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ВВЕДЕНИЕ
Виды рода Tobrilus, как и все представители 

сем. Tobrilidae, обитают в пресных водоемах и 
водотоках, входя в состав мейобентоса и пери-
фитонного сообщества (Gerlach, Riemann, 1974; 
Цалолихин, 1983; Гагарин, 1993; Zullini, 2005). Ро-
довое название Tobrilus было введено венгерским 
нематологом Андраши (Andrássy, 1959) взамен 
первоначального названия Trilobus Bastian, 1865, 
ставшего омонимом Trilobus из группы Trilobita. 
Морфологическая гетерогенность рода потребо-
вала его ревизии с выделением ряда новых родов 
(Цалолихин, 1981): Eutobrilus, Neotobrilus, Brevito-
brilus и т.д. В составе номинального рода Tobrilus 
были оставлены 11 видов с типовым видом T. grac-
ilis (Bastian, 1865). Впоследствии было описано 
значительное число новых для науки видов дан-
ного рода и число валидных видов увеличилось 
до 29 (Tsalolikhin, 2005; Zullini, 2005; Andrássy, 
2007; Цалолихин, 2009, 2015; Nemys eds., 2023). 
Поскольку виды морфологически очень близки и 
трудно различимы, цель работы – провести обзор 
рода и дать ключ для определения его видов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В работе использованы описания и иллюстра-

ции видов рода Tobrilus, взятые из различных ли-

тературных источников. Из материалов авторов 
в наличии имелись препараты следующих видов: 
T. gracilis (Bastian, 1865); T. helveticus (Hofmänner, 
1914); T. brevisetosus (Schneider, 1925); T. wesenber-
gi (Micoletzky, 1925); T. amabilis Tsalolikhin, 1974; 
T. tenuis (Gagarin, 1989) Andrássy, 2007; T. unisexus 
Gagarin, 1989; T. tripylis, Gagarin, 1991; T. parvus 
Gagarin, 1991; T. modestus Gagarin, 1996; T. mi-
nor Gagarin, Gusakov, 1998; T. minimus (Gagarin, 
2004) Gagarin, 2006; T. kamtschaticus Gagarin, 2004; 
T. longisetosus Gagarin, Naumova, 2011; T. securus 
Gagarin, Naumova, 2011; T. methanus Gagarin, Nau-
mova, 2016; T. saprophagus Naumova, Gagarin, 2017; 
T. elginus Naumova, Gagarin, 2019; T. juliae Naumo-
va, Gagarin, 2019; T. gigas Naumova, Gagarin, 2021. 
Перечисленные виды обнаружены в различных 
водоемах и водотоках Евразии. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Рассмотрены морфологические признаки, 

применяемые при описании видов рода Tobrilus. 
Поскольку виды тобрилид определяют в основ-
ном по самцам (Цалолихин, 1983), то, как пра-
вило, проанализированы признаки, характери-
зующие последних (табл. 1, рис. 1). Если у вида 
самцы не обнаружены, анализ проводят по сам-
кам (табл. 1).
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Рис. 1. Некоторые детали строения нематод рода Tobrilus: а, б – голова, в – хвост самки, г – спикула и рулек, 
д – супплемент, е – задний конец самца; а, в – T. wesenbergi (по: Andrássy, 1971), б – T. helveticus (по: Andrássy, 
1967), г, д – T. tenuis (по: Гагарин, 1989), е – T. parvus (по: Гагарин, 1991).
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Индексы формулы Де Мана 
Абсолютная длина тела (индекс “L”). Длина 

тела нематод варьирует от 1.07 до 4.27 мм. Боль-
шинство имеют размеры 1.5–3.0 мм, что часто 
затрудняет использование этого признака при 
определении видов. Наиболее мелкие – T. par-
vus, T. minor, T. minimus, T. modestus, T.  incognitus, 
T. phantasus, T. brevisetosus; наиболее крупные – 
T. gigas, T. undophylus, T. macramphis, T. kamtschati-
cus, T. amabilis и T. bekmanae.

