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Происхождение общей эволюционной ветви аргасовых и иксодовых клещей датируется 
поздним пермским периодом (~260 ± 21 mya), примерно совпадая с пермским вымиранием, 
а расхождение общего ствола иксодоидей на ветви предковых форм Argasidae и Ixodidae произо-
шло в триасе. 

Предки общего ствола иксодоидных клещей (Ixodidae, Argasidae, Nuttalliellidae) не были 
кровососами и были близки к современным представителям Holothyridae. Кровососание, а за-
тем и временный эктопаразитизм появились после расхождения основных стволов (Ixodidae, 
Argasidae и Nuttalliellidae), причем развились независимо в каждой группе. 

На начальных этапах эволюции аргасовых клещей питание кровью было кратковремен-
ным, длительное питание развилось вторично у личинок и способствовало расселению кле-
щей. Сохранение кратковременного питания можно объяснить приспособлением к обитанию  
в гнездах птиц или в убежищах, посещаемых птицами, а позднее – и в норах млекопитающих. 
Перемещение гнатосомы на вентральную часть идиосомы препятствовало счесыванию клеща 
при кратковременном питании, кратковременное питание привело к сохранению и развитию 
коксальных желез как основного органа для удаления излишней жидкости при кровососании. 

Адаптация к биотопам-укрытиям (гнездам, норам, трещинам в скалах, под отслоившейся 
корой деревьев и т.п.) способствовала становлению полифагии и появлению способностей  
к длительному голоданию. 
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Аргасовые клещи (сем. Argasidae) представляют собой одно из трех семейств над-
семейства иксодоидных клещей (Ixodoidea), которое объединяет около 200 видов. По-
мимо аргасовых клещей, надсемейство включает в себя семейства иксодовых клещей 
(Ixodidae) и семейство клещей-нутталиелид (Nuttalielidae) (монотипическое семейство, 
представленное в мировой фауне единственным видом – Nuttaliella namaqua Bedford, 
1931).

Аргасовые клещи являются переносчиками возбудителей многих трансмиссивных 
инфекционных заболеваний человека и животных, таких как клещевой возвратный 
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тиф, лихорадка Западного Нила, бабезиозы, риккетсиозы и многих других (подробнее 
о патогенах, переносимых аргасовыми клещами, см. Manzano-Román et al., 2012).

Аргасовые клещи – облигатные кровососы, отличающиеся от родственных им 
иксодовых клещей рядом существенных признаков. 

Яркий признак, который бросается в глаза, это отсутствие спинного щитка, что 
делает тело аргазид способным к растягиванию при питании за счет расправления 
складок идиосомы [английское название – soft ticks, т.е. мягкие клещи, в то время как 
иксодовых именуют как hard ticks]. Однако самый существенный признак заключается 
в том, что на нимфальной и взрослой фазах развития аргасовые клещи не являют-
ся временными эктопаразитами с длительным питанием (классификация Балашова, 
2009), а являются по сути кровососами, обитающими вне хозяина на протяжении 
каждой фазы, подобно постельным клопам. Однако аргасовых клещей относят именно 
к эктопаразитам с длительным питанием (классификация Балашова), так как личинки 
многих видов аргазид в течение продолжительного периода (от нескольких часов до 
нескольких дней) питаются на хозяине. 

Гнатосома нимф и взрослых аргасовых клещей смещена на вентральную сторону 
идиосомы, в то время как у иксодовых клещей гнатосома занимает наиболее прок-
симальное положение на всех фазах развития (рис. 1).

Рисунок 1. Основные признаки внешнего строения иксодоидных клещей: A–B – аргасовых, 
на примере представителя рода Ornithodoros (А – дорзальная сторона, B – вентральная 
сторона); С–D – иксодовых, на примере самки рода Hyalomma (С – дорзальная сторона, 
В – вентральная сторона). Из работы Barker, Walker, 2014.
gn – гнатосома; scu – скутум; cl — коготок,; soi – несклеротизованная «мягкая» кутикула; 
pu – подушечка (pulvillus).
Figure 1. The main morphological characters of ticks: (A–B) soft ticks, with an example of the 
genus Ornithodoros (А – dorsal view, B – ventral view) and (С–D) hard ticks, with an example 
of  a female of the genus Hyalomma (C – dorsal view, В – ventral view). From Barker, Walker, 
2014. Designations: (gn) gnathosoma; (scu) scutum; (cl) claw; (soi) soft idiosoma; (pu) pulvillus.
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При этом у личинок аргазид, как у иксодовых клещей, гнатосома находится  
в самой проксимальной части идиосомы (рис. 2), что, вероятнее всего, является одним 
из необходимых условий длительного питания, в том числе отсутствует возможность 
удалить клеща путем простого счёсывания. Длительное питание личинок аргазид 
заслуживает отдельного внимания и будет нами проанализировано при обсуждении 
эволюционного становления этой группы.

