
как правило, ниже середины тела, и семявыносящим протоком, от-
крывающимся в клоаку. В спикулярных сумках, непосредственно 
связанных с клоакой, располагаются 2 спикулы. Мужская половая 
система тобрилид устроена сложнее. Парные семенники, располо-
женные всегда выше середины тела, имеют вытянутую овальную 
форму и обычно невелики по размерам. Протоки семенников, слива-
ясь, образуют семяпровод, на дистальном конце которого у ряда 
видов развит семенной пузырек, переходящий в семяизвергательный 
канал (рйс. 77, 91 ) . Наиболее развит половой аппарат высших 
тобрилид, таких как Neo tob r i lus , Semitobr i lus , Epi tobr i lus , 
B rev i t ob r i lus и некоторых других, у которых, кроме четкой диф-
ференцировки отделов, наблюдается развитие мощной спиральной 
мускулатуры вокруг семяизвергательного канала, отсутствующей у 
Tob r i l u s и Eutobr i lus . 

Спермии трипилид крупные, овальной или несколько заостренной 
на одном конце формы, с ядром, расположенным на более тупом 
конце. Спермии тобрилид имеют различную форму. Так, спермии 
N e o t o b r i l u s d i ve rs ipap i l l a tus напоминают короткую дубинку 
с уплотненной головкой и маленьким ядром (R i emann , 1966а) , 
спермии Eutobr i lus naumov i , Е. s e l e n g a e n s i s , T o b r i l u s 
macramphis овальные. Большинство видов тобрилид обладает 
флагеллоидными спермиями. 

Спикулы трипилид довольно однообразны по строению, примитив-
ны в отличие от спикул тобрилид, имеющих разное строение. У 
низших тобрилид они короткие и широкие, у высших узкие и длинные. 
Рулек у тобрилид всегда имеется в виде короткого, раздвоенного на 
конце, кутикулярного образования, охватывающего спикулы. Практи-
чески у всех тобрилид спикулы в 50 раз короче тела самца ( s p / L « 
=0.02) .^ Исключение составляют виды рода Neo t ob r i l u s и S e -
mitobri lus ( sp/Ъ =0.04) с более длинными спикулами и не-
сколько плохо описанных видов, у которых указанное отношение 
равно 0.015. У трипилид спикулы в 40 раз короче тела самца -
s p / L =0.025 (Цалолихин, 1981а). 

В состав половой системы, кроме выше рассмотренных органов, 
входит также супплементарный аппарат (табл. II, 2 ) . Органы, фор-
мирующие его, - супплементы - расположены вентрально и представ-
ляют собой кутикулярные образования, принимающие участие в акте 
копуляции. Самец касается самки участком тела, на котором рас-
положены супплементы, и мгновенно обвивается вокруг нее, причем 
хвост и передняя часть его тела остаются свободными. Затем про-

sp/ Ь - отношение длины спикул к длине тела самца. 
2 
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Рис. 6. Копуляция тобрилид (по: Цалолихин, 1981 ) . 

1 - общий вид, 2 - схематизированный фрагмент (тело самки в 
поперечном разрезе). 

исходит смещение кольца захвата вдоль тела самки, благодаря че-
му самец приближается к ее половому отверстию. После этого 
спикулы сильно выдвигаются и вводятся во влагалище. Чувствитель-
ная система супплементов дает сигнал к закручиванию самца вокруг 
самки, затем к выдвижению спикул и к эякуляции (Цалолихин, 
1977а, 1980) . 

Супплементы располагаются на таком участке тела самца, кото-
рый полностью охватывает тело самки во время акта совокупления. 
У тобрилид отношение диаметра кольца захвата к диаметру тела 
самки в среднем равно 1.1. Иначе говоря, длина супплементарного 
ряда идеально пригнана к окружности тела самки в месте располо-
жения ее полового отверстия и число супплементов (в среднем 6 
для семейства) не может быть существенно изменено без нарушения 
структуры и функции всего супплементарного аппарата, который 
безусловно играет ведущую роль в репродуктивной изоляции видов. 
Несколько больший диаметр кольца захвата по сравнению с диамет-
ром тела самки объясняется, во-первых, заметным выступанием 
супплементов над поверхностью тела, что особенно характерно для 
видов с крупными ежевидными супплементами, и, во-вторых, свобод-
ным положением самки внутри кольца, так как самец лишь слегка 
прикасается своими супплементами к телу самки, не сдавливая ее 
(рис. 6 ) . У трипилид число супплементов, как правило, велико, и 
расположены они вплоть до уровня пищевода. При этом следует от-
метить, что супплементарный ряд трипилид разорван свободным от 
супплементов пространством на 2 части: „пищеводную" и „прикло-
акальную". 
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Структура отдельных супплементов в разных группах тобрилид 
и трипилид различна. Наиболее примитивны супплементы трипилид, 
являющиеся по существу небольшими разрастаниями кутикулы вокруг 
щетинки, связанной с нервными клетками ( трипилоидный тип суппле-
мента). Род T o b r i l u s обладает слабо развитыми супплементами 
с уплощенной ампулой, полностью погруженной под кутикулу, и очень 
маленькой шапочкой, в центре которой находится тонкий и короткий 
шипик. Высшие тобрилиды обладают сложными ежевидными суппле-
ментами в различных модификациях (рис. 12, 53 ) . 