Относительная толщина тела (индекс “a” – от-
ношение длины тела к его наибольшей ширине). 
Величина этого индекса колеблется в пределах 
15–63. Наиболее стройный вид Т.  amabilis, наи-
более толстые – Т. minor, Т. modestus, Т. minimus и 
Т. tripylis (табл. 1). Значение величины данного 
индекса часто зависит от “правильного” приго-
товления препаратов нематод. Если покровное 
стекло препарата сильно придавливает червя, его 
толщина увеличивается и, соответственно, ис-
кажается величина индекса. Это в значительной 
степени снижает ценность индекса “а” при опре-
делении нематод.

Относительная длина фаринкса (индекс “b” – 
отношение длины тела к длине фаринкса). На 
уровне рода этот индекс изменяется от 3.7 до 7.3. 
У большинства видов он находится в пределах 
4.5–6.0, что обесценивает данный индекс и дела-
ет его малопригодным при определении. Относи-
тельно длинный фаринкс у Т. minimus, Т. longise-
tosus и Т.  nepalensis, относительно короткий –  у 
T. tripylis и Т. latens (табл. 1).

Относительная длина хвоста (индекс “с” – от-
ношение длины тела к длине хвоста). Величина 
индекса у большинства видов перекрывается, в 
среднем колеблясь в пределах 8.5–13.0 (min 6.7 – 
max  25.4). Из известных видов относительно 
длинный хвост у T. securus, Т. minimus, Т. unisexus, 
самый короткий – у T. latens (табл. 1). 

Стройность хвоста (индекс “с′ ” – отношение 
длины хвоста к ширине тела в области ануса или 
клоаки). Величина этого индекса хорошо корре-
лирует с таковой предыдущего индекса, поэтому 
они оба могут служить довольно хорошими при-
знаками дифференциации видов. Так, у длин-
нохвостого вида Т. unisexus значение индекса 
наиболее высокое, у короткохвостого Т. latens – 
наиболее низкое (табл. 1).

Таким образом, при определении видов индек-
сы формулы де Мана могут успешно применяться 
только в случае, если их величины у разных видов 
значительно различаются. Это наиболее крупные 
или наиболее мелкие виды, наиболее толстые 
или тонкие, наиболее длиннохвостые или корот-
кохвостые и т.д.

Абсолютная ширина области губ. Признак ма-
лопригоден для дифференциации видов. Шири-

на губ тесно связана с размерами тела. У крупных 
видов область губ более широкая, у мелких ви-
дов – более узкая (табл. 1).

Абсолютная и относительная длина внешних 
губных щетинок. Оба эти признака связаны меж-
ду собой и могут служить хорошими критериями 
при определении видов, особенно второй при-
знак – отношение длины внешних губных сен-
силл к ширине области губ. У большинства видов 
длина внешних губных сенсилл достигает 30–40% 
ширины области губ (табл. 1). Очень короткие 
внешние губные сенсиллы у Т. brevisetosus (3 мкм 
или 17% ширины области губ) и у T. latens (5 мкм 
или 20% ширины области губ). У некоторых ви-
дов (T. parvus, T. unisexus, Т. amabilis, Т. bekmanae 
и T. elginus) длина этих сенсилл может достигать 
~50% ширины области губ, у T. longisetosus – 84–
94% ширины области губ.

Форма и длина стомы. Стома всех видов рода 
состоит из двух частей: бокаловидной буккальной 
полости и двух накладывающихся друг на друга 
карманов, в каждом из которых расположен онх. 
В большинстве случаев стенки обоих карманов 
симметрично изогнуты, только у Т. helveticus дор-
сальные стенки карманов прямые, а вентраль-
ные сильно выпуклые (рис. 1). Это хороший ди-
агностический признак. Однако значение длины 
стомы малопригодно для определения видов. 
Во-первых, длина и ширина ротовой полости 
зависят от физиологического состояния червя в 
период его фиксации. Так, если червей фиксиро-
вали при заглатывании пищи или ее переработке 
в ротовой полости, то размеры стомы, как прави-
ло, увеличены. Если червей фиксировали в мо-
мент проталкивания пищевого комка из стомы в 
пищевод, то буккальная полость сужена. Во-вто-
рых, форма и величина стомы могут сильно изме-
няться при фиксации проб и при приготовлении 
препаратов. При “жесткой” фиксации” все ткани 
сильно сжимаются. Длина стомы у большинства 
видов находится в пределах 20–35 мкм (табл. 1), 
у T. kamtschaticus она чрезвычайно короткая (9–
11  мкм), у T. bekmanae – довольно длинная (40–
56 мкм). 