Рисунок 2. Внешнее строение личинок аргасовых (А–B) и иксодовых (C–D) клещей. 
Слева – дорзальная сторона, справа – вентральная сторона. A – личинка Argas brevipes 
(из Sonenshine et al., 1962). В – личинка Ixodes collaris (из работы Hornok et al., 2019). 
Обозначения как на Рис. 1. 
Figure 2. External view of soft (A–B) and hard (C–D) tick larvae. Left – dorsal view; right – 
ventral view. A – larva of Argas brevipes (from Sonenshine et al., 1962). В – larva of Ixodes 
collaris (from Hornok et al., 2019). Designations as in Fig. 1.

Питание аргасовых клещей многократное в течение одной фазы развития, относи-
тельно непродолжительное (минуты и десятки минут, за некоторыми исключениями, 
о которых будет сказано ниже), кровь принимается небольшими порциями, у самок 
наблюдается гонотрофическая гармония (Филиппова, 1966). У иксодовых клещей 
питание длительное (дни и недели), однократное в пределах каждой фазы жизненного 
цикла, масса и объем поглощенной крови во много раз превышают массу и объем  
голодного клеща, после питания наблюдается линька или (у самок) яйцекладка, по-
сле чего самки (и оплодотворившие их самцы) гибнут. В отличие от иксодовых кле-
щей, аргасовые клещи обладают рекордной продолжительностью жизни и способ-
ны долгое время обходиться без питания кровью. Так, согласно данным Shepherd 
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(2021), нимфы и взрослые клещи Argas brumpti Neumann, 1907 прожили в лабора-
тории 27 лет, причем в один из периодов продолжительность голодания составила  
8 лет. По наблюдениям автора (С.А. Леонович, неопубликованные данные), взрослые 
и нимфы аргасового клеща Argas persicus (Oken, 1818), извлеченные из выключенно-
го термостата и казавшиеся совершенно сухими и безжизненными, при увлажнении 
ожили (примерно четверть из сорока клещей), были накормлены на домашней курице  
и в дальнейшем успешно жили. Согласно этикетке, находившейся в пробирке с «сухи-
ми» клещами, от момента последнего кормления клещей прошло одиннадцать (!!) лет. 

Продолжительность жизни иксодовых клещей в сравнении с аргазидами неве-
лика (имеется в виду продолжительность жизни каждой фазы развития, а не про-
должительность всего жизненного цикла). Так, жизненный цикл развития таежного 
клеща Ixodes persulcatus Schulze, 1930 в условиях Ленинградской области (северо-
запад России) проходит за 3 года, за год развивается только одна фаза (Григорьева, 
2015). Абсолютный возраст таежного клеща составляет 3 года. Календарный воз-
раст личинок и нимф при благоприятных абиотических и биотических факторах мо-
жет достигать 11–12 месяцев, календарный возраст взрослых клещей не превышает  
11 месяцев (Григорьева, 2015). Сходные данные были получены для европейского 
лесного клеща Ixodes ricinus (Linnaeus, 1758). Наблюдения, проведенные в Московской 
области (Наумов, 2006), показали, что примерно две трети особей весеннего сбора 
дожили до следующей весны, а затем постепенно гибли в ходе второго в их жизни 
сезона активности. Единичные особи дожили до начала третьей в их жизни зимы, но 
зиму не пережили. По продолжительности жизни самцы не уступали самкам. 

Эти сведения касаются клещей подсемейства Ixodinae (клада Prostriata с един-
ственным родом Ixodes), у которых спермато- и овогенез завершается на фазе нимфы 
(точнее, на стадии послелиночного доразвития взрослых клещей). У взрослых клещей 
клады Metastriata (все остальные роды иксодовых клещей) спермато- и овогенез за-
вершается в процессе весьма длительного питания, продолжающегося недели, после 
чего самки откладывают яйца и гибнут, а напитанные самцы, оплодотворив самку, 
также гибнут. Таким образом, продолжительность их жизни не превышает одного 
сезона. Без питания некоторые виды способны прожить не более 2–3 лет.

У аргасовых клещей излишек жидкости при питании кровью выделяется через 
коксальные железы (у иксодовых клещей – через секрет слюнных желез).

Копуляция аргазид происходит вне хозяина, число откладываемых самкой яиц не-
велико. В отличие от иксодид, жизненный цикл которых включает яйцо, личинку, ним-
фу и взрослого клеща, количество нимфальных фаз развития у аргазид колеблется от 
2 до 7 и может быть непостоянным даже в пределах одного вида (Филиппова, 1966). 