Супплементарный аппарат у разных родов тобрилид различен 
(рис. 13) . Так, у T o b r i l u s он состоит из 5 -9 (обычно 6 ) одина-
ковых супплементов, расположенных приблизительно на равных рас-
стояниях друг» от друга. У Eutobr i lus наблюдается дифференциров-
ка супплементарнОго аппарата, заключающаяся в редукции 1-го или 
последнего (у разных видов по-разному) супплемента и в увеличении 
расстояния между 2-м и 3-м супплементами („нуль-супплемент" ) 
(табл. И, 1, 2 ) . У Neo tob r i lus редуцировались первые 3 суп-
племента (счет супплементов везде ведется от клоаки), а 3 послед-
них достигли огромных размеров. У этого же рода наблюдается 
развитие межсупплементных конусовидных папилл. У Semi tobr i lus 
все супплементы редуцируются почти полностью. 

Онтогенез 

Зрелые яйца, находящиеся в матках, подвергаются активному воз-
действию со стороны мышечных стенок матки. Матки поочередно 
сокращаются, и в результате таких „схваток" яйца пережимаются, 
проталкиваются к вагине, затем отходят назад. „Схватки" продолжа-
ются более 3 ч (наблюдения проводились автором на видах Euto-
bri lus médius и Neo t ob r i l u s l o n g u s ) . Через вагину яйцо 
проталкивается за 10 с, через 10-15 мин откладывается второе 
яйцо (рис. 7 ) . Самка после откладки яиц погибает (в эксперименте). 

Дробление яйца тобрилид подробно изучено на виде T o b r i l u s 
g rac i l i s (Дроздовский, 1977 ) (рис. 8 ) . Яйца этого вида откла-
дываются несегментированными. Лосле откладки яйца цитоплазма 
концентрируется в шар, и начинается ее активное движение. Первое 
деление приводит к образованию примерно одинаковых по размеру 
передней и задней клеток, которые через несколько минут делятся 
почти одновременно перпендикулярно плоскости первого деления. 
Образовавшиеся клетки, как правило, смещаются относительно друг 
Друга и относительно продольной оси яйца и образуют тетраэдр, где 
в брюшной паре передний бластомер происходит от передней клетки 
2-клеточной стадии, а задний бластомер - от задней клетки. В 
спинной паре потомком переднего бластомера 2-клеточной стадии яв-
ляется левая клетка, производным заднего - правая. Спинная пара 
бластомеров дает начало основной части экзокутикулы и структурным 
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Рис. 8. Дробление яйца T o b r i l u s g r a c i l i s (по: Дроздовский, 
1977) . 

1, 2, 7 -10 , 12, 14-15 - вид эмбриона справа; 11, 16 - вид 

Рис. 7. Схема откладки яйца (ориг. ). Пояснения в тексте. 
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зачаткам мезодермы. Передняя клетка брюшной пары дает структур-
ные элементы фронтального участка эктодермы и энтодермы. Зад-
няя клетка брюшной пары содержит элементы генеративного зачатка 
и анального участка эктодермы. После образования тетраэдра с 
очень короткими интервалами и без строгой очередности делятся 
3 бластомера, а затем и 4-й, в результате чего возникает 8-кле-
точная стадия, напоминающая цветок (при рассмотрении ее сбоку). 
Эктомезодермальные клетки и эктодерма л ьные бластомеры спинной 
пары клеток 4-клеточной стадии делятся так, что образуют заходя-
щие друг за друга на дорсальной стороне левую и правую части 
эктодермы среднего участка эмбриона и левую и правую части 
мезодермы. Примерно на 30-клеточной стадии эктодерма почти пол-
ностью охватывает бластомеры ED и Р , что позволяет считать эту 
стадию началом гаструляции. Полностью гаструла формируется при-
мерно через 5-6 ч после начала дробления. Еще через 6 - 8 ч об-
разуется стадия „головастика", а через 28-30 ч после начала 
дробления в яйце обнаруживается полностью сформировавшаяся ли-
чинка. 

Вышедшая из яйца личинка линяет 4 раза, после чего превращает-
ся во взрослое животное. Формирование ювенильных гонад закан-
чивается на предпоследней и последней личиночных стадиях. На по-
следней личиночной стадии возникают четкие половые различия: у 
самок развиваются вульва и вагина, у самцов закладываются ампу-
лы супплементов и спикульрые сумки. Полное развитие полового 
аппарата происходит после последней линьки, когда образуются спи-
кулы и заканчивается формирование супплементов: появляется их 
внешняя кутикулярная часть - шапочка. Ампула формируется за 
счет обособления пространства между экзо- и эндокутикулой (Рысс, 
1981) . 