Наличие или отсутствие кристаллоидов. Этот 
признак может быть надежным критерием при 
дифференциации видов. У большинства видов 
кристаллоиды в тканях имеются. У T. helveticus, 
T. minimus и большинства байкальских видов кри-
сталлоиды отсутствуют (табл. 1). 

Наличие или отсутствие субтерминальной ще-
тинки. У 18 видов субтерминальная щетинка от-
сутствует, у 11 видов она имеется (рис. 1). Воз-
можно, этот признак пригоден для определения 
видов.

Абсолютная длина спикул и их форма. Форма 
спикул у всех самцов из данного рода одинако-
ва: спикулы сравнительно толстые, изогнутые, 
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проксимальный конец их несет хорошо разви-
тую головку, дистальный конец заострен (рис. 1). 
Длина спикул связана с абсолютной длиной чер-
вя, поскольку у крупных видов они более длин-
ные, у мелких – более короткие. У большинства 
самцов длина спикул колеблется в пределах 35–
50  мкм. Сравнительно длинные спикулы у T. se-
curus (52–58 мкм), Т. amabilis (55–58 мкм), Т. mac-
ramphis (61–62 мкм), Т.  undophylus (53–75 мкм), 
Т. gigas (72–88 мкм); сравнительно короткие спи-
кулы у Т. phantasus (25–31 мкм), T. brevisetosus (28–
32 мкм) и Т. parvus (31–32 мкм) (табл. 1).

Число супплементов. Супплементы у всех сам-
цов одинакового размера и формы (рис.  1), в 
среднем число супплементов у большинства ви-
дов колеблется от 6 до 8. У Т. zakopanensis их мень-
ше – от 3 до 5, у ряда видов их >8. Так, у самцов 
T.  helveticus и T.  nepalensis их 9, у T. tripylis число 
супплементов колеблется от 8 до 10, у T.  tenuis 
их 8–11, у T. phantasus – 9–10, у T. gigas – 9–12, у 
Т. undophylus – 10–13 (табл. 1). 

Род Tobrilus Andrássy, 1959
(Syn.: Trilobus Bastian, 1865)

Диагноз (no: Цалолихин, 1983 с незначитель-
ными изменениями). Длина тела от 1 мм до 4.5 
мм. Кутикула визуально гладкая или, реже, тон-
кокольчатая. Соматические щетинки короткие и 
малочисленные. Внутренние губные сенсиллы в 
форме папилл. Внешние губные и головные сен-
силлы в форме щетинок, причем первые более 
длинные и обычно равны 1/3 ширины области 
губ. Стома состоит из бокаловидной буккальной 
полости и накладывающихся друг на друга кар-
манов, в каждом из которых находится по одно-
му онху. Фовеи амфидов расположены на уровне 
основания ротовой полости. Вагина короткая, со 
слабо развитой мускулатурой. Спикулы короткие 
и широкие. Супплементы погруженные. Ампула 
супплемента маленькая, приплюснутая; шапоч-
ка почти не выражена, с одним очень маленьким 
шипом. Число супплементов варьирует от 3 до 13, 
но обычно их 6–8. Расстояние между супплемен-
тами примерно одинаковое. Субтерминальная 
щетинка имеется или отсутствует.

Род Tobrilus Andrássy, 1959 морфологически 
наиболее близок к роду Eutobrilus Tsalolikhin, 1981. 
Отличается от него только формой стомы (кар-
маны стомы полностью перекрывают друг дру-
га, у видов рода Eutobrilus карманы стомы только 
передним или задним краями перекрывают друг 
друга) и формой супплементов самцов (у самцов 
рода Tobrilus супплементы мелкие, “неежевид-
ные” и почти полностью погружены под кути-
кулу, у видов рода Eutobrilus супплементы более 
крупные, “ежевидные” и довольно сильно высту-
пают над кутикулой). 