Практически все аргазиды – нидобионты (Леонович, 2019) или настоящие нидико-
лы, проводящие жизнь либо в гнездах и норах позвоночных-хозяев, либо в укрытиях  
в местах возможного появления хозяев (например, паразиты птиц из рода Argas 
Latreille, 1795 образуют скопления под корой деревьев или в щелях курятников). 
Представители рода Ornithodoros C.L. Koch, 1837 обитают в щелях сельскохозяйствен-
ных построек и человеческих жилищ, а также в норах млекопитающих или в местах, 
используемых млекопитающими как временные укрытия (пещеры, гроты). Большую 
роль в выживании клещей в укрытиях играют феромоны скопления (aggregation 
pheromones) (Dusbábek, Leonovich, 1988).



183

На первый взгляд – разница в морфологии и физиологии иксодовых и аргасо-
вых клещей настолько велика, что трудно представить себе общего предка этих двух 
групп. Однако сравнительно-морфологические данные, свидетельствующие о моно-
филии, были дополнены молекулярно-генетическими исследованиями (Байесов анализ 
генов COI, Cytb, ND1, ND2 и ND4), которые также подтвердили монофилию Ixodoidea 
(Mans et al., 2011)

Происхождению иксодовых клещей посвящена предыдущая публикация автора 
(Леонович, 2023). Происхождение аргасовых клещей остается невыясненным, в основ-
ном из-за практически полного отсутствия палеонтологических данных. Вместе с тем 
в литературе за последнее время появились данные, позволяющие хотя бы в первом 
приближении проанализировать этот вопрос, чему и посвящена настоящая работа.

Современные представления о системе аргасовых клещей 
Существует несколько систем аргасовых клещей, каждая из которых имеет своих 

сторонников и противников. Все эти системы построены на основе сравнительно-
морфологических данных. Зачастую, группа авторов придает одним и тем же при-
знакам апоморфный либо плезиоморфный характер.

По представлениям Н.А. Филипповой (1966), система аргасовых клещей выглядит 
следующим образом:

Семейство Argasidae Canestrini, 1890
Подсемейство Argasinae Canestrini, 1890

Род Argas Latreille, 1796 (подроды Argas s. str. Latreille, 1796, Persicargas Kaiser, 
Hoogstraal, Kohls, 1964, Carios Latreille, 1802)

Подсемейство Ornithodorinae Pospelova-Shtrom, 1946
Род Alveonasus P. Schulze, 1941
Род Orhnithodoros Koch, 1844 (подроды Alectorobius Pocock, 1907, Theriodoros 

Pospelova-Shtrom, 1950, Pavlovskyella Pospelova-Shtrom, 1950)
К сожалению, система аргасовых клещей, предложенная Н.А. Филипповой (1966), 

была опубликована в серии «Фауна СССР» и ограничена видами, встречавшимися на 
территории СССР, при этом некоторые таксономические группировки в нее не вошли.

Согласно представлениям Гарри Хугстраала (Hoogstraal, 1985) и ряда его после-
дователей (Horak et al., 2002; Barker, Murrell, 2004, 2008), система аргасовых клещей 
выглядит следующим образом:

Семейство Argasidae Canestrini, 1890 
Подсемейство Argasinae Canestrini, 1890

Род Argas Latreille, 1796 (подроды Argas (s. str.) Latreille, 1796, Persicargas 
Kaiser, Hoogstraal, Kohls, 1964, Secretargas Hoogstraal, 1957, Ogadenus Pospelova-
Shtrom, 1950, Proknekalia Keirans, Hoogstraal, Clifford, 1977)

Род Alveonasus P. Schulze, 1941
Подсемейство Ornithodorinae Pospelova-Shtrom, 1946

Род Carios Latreille, 1802 (подроды Carios Latreille, 1802, Alectorobius Pocock, 
1907, Antricola Cooley, Kohls, 1942, Chiropterargas Hoogstraal, 1955, Nothoaspis Keirans, 
Klifford, 1975, Parantricola Cherny, 1966, Reticulinasus Schulze, 1941, Subparmatus 
Clifford, Kohls & Sonenshine, 1964)

Род Ornithodoros Koch, 1844 (подроды Microargas Hoogstraal et Kohls, 1966, 
Ornithodoros Koch, 1844, Pavlovskyella Pospelova-Shtrom, 1950, Theriodoros Pospelova-
Shtrom 1950) 
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Род Otobius Banks, 1912
Мы видим, что в отличие от более ранней системы Н.А. Филипповой (1966), со-

гласно которой в семействе Argasinae имеется единственный род Argas, а в семей-
стве Ornithodorinae – 2 рода (Ornithodoros и Alveonasus), род Alveonasus перенесен 
из подсемейства Ornithodorinae в семейство Аrgasinae, подрод Carios выделен в ка-
честве самоcтоятельного рода и перенесен из рода Argas (Argasinae) в семейство 
Ornithodorinae.