С о о т н о ш е н и е п о л о в у т о б р и л и д и 
т р и п и л и д . По данным Миколетцкого ( M i c o l e t z k y , 1925) , 
Для Eutobr i lus médius отношение числа самцов к числу самок 
соответствует 1 : 4 ( п = 4 0 0 ) , для T r i p y l a papi l la ta 1 : 2 
( n = 8 0 ) , T o b r i l u s g r a c i l i s (Цалолихин, 1972а) 1 : 6 ( п = 4 0 0 ) , 
Для байкальских видов рода Pa ra t r i l obus 1 : 6 ( п = 6 0 ) , для 
тобрилид в целом из озер Монголии 1 : 5 ( п = 7 0 0 ) , для трипилид 
в целом из водоемов европейской части СССР 1 : 4 ( п = 3 0 0 ) . ^ 

з п 
Данные по роду Pa ra t r i l obus , тобрилидам Монголии и три-

пилидам СССР получены на основании сборов автора и коллекции 
ЗИН АН СССР. 

с брюшной стороны, 13 - вид со спинной стороны; 3 -6 - вид тетра-
эдра с различных точек зрения. Римскими цифрами указано число 
бластомеров. 
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Р а с п р о с т р а н е н и е тобрилид в природе чрезвычай-
но широко. Основной средой их обитания следует считать пресные 
воды; в меньшей степени характерны для них солоноватые воды 
и почва. Трипилиды приурочены главным образом к почве и в не-
сколько меньшей степени к пресным водам. Тобрилиды, обитая в 
грунте пресноводных водоемов и рек, отдают предпочтение слабо-
заиленным пескам, хотя очень обычны и в чистом песке и илах; 
держатся они в верхних слоях грунта, в то время как трипилиды 
часто проникают в более глубокие слои. В целом тобрилид можно 
рассматривать как эвригалинную группу, так как многие виды неод-

Рис. 9. Зависимость между потреблением кислорода и массой тела 
(скорость дыхания) у различных возрастных групп T o b r i l u s g r a -
c i l i s (по; S c h i e m e r , Duncan, 1 9 7 4 ) . 

L^ - личинки первого возраста, L 2 - личинки второго возраста, 
L4 - личинки последнего личиночного возраста, ç - половозрелые 
самки с яйцами. 

Некоторые виды тобрилид известны только по самкам ( K u r i -
kan ia s ib i r i ca , Lamuania or ienta l i s , Neo tob r i lus b r z e s -
kii, Rar i tobr i lus a l l o p h y s i s ) . Реже известны только самцы 
(Eutobr i lus naumov i , Neo t ob r i l u s h o p e i ) . Среди трипилид 
самцы неизвестны у видов T r i p y l a vu l va ta , T . d y b o w s k y i 
и T r i s c h i s t o m a pel luc idum, а также в родах Pa ra t r i p y l a 
и T r ipy l ina . 
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Т а б л и ц а 1 

Средняя масса некоторых видов тобрилид и трипилид 

Вид Средняя масса 
(мкг) 

Средняя длина 
тела (мм) 

T r i p y l a p y g m a e a 0.062 0.5 
T . f i l i caudata 0.861 1.4 
T . s e t i f e r a 0.967 1.3 
T . f i l ip jev i 1.566 1.4 
T . g l o m e r a n s 4.429 2.1 
Brev i t obr i lus s te fansk i i 1.164 1.5 
Semitobr i lus pe l luc idus 2.400 2.2 
Neo tobr i lus l ongus 1.883 1.5 
N. d i ve rs ipap i l l a tus 5.268 2.6 
Mesо t ob r i l u s ultimus 5.423 2.3 
Eutobr i lus fort is 4 .741 1.9 
E. angu icu lus 8.367 3.9 
E. médius 12.363 2.7 
E. s e l e n g a e n s i s 20.260 4.1 
Tob r i l u s g r a c i l i s 5.381 2.3 
T . b ekmanae 13.365 3.4 
Rar i tobr i lus s te iner i 8.244 3.5 
Pa ra t r i l obus expugna to r 27.006 - 4.1 
Quas ibr i lus nannos tomus 34.542 4.7 
Mac ro t ob r i lus e l e p h a s 49.817 6.1 

нократко обнаруживались в эстуариях рек, распресненных заливах 
морей и солоноватоводных озерах, где соленость достигает 10-
12 /оо. 

П о т р е б л е н и е к и с л о р о д а тобрилинами изу-
чалось только на одном виде - T o b r i l u s g r a c i l i s ( S ch i eme r , 
Duncan, 1974 ) (рис. 9 ) . Расчет потребления кислорода этим ви-
дом осуществлялся по формуле: 

R =0.522 W 0 - 6 9 3 , ( 1 ) 

где R - объем потребленного кислорода в нанолитрах в течение 
1 ч одной особью (скорость потребления кислорода),^7 W - масса 
( сырая в микрограммах. В результате было показано, что при 
t =20 С одна взрослая особь в течение 1 ч потребляет от 0 .522 

4 
Иногда эту величину обозначают через литеру Q . 