Типовой вид: Т. gracilis (Bastian, 1865) Andrássy, 
1959 (syn.: Trilobus gracilis Bastian, 1865). Другие 

валидные виды: Т. aberrans (Schneider, 1925) An-
drássy, 1959 (syn.: Trilobus gracilis subsp. typicus var. 
aberrans W. Schneider, 1925; Tobrilus abberans Filip-
jev, 1928; Trilobus gracilis subsp. typicus var. conjun-
gens W. Schneider, 1925); T. amabilis Tsalolikhin, 
1974; T.  bekmanae Tsalolikhin, 1975; T. brevisetosus 
(Schneider, 1925) Andrássy, 1959 (syn.: Trilobus grac-
ilis subsp. typicus var. brevisetosus W. Schneider, 1925; 
Trilobus brevisetosus Filipjev, 1929); T. elginus Naumo-
va, Gagarin, 2019; T. gigas Naumova, Gagarin, 2021; 
T. helveticus (Hofmänner, 1914) Andrássy, 1959 (syn.: 
Trilobus helveticus Hofmänner, 1914; Trilobus arma-
tus Allgen, 1925; Trilobus gracilis subsp. allophysis var. 
allophysoides W. Schneider, 1925; Trilobus allophysoi-
des Micoletzky, 1925; Trilobus gracilis var. helveticus 
Rahm, 1938); T. incognitus Tsalolikhin, 1972; T. juliae 
Naumova, Gagarin, 2019; T. kamtschaticus Gagarin, 
2004; T. latens Tsalolikhin, 1974; T.  longisetosus 
Gagarin, Naumova, 2011; T. macramphis Tsalolikhin, 
1977; T. methanus Gagarin, Naumova, 2016; T. min-
imus (Gagarin, 2004) Gagarin, 2006 (syn.: T. minor 
Gagarin, 2004; T. vladimiri Andrássy, 2007); T. minor 
Gagarin, Gusakov, 1998 (syn. T. shoshinorum Tsalo-
likhin, 2015); T. modestus Gagarin, 1996; T. nepalensis 
Tsalolikhin, 1983; T. parvus Gagarin, 1991; T  .phan-
tasus Tsalolikhin, 1983; T. saprophagus Naumova, 
Gagarin, 2017; T. securus Gagarin, Naumova, 2011; 
T. tenuis (Gagarin, 1989) Andrássy, 2007 (syn.: T. te-
nuicaudatus Gagarin, 1989); Т. tripylis Gagarin, 1991; 
Т. undophylus Shoshin, 1988; Т. unisexus Gagarin, 
1989; T. wesenbergi (Micoletzky, 1925) Andrássy, 1959 
(syn.: Trilobus wesenbergi Micoletzky, 1925); T. zako-
panensis (Stefanski, 1924) Andrássy, 1959 (syn.: Trilo-
bus gracilis subsp. zakopanensis Stefanski, 1924; Trilo-
bus zakopanensis Stefanski, 1938).

Комментарии к валидным видам
Тobrilus gracilis (Bastian, 1865). Вид очень вари-

абелен, но довольно хорошо описан и иллюстри-
рован (Цалолихин, 1983, 2009). Краткая характе-
ристика вида: среднего размера ( L = 1.5–2.6 мм), 
не слишком толстый ( а = 25–40), фаринкс сред-
ней длины ( b = 4.8–6.3), хвост средней длины и 
толщины ( с = 10.9–17.0, с ' = 3.5), внешние губные 
сенсиллы длиной 15 мкм и достигают 44–45% 
ширины области губ. В теле многочисленные 
кристаллоиды, субтерминальная щетинка отсут-
ствует. Спикулы длиной 37–40 мкм, 6–8 суппле-
ментов.