В одном из последних обзоров (Guglielmone et al., 2010) подроды Carios и 
Chiropterargas были перемещены в состав подсемейства Argasinae (род Argas), как это 
было у Н.А. Филипповой, а подроды Alectorobius, Reticulinasus и Subparmatus пере-
несены в состав рода Ornithodoros (согласно системе Филипповой, Alectorobius также 
рассматривался как подрод Ornithodoros). Antricola (включая Parantricola), Nothoaspis  
и Otobius трактуются как валидные роды. Подроды Alveonasus и Proknekalia были 
перемещены из семейства Argasinae в состав рода Ornithodoros (Guglielmone et al., 
2010).

Таким образом, видно, что система семейства аргасовых клещей разработана 
крайне недостаточно, даже на уровне подсемейств и родов, кочующих из одного 
подсемейства в другое и обратно. Использование молекулярно-генетических дан-
ных не снимает вышеуказанных проблем, и сами полученные данные противоре-
чивы.  Изучение митохондриальных генов (Burger et al., 2014) позволило авторам 
сделать вывод о поддержке клады, которая связана с паразитированием на рукокры-
лых, а также включает часть видов из родов Antricola и Nothoaspis и двух подродов 
Ornithodoros (Alectorobius и Subparmatus). Напомним, что согласно системе Horak et al. 
(2002) и Barker, Murrell (2004, 2008), эти группы относятся к роду Carios (см. выше). 
На основании исследования ядерной РНК (18S-28S rРНК) и митохондриального гено-
ма был сделан вывод о принадлежности Carios к подсемейству Ornithodorinae (Mans 
et al., 2021).

В целом, согласно исследованиям большинства систематиков, аргазины находятся 
ближе к базовому стволу аргазид, а орнитодорины – более молодая группа.

Распространение аргасовых клещей
Согласно последнему обзору (Beati, Klompen, 2019), базальные группы подсемей-

ства Argasinae распространены в основном в Старом Свете (только Argas cooleyi Kohls 
et Hoostraal, 1960 (Alveonasus) обитает в Северной Америке), а представители Argas 
(Argas), паразитирующие на птицах, обнаружены во всех биогеографических регио-
нах. Среди представителей Ornithodorinae представители рода Otobius распростране-
ны в Неарктике (Otobius  megnini  (Duges, 1844) как паразит скота распространился 
всесветно). Род Alectorobius в основном неотропический (за исключением группы 
космополитических видов, ассоциированных с морскими птицами, и группы видов – 
паразитов рукокрылых, распространенных в  Старом Свете (Klompen, Oliver, 1993)). 
Род Carios распространен в Старом Свете. Представители родa Ornithodoros распро-
странены во всех зоогеографических регионах.

При этом анализ распространения аргасовых клещей сильно затруднен тем, что 
разные авторы придерживаются различных взглядов на систематику аргазид, по-
разному трактуя содержание одних и тех же таксономических группировок (см. выше).   

Палеонтологические данные
Находки аргасовых клещей в янтаре ограничены всего двумя видами (Ornithodoros 

antiquus Poinar, 1995 и Carios jerseyi Klompen, Grimaldi, 2001).
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Самец и самка клеща Ornithodoros antiquus Poinar, 1995 были найдены в доми-
никанском янтаре (La Toca mine, Cordillera Septentrional mountain range, Dominican 
Republic) (Poinar, 1995). Эти клещи морфологически напоминали представителей под-
родов Pavlovskyella и Alectorobius и отличались от рецентных представителей указан-
ных подродов комбинацией признаков. Клещи обитали в дупле (как указывает автор, 
возможно вместе с неким млекопитающим–хозяином) ископаемого смолистого дерева 
(Hymenaea protera: Fabaceae) примерно 30–40 mya в олигоцене (Poinar, 1995).

Личинка аргасового клеща Carios jerseyi Klompen, Grimaldi, 2001 была описана 
по одному экземпляру янтаря из Нью-Джерси (Klompen, Grimaldi, 2001) и датируется 
туронским ярусом верхнего мела (90–94 mya).

Согласно комплексному молекулярно-генетическому исследованию (Mans et al., 
2019), возникновение общей эволюционной ветви аргасовых и иксодовых клещей 
(Ixodoidea) датируется поздним пермским периодом (~260 ± 21 mya), примерно со-
впадая с периодом пермского вымирания, что может объяснить скудость палеонто-
логических данных, касающихся предковых форм Ixodoidea и Nuttalliellidae (Mans 
et al., 2011). Согласно цитированной работе (Mans et al., 2019), расхождение общего 
ствола иксодоидей на ветви предковых форм Argasidae и Ixodidae произошло в триа-
се (аргазиды отделились от предкового ствола примерно 223 ± 20 mya, а иксодиды  
234 ± 18 mya). 

Родственные группы
Как было отмечено, надсемейство Ixodoidea включает семейства Ixodidae, Argasidae 

и Nuttalliellidae. Молекулярно-генетические исследования рибосомальных и митохон-
дриальных генов показали, что клещи-нутталлиелиды являются базальной группой, 
наиболее близкой к общему предку иксодоидей (Mans et al., 2011), при этом сочетают 
морфологические признаки как иксодовых, так и аргасовых клещей. В частности,  
к таким признакам внешнего строения относятся несклеротизованная складчатая 
идиосома, как у аргасовых клещей, проксимальное положение гнатосомы, как у ик-
содовых клешей, и ряд других признаков (подробнее, см. Latif et al., 2012). Признаки, 
характерные для иксодид и аргазид, в необычном сочетании отмечены и в строении 
внутренних органов Nuttalliella (El Shoura et al., 1984). Например, число и расположе-
ние кишечных лопастей, поперечное расположения яичника, парная матка, разделение 
влагалища на цервикальную и вестибулярную части, отсутствие вагинальной камеры 
и семяприемника – черты, характерные для аргасовых клещей. В то же время, не-
расчлененный ректальный пузырь, наличие соединительной трубки между маткой 
и цервикальным влагалищем и отсутствие коксальных желез – признаки, типичные 
для иксодид.

Кладистический анализ 29 морфологических признаков характеристик дыхалец 
позволил прийти к заключению, что по этому признаку Nuttalliella и Argasidae на-
ходятся ближе друг к другу, чем Nuttalliella и Ixodidae (Pugh, 1997). 

Очень интересны недавние палеонтологические находки в бирманском янтаре,  
в частности, находка ископаемого клеща Deinocroton draculi Peñalver, Arillo, Anderson 
and Pérez-de la Fuente (Peñalver et al., 2017). Этот ископаемый клещ был выделен 
авторами в отдельное семейство Deinicrotonidae и датирован ранним сеноманским пе-
риодом (99.6 ± 0.9 –- 93.6 ± 0.8 mya). Идиосома у самок этого вида ямчатая, подобно 
идиосоме аргазид, но имеется выраженный псевдоскутум (у самок и самцов похож на 
спинной щиток иксодид). Судя по фотографии из цитированной работы (Peñalver et al.,  
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2017), псевдоскутум отличается от настоящего щитка отсутствием четкой границы 
между ним и аллоскутумом и представлен образованием, несущим многочисленными 
бугорками. Иными словами, псевдоскутум – это утолщение аллоскутума с неясной 
степенью склеротизации. Гнатосома занимает проксимальное положение, но со спины 
не видна, т.е. напоминает «промежуточное» состояние, более близкое к расположению 
гнатосомы иксодовых клещей, при этом гнатосома слегка смещена на вентральную 
сторону идиосомы. Находка в янтаре напитавшейся самки свидетельствует, что пи-
тание дейнокротонид проходило по типу аргасовых клещей – то есть многократное 
и относительно кратковременное.

Еще одна интересная палеонтологическая находка из бирманского янтаря – ис-
копаемый клещ Khimaira fossus (Chitimia-Dobler et al., 2022). По мнению авторов, 
морфологически этот видклещ также представляет собой «промежуточное звено» 
между иксодидами и аргазидами, поэтому выделен авторами в отдельное семейство 
Khimairaidae. К сожалению, молекулярно-генетические исследования клещей, обна-
руженных в древних янтарях, не проведены и вряд ли будут проведены в обозримом 
будущем, поэтому вопрос о филогенетических отношениях между аргасовыми кле-
щами и представителями Khimairaidae и Deinocrotonidae остаются невыясненными.

Морфологические и физиологические признаки предковой группы
Надсемейство Ixodoidea, по данным большинства исследований, является моно-

филетической группой. Согласно современным представлениям, предковой группой 
иксодоидных клещей были клещи-голотиры (скорее, их измененные потомки (Леоно-
вич, 2023)). Рассмотрим подробнее морфологические признаки, которые могли быть 
характерными для предковой группы и которые впоследствии были унаследованы 
аргасовыми клещами и получили у них развитие..

Склеротизация идиосомы и эволюция типа питания 
У всех личинок аргасовых клещей идиосома полностью склеротизована, имеет-

ся спинной щиток (скутум), покрывающий всю дорсальную поверхность идиосомы 
(Филиппова, 1966). У нимф и взрослых клещей склеротизация отсутствует, за ис-
ключением нимф ранних возрастов некоторых видов клещей. У иксодовых клещей  
(и у нимф, и у взрослых особей) спинной щиток присутствует, при этом у самок 
скутум покрывает только проксимальную часть идиосомы (рис. 1). Можно предпо-
ложить, что у предковой формы имелся спинной щиток, представленный отдельны-
ми небольшими щитками. У личинок аргазид и всех иксодовых клещей отдельные 
щитки слились в общий щит, а у нимф и взрослых аргасовых клещей склеротизо-
ванный сплошной скутум исчез. Заметим, что многие акарологи считают отсутствие 
спинного щитка у взрослых аргасовых клещей апоморфным признаком (Estrada-Peña 
et al., 2010).