Вид описан из солоноватого водоема в Вели-
кобритании. Довольно широко распространен 
в пресных и солоноватых водоемах и водотоках 
Европы, Азии, обеих Америк и Африки, в Рос-
сии встречается повсеместно (Gerlach, Riemann, 
1974; Гагарин, 1993; Цалолихин, 1983, 2009; Zul-
lini, 2005). 

Т. aberrans (Schneider, 1925). Вид характеризу-
ется узкой областью губ (ее ширина 19–22 мкм) и 
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сравнительно короткими головными щетинками 
(их длина 5–8 мкм) (табл. 1).

Вид описан из оз. Кирхензее, Германия 
(Schneider, 1925). Известен также из других во-
доемов Германии, водоемов Канады, Израиля и 
Литвы (Gerlach, Riemann, 1974; Tsalolikhin, 2005; 
Zullini, 2005). На территории России обнаружен в 
р. Ока, Финском заливе, эстуарии р. Невы и в р. 
Волге (Цалолихин, 1983).

Т. amabilis Tsalolikhin, 1974. Характерные при-
знаки: крупное и стройное тело ( L = 3.0–3.1 мм,  
а = 50–59), широкая область губ (35 мкм), длин-
ные внешние губные щетинки (17–18 мкм) дости-
гают 50% ширины области губ, субтерминальная 
щетинка имеется, спикулы крупные (55–58 мкм). 

Вид описан из оз. Байкал (Цалолихин, 1974), 
обнаружен также в среднем течении р. Енисея и 
Усть-Илимском водохранилище, Россия (Гага-
рин, 1993).

Т. bekmanae Tsalolikhin, 1975. Характерные 
признаки вида: крупное тело ( L  = 2.6–3.1  мм), 
длинный и стройный хвост (с = 8.5–13.7, с' = 6), 
длинные внешние губные сенсиллы (13–18 мкм) 
достигают 50% ширины области губ, крупные 
стома и спикулы (40–56 и 46–55 мкм соответ-
ственно) и наличие субтерминальной щетинки 
(табл. 1). 

Эндемик оз. Байкал, Россия. Населяет все 
зоны глубин, от зоны заплеска (выше уреза воды) 
до абиссали (глубина 1520 м) (Цалолихин, 1983).

Т. brevisetosus (Schneider, 1925). Характерные 
признаки вида: короткое и сравнительно толстое 
тело ( L = 1.16–1.54 мм, а = 23–34), сравнитель-
но длинный фаринкс ( b = 3.8–4.7), узкая область 
губ (20–22 мкм), короткие внешние сенсиллы (3 
мкм) достигают 15–17% ширины области губ, ко-
роткие спикулы (28–32 мкм).

Описан из оз. Медве в Польше (Schneider, 
1925). Обнаружен также в различных водоемах 
Европы и Африки (Andrássy, 1967, 1971; Gerlach, 
Riemann, 1974; Цалолихин, 1983; Zullini, 2005). На 
территории России зарегистрирован в Финском 
заливе и в устье р. Невы, Лужских озерах, Ладож-
ском озере, Рыбинском водохранилище, а также 
в разнообразных водоемах и водотоках Западной 
Сибири (Гагарин, 1993). 

Т. elginus Naumova, Gagarin, 2019. Тело сред-
ней длины, но тонкое (♂♂ L = 2.24–2.85 мм,  
a  = 30–56), внешние губные щетинки сравни-
тельно длинные (длиной 14–17 мкм или 45–57% 
ширины области губ), кристаллоиды отсутствуют.

Эндемик оз. Байкал (Россия), обнаружен в 
прибрежном грунте зал. Малое море.

Т. gigas Naumova, Gagarin, 2021. Характери-
зуется длинным и сравнительно толстым телом  
(♂♂L = 3.61–4.28 мм, a = 21–26), длинными внеш-

ними губными щетинками (длиной 15–17  мкм), 
наличием кристаллоидов и длинными спикулами 
(их длина равна 72–88 мкм).

Эндемик оз. Байкал (Россия), найден в лито-
рали южной части озера. 