Примеры онтогенетических преобразований спинного щитка мы можем наблюдать 
у голотир. Так, у личинок Diplothyrus lecorrei Klompen, 2010 сплошной спинной щи-
ток не развит, состоит из отдельных маленьких щитков (Klompen, 2010). У взрослых 
голотир спинной щиток сплошной (Lehtinen, 1991; Леонович, 2023).

С кутикулой иксодовых клещей при питании происходят сильные изменения. На 
первом этапе наблюдается процесс неосомии (рост кутикулы в периоды между линь-
ками). При этом кутикула сильно утолщается, а потом утолщенная кутикула пласти-
фицируется (размягчается), как ранее считалось, под влиянием изменения ионного 
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баланса (рН внутрикутикулярной среды), и растягивается при поглощении большого 
количества крови. Однако на примере Amblyomma hebraeum Neumann et Santos Dias, 
1957 показано, что плаcтификация обеспечивается гидратацией прокутикулы. Гидра-
тация происходит в результате транспортировки клетками гиподермы ионов Н+ в суб-
кутикулярное пространство. При этом, согласно результатам исследования аргасового 
клеща Ornithodoros moubata Murray, 1877, у этого кратковременно питающегося клеща 
пластификация кутикулы не происходит и обычная кутикула идиосомы растягивается 
за счет распрямления складок (Kaufman et al., 2010).

Интересно, что неосомия наблюдается у личинок аргасовых клещей рода Argas, 
характеризующихся длительным питанием по типу иксодовых клещей (Audy et al., 
1972).

Неосомия – несомненно апоморфный признак, развившийся в процессе длительной 
эволюции. Межлиночный рост кутикулы – чрезвычайно редкое явление среди члени-
стоногих, встречающееся у высокоспециализированных форм, например у некоторых 
блох семейств Pulicoidea, Vermipsylloidea и Malacopsylloidea (Rothschild, 1992). То 
есть склеротизация кутикулы идиосомы у иксодовых клещей и личинок аргасовых 
клещей, скорее всего, не была первичной, а развилась в ходе эволюции параллельно 
с появлением процесса межлиночного роста (неосомии). При этом, видимо, процессы 
склеротизации и неосомии первоначально развились у личинок как приспособление 
к поглощению бóльшего количества жидкой пищи. 

Очевидно, что исходным типом питания было относительно непродолжительное 
поглощение жидкой пищи, что характерно для Holothyridae. Общие предки иксодид 
и аргазид, видимо, высасывали подпокровную жидкость, возможно, мертвых живот-
ных (Леонович, 2023), при этом не питались кровью. Исследования состава белков 
слюнных желез показали сходство основных протеинов слюнных желез у аргазид  
и иксодид, но при этом белки, препятствующие свёртыванию крови, сильно разли-
чаются в обеих группах клещей (Mans et al., 2008, 2016). Это может свидетельство-
вать о независимом становлении кровососания в обеих группах. Согласно данным 
сравнительно-биохимических исследований, механизмы модуляции гемостатических 
и иммунных реакций потенциального хозяина возникли у аграсовых и иксодовых 
клещей независимо одна от другой (Mans et al., 2008). Иными словами, переход  
к кровососанию в этих группах произошел только после их разделения. 

Выделительная система
У всех современных видов иксодовых и аргасовых клещей имеются типичные для 

хелицерат органы выделения – мальпигиевы сосуды. При этомпоглощение большого 
количества жидкой крови требует удаления излишней жидкости, не имеющей пита-
тельного значения, и производится это удаление вовсе не посредством мальпигиевых 
сосудов. Основная роль мальпигиевых сосудов – удаление продуктов азотного обме-
на. У иксодовых клещей излишек жидкости удаляется посредством слюнных желез,  
а у аргазид – посредством коксальных желез. Удаление излишков жидкости через 
коксальные железы начинается сразу же с началом питания (Hoogstraal, 1985), в то 
время как удаление жидкости через секрет слюнных желез требует довольно значи-
тельного времени и начинается только после поглощения определенного количества 
крови, что наблюдается у иксодовых клещей.

Основная роль коксальных желез в удалении излишков жидкости считается при-
митивным (плезиоморфным) признаком (Woodring, 1973).
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Смена типа питания 
Аргасовые клещи на всех пост-личиночных фазах развития питаются кратковре-

менно, подобно большинству кровососущим членистоногим. Подобный тип питания, 
как было отмечено выше, следует считать исходным. Быстрое насыщение кровью 
позволяет уменьшить риск удаления или уничтожения кровососа его жертвой.

Отметим, что укус иксодовых клещей (характеризующихся длительным питанием) 
совершенно безболезненный, и, например, человек, часто обнаруживает присосавше-
гося клеща не в момент укуса (как это бывает с укусом кратковременно питающегося 
комара), а только несколько часов спустя при тщательном осмотре. Выработка обе-
зболивающего секрета слюной иксодовых клещей, несомненно, является апоморфией, 
развившейся как одна из адаптаций к длительному нахождению на хозяине.