Т. helveticus (Hofmänner, 1914). Характерные 
признаки вида: ассиметричные карманы стомы, 
короткие внешние губные сенсиллы (5–7  мкм) 
достигающие 25% ширины области губ, отсут-
ствие кристаллоидов (рис. 1). 

Описан из Женевского озера в Швейцарии. 
Распространен в водоемах и водотоках Европы 
(Gerlach, Riemann, 1974; Zullini, 2005). Найден 
также в пресных и солоноватых водоемах Монго-
лии и оз. Иссык-Куль в Киргизии (Лемзина, 1989; 
Гагарин, 1993). На территории России встречает-
ся повсеместно.

Т. incognitus Tsalolikhin, 1972. Характерные при-
знаки вида: длина тела 1.41 мм, сравнительно ко-
роткие спикулы (34 мкм), круги головных щети-
нок заметно расставлены. 

Описан из оз. Байкал (Россия) (Цалолихин, 
1972), обнаружен также в минеральном источни-
ке в Иркутской обл. (Наумова и др., 2010). 

Т. juliae Naumova, Gagarin, 2019. Вид средне-
го размера, сравнительно тонкий (♂♂ L = 1.89–
2.39 мм, a = 43–63), хвост сравнительно длинный 
(с = 17.5–23.4), короткие внешние губные щетин-
ки (их длина 4–6 мкм), субтерминальная щетинка 
присутствует. 

Эндемик оз. Байкал (Россия), обитает в грунте 
прибрежного мелководья озера.

Т. kamtschaticus Gagarin, 2004. Вид характери-
зуется крупным телом (L = 2.30–3.03 мм), корот-
кой стомой (9–11 мкм), длинными спикулами 
(45–50 мкм) и большим числом супплементов  
(7–10). 

Найден в оз. Курильское на п-ове Камчатка и 
в минеральных источниках на севере Иркутской 
обл., Россия (Гагарин, 1993; Наумова и др., 2010). 

Т. latens Tsalolikhin, 1974. Характерные при-
знаки вида: крупное и тонкое тело (L = 2.5, 
а = 42), короткий фаринкс (b = 7.0), короткий и 
толстый хвост (с = 25.4, сʹ = 2), короткие внешние 
губные сенсиллы (5 мкм) достигают 20% ширины 
области губ, короткая стома (18 мкм) и крупные 
спикулы (53 мкм). 

Эндемик оз. Байкал, Россия (Цалолихин, 
1983).

Т. longisetosus Gagarin, Naumova, 2011. Харак-
терные признаки вида: тело сравнительно корот-
кое (L = 1.51–1.68 мм), внешние губные щетинки 
длинные (15–17 мкм или 84–94% ширины обла-
сти губ), биокристаллы отсутствуют, длина спи-
кул 34–36 мкм. 

Эндемик оз. Байкал, Россия.
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Т. macramphis Tsalolikhin, 1977. Вид характери-
зуется крупным телом (L = 2.85–3.47 мм) и длин-
ными спикулами (53 мкм). 

Эндемик оз. Байкал, Россия (Цалолихин, 1977).
Т. methanus Gagarin, Naumova, 2016. Вид ха-

рактеризуется сравнительно коротким телом  
(L  = 1.07–1.43 мм), сравнительно коротким 
хвостом (♂♂ с = 11.3–12.1 мкм), наличием кри-
сталлоидов; короткими спикулами (30–37 мкм). 

Обнаружен в абиссали оз. Байкал, в районе 
выходов метана (Naumova et al., 2023).

Т. minimus (Gagarin, 2004) Gagarin, 2006. Крат-
кая характеристика вида: тело относительно ко-
роткое и толстое (♂♂ L = 1.41–1.50 мм, a = 18–21), 
длина внешних губных щетинок равна 12–14 мкм 
и достигает 47–55% ширины области губ, кри-
сталлоиды и субтерминальная щетинка отсут-
ствуют.

Описан из оз. Курильское на п-ове Камчатка, 
Россия.