У значительной части видов рода Ornithodoros личиночное питание продолжает-
ся 20‒60 мин, в иногда длится нескольких часов. В то же время у представителей 
Alectorobius и Reticulinasus (род Ornithodoros) и всех видов рода Argas питание личи-
нок занимает от 3 до 11 дней (Филиппова, 1966). У Alveonasus lahorensis Neumann, 
1908, Argas brumpti Neumann, 1907 и видов рода Otobius многодневное питание вме-
сте со способностью к линьке на теле хозяина свойственно не только личиночной, 
но и нимфальной фазам. Так, у A. lahorensis от прикрепления голодных личинок 
и до отпадения напитавшихся нимф III проходит 22–35 дней, и все это время клещи 
остаются прикрепленными к хозяину (Поспелова-Штром, 1953). Напротив, питание 
взрослых клещей занимает не более 1‒2 час.

У некоторых видов аргасовых клещей только личинки питаются кровью (длитель-
ное питание), а взрослые особи кровью не питаются. Так, у клеща Antricola delacruzi 
(Estrada-Penã, Barros-Batesti & Venzal, 2004) личинки питаются кровью летучих мы-
шей, а нимфы и взрослые клещи кровью не питаются. Их гипостом малого разме-
ра и лишен зубцов. Исследовавшие этот вид авторы (Ribeiro et al., 2012) считают, 
что взрослые особи и нимфы A. delacruzi питаются неизвестной субстанцией, содер-
жащейся в гуано, где эти фазы развития и обитают (95% клещей были обнаружены  
в гуано, а не в трещинах на стенах пещер). При сравнении транскриптома клеток 
слюнных желез данного вида с сиалотранскриптомом кровососущих аргазид и ик-
содид было обнаружено, что у кровососов в транскриптоме слюнных желез имеют-
ся ферритин, муцины с хитин-связывающим доменом и TIL-доменом (Trypsin-like 
Inhibitor Domain). У A. delacruzi указанные последовательности отсутствуют, зато при-
сутствуют липокалины, металлопротеазы и ингибиторы протеаз Кунитц-типа (Ribeiro 
et al., 2012). По мнению авторов, данные о питании гуано помогут понять, как про-
исходило развитие кровососания из питания лизированными тканями мертвых жи-
вотных.

Видимо, кратковременное или длительное питание кровью возникло при переходе 
от питания на исключительно мертвых животных (Леонович, 2023) к питанию на 
животных живых, но малоподвижных или сохраняющих малую подвижность короткое 
время, а в остальное время подвижных. Здесь, на наш взгляд, и произошло разделение 
иксодоидных клещей на две основные группы – иксодовых клещей с их длительным 
питанием и аргасовых клещей, питающихся кратковременно. Заметим, что аргасовые 
клещи в основном являются паразитами птиц, и переходы их к питанию на млекопи-
тающих (включая летучих мышей) всегда вторичны (Филиппова, 1966).

Эволюционное становление длительного питания личинок аргазид можно рас-
сматривать также как приспособление к расселению клещей. Кратковременно питаю-
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щиеся нимфы и взрослые клещи принуждены оставаться в укрытии (гнезде, норе, 
трещине и т.п.) в течение длительного времени. В работе Vial (2009) приводится такой 
пример. На Мадагаскаре клещи Ornithodoros porcinus domesticus Walton, 1962 (пере-
носчики африканской чумы свиней) постоянно обнаруживались на одной и той же 
свиноферме в течение 8 лет (2000–2008), но отсутствовали на соседних ближних сви-
нофермах в течение всего этого периода. Напомним, что у клещей рода Ornithodoros 
личинки питаются кратковременно, и, видимо, в данных условиях расселение путем 
случайного заноса было по каким-то причинам невозможно.

Большинство аргасовых клещей – полифаги, зачастую на каждой фазе развития 
(включая несколько нимфальные фазы) они питаются на разных хозяевах (исклю-
чение представляют отдельные редкие виды, например O. megnini, личинки и ним-
фы которого паразитируют в ушном проходе копытных, а взрослые клещи обитают 
во внешней среде, об их питании ничего не известно). Клещи приспосабливаются  
не к конкретному хозяину, а к среде обитания (норе или гнезду), и нападают на жи-
вотное, посещающее эту нору (Vial, 2009).

Согласно результатам лабораторных исследований, аргасовые клещи способны 
питаться на разных прокормителях, специализация заключается в том, что, например, 
виды, в природе паразитирующие на птицах, при лабораторном питании на птицах 
поглощают большее количество крови и откладывают больше яиц, чем при питании 
на мелких млекопитающих, но успешно питаются на этих млекопитающих и откла-
дывают яйца. То же касается и паразитов мелких млекопитающих, более успешно 
питающихся на основных хозяевах (Galun et al., 1978).

 Паразиты рукокрылых, считающиеся строго видоспецифичными олигофагами, 
даже в качестве основного хозяина могут иметь несколько видов рукокрылых, кроме 
того, могут питаться на млекопитающих, не относящихся к рукокрылым. Так, среди 
хозяев‒прокормителей Chiropterargas confusus (Hoogstraal, 1955) обнаружено 4 вида 
рукокрылых – основных хозяев (на которых питались более 5% клещей). Всего в при-
роде было найдено 12 прокормителей и один хозяин, не относящийся к рукокрылым. 
У паразита летучих мышей Argas vespertelionis (Latreille, 1796) выявлено 6 основных 
хозяев, а всего – 42 прокормителя, и 3 вида хозяев, не относившихся к рукокрылым 
(Sándor  et al., 2021).

Таким образом, можно заключить, что, за редчайшими исключениями, в ходе эво-
люции аргасовые клещи приспосабливались не к конкретным хозяевам, а к опреде-
ленным битопам (habitats), и в дальнейшем специализировались к питанию кровью 
постоянных обитателей этих биотопов. 

Анализ накопленных к настоящему моменту данных по сравнительной мор-
фологии, физиологии, палеонтологии и молекулярной генетике аргасовых клещей  
и родственных групп позволяет сделать несколько более или менее вероятных пред-
положений о происхождении и начальных этапах эволюции аргасовых клещей. 

Происхождение общей эволюционной ветви, впоследствии разделившейся на иксо-
довых и аргасовых клещей, датируется поздним пермским периодом (~260 ± 21 mya), 
примерно совпадая с пермским вымиранием (Mans et al., 2019), а расхождение общего 
ствола иксодоидей на ветви предковых форм Argasidae и Ixodidae произошло в триасе 
(аргазиды отделились от предкового ствола примерно 223 ± 20 mya, а иксодиды 234 ±  
18 mya) (Mans et al., 2019). 

Предки общего ствола иксодоидных клещей (Ixodidae, Argasidae, Nuttalliellidae) 
не были кровососами и были близки к современным представителям Holothyridae 
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(Леонович, 2023). Кровососание, а затем и временный эктопаразитизм появились по-
сле расхождения основных стволов (Ixodidae, Argasidae и Nuttalliellidae), независимо  
в каждой группе, причем клещи-нутталлиелиды генетически ближе к аргасовым кле-
щам, чем к иксодовым.

На начальных этапах эволюции аргасовых клещей питание кровью было кратков-
ременным, видимо, на всех фазах развития. Длительное питание развилось вторич-
но у личинок и способствовало расселению клещей. Сохранение кратковременного 
питания можно объяснить приспособлением к обитанию в гнездах птиц или в убе-
жищах, посещаемых птицами, а позднее – и в норах млекопитающих. Перемещение 
гнатосомы на вентральную часть идиосомы препятствовало счесыванию клеща при 
кратковременном питании, кратковременное питание привело к сохранению и раз-
витию коксальных желез как основного органа для удаления излишней жидкости 
при кровососании. 

Адаптация к биотопам-укрытиям (гнездам, норам, трещинах в скалах, под отслоив-
шейся корой деревьев и т.п.) способствовала становлению полифагии и способностей 
к длительному голоданию. 
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ON THE ORIGIN OF SOFT TICKS  
(PARASITIFORMES, IXODOIDEA, ARGASIDAE)
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SUMMARY

The origin of the common evolutionary branch of soft and hard ticks is dated to the later Permian, 
approximately coinciding with the Permian extinction, and divergence of the common branch of 
Ixodoidea into ancestral forms of Argasidae and Ixodidae occurred in the Triassic. 

Ancestors of the common branch of Ixodoidea (Ixodidae, Argasidae, Nuttalliellidae) were 
not bloodsucking arthropods and were closely related to modern representatives of Holothyridae. 
Bloodsucking and, later, temporary ectoparasitism had developed only after divergence of the main 
branches (Ixodidae, Argasidae and Nuttalliellidae), independently in each group. 

At early stages of the soft tick evolution, bloodsucking was a short-time process, long-time 
feeding had developed later in larvae and promoted dispersal of ticks. Maintenance of the short-
time feeding can be explained by adaptation to dwelling in bird nests or in shelters visited by 
birds, and later, also in mammal burrows. Displacements of gnathosomе to the ventral side of 
idiosome hampered combing of a parasite from the host during short-time bloodsucking. Short-time 
feeding resulted in maintenance and development of coxal glands as the main organ for removal of 
superfluous liquid during bloodsucking.

Adaptation to shelter habitats (nests, burrows, rock crevices, under dead tree cork, etc.) promoted 
development of polyphagia and adaptations for long-term starvation.