Т. minor Gagarin, Gusakov, 1998. Характер-
ные признаки вида: короткое и толстое тело  
(L = 1.29–1.50 мм, а = 18–20), длинный фаринкс 
(b = 4.2–4.4), длинный хвост (с = 8.5–9.6), узкая 
область губ (18–20 мкм), короткие внешние губ-
ные сенсиллы (7 мкм) и наличие субтерминаль-
ной щетинки. 

Обнаружен в р. Шексна и в Рыбинском водо-
хранилище, Россия. 

Т. modestus Gagarin, 1996. Для вида характерно 
короткое и толстое тело (L = 1.18–1.2 мм, а = 38–48),  
короткие внешние губные сенсиллы (4 мкм), дли-
на которых лишь 14–15% ширины области губ, 
короткая стома (18 мкм) и сравнительно толстый 
хвост (с' = 2.0–2.2).

Найден в нижнем течении р. Енисей, Россия. 
Т. nepalensis Tsalolikhin, 1983. Характерные 

признаки вида: длинный фаринкс ( b  = 4.1), от-
носительно короткие внешние губные сенсиллы 
(7–8 мкм) и короткие спикулы (33 мкм).

Описан из оз. Джонгла в Гималаях, Непал (Ца-
лолихин, 1983).

Т. parvus Gagarin, 1991. Краткая характеристика 
вида: короткое и толстое тело ( L = 1.09–1.32 мм,  
а = 22–28), узкая область губ (18–22 мкм), от-
носительно длинные губные сенсиллы (40–50% 
ширины области губ), короткие спикулы (31–32 
мкм) (рис. 1).

Обнаружен в оз. Таймыр и в Рыбинском водо-
хранилище, Россия (Гагарин, 1993).

Т. phantasus Tsalolikhin, 1983. Вид характеризу-
ется коротким и тонким телом (L = 1.32–1.49 мм, 
а = 38–48), короткими спикулами (25–31 мкм) и 
большим числом супплементов (9–12).

Обнаружен в солоноватых озерах Монголии 
(Цалолихин, 1983).

Т. saprophagus Naumova, Gagarin, 2017. 
Крупный вид с довольно коротким хвостом  
(♂♂ L = 2.07–2.56 мм, с = 11.5–16.1). Кристаллоиды 
отсутствуют, субтерминальная щетинка имеется.

Эндемик оз. Байкал (Россия), обнаружен на 
больных и мертвых губках Lubomirskia baikalensis 
(Pallas, 1776).

Т. securus Gagarin, Naumova, 2011. Краткая ха-
рактеристика: тело длинное (♂♂ L = 2.34–2.61 мм), 
с относительно длинным и стройным хвостом  
(♂♂ с = 6.7–8.4, сʹ = 6.3–9.3), кристаллоиды и 
субтерминальная щетинка отсутствуют, спикулы 
крупные, длиной 52–58 мкм.

Эндемик оз. Байкал (Россия), обнаружен в 
абиссали озера.

Т. tenuis (Gagarin, 1989) Andrássy, 2007. Черви 
среднего размера (♂♂ L = 1.89–2.00 мм), кристал-
лоиды имеются, субтерминальная щетинка отсут-
ствует, спикулы длиной 3.2–3.4 мкм, 8–11 пре-
клоакальных супплементов.

Описан из мелких озер Вологодской обл., об-
наружен также в прибрежной зоне Рыбинского 
водохранилища, Россия (Гагарин, 1989).

Т. tripylis Gagarin, 1991. Краткая характеристи-
ка вида: довольно тонкое тело (а = 18–20), корот-
кий фаринкс (b = 7.1–7.3), относительно толстый 
хвост (с' = 2.5–2.7), короткие внешние головные 
сенсиллы (8 мкм) и большое число супплементов 
(8–10).

Найден в ручье на п-ове Таймыр, Россия (Га-
гарин, 1991).

Т. undophylus Shoshin, 1988. Краткая характери-
стика вида: крупное и сравнительно тонкое тело  
(L = 2.78–3.82 мм, а = 30–56), довольно широкая об-
ласть губ (33–40 мкм), длинная стома (33–40 мкм),  
крупные спикулы (53–75 мкм) и большое число 
супплементов (10–13).

Эндемик оз. Байкал, Россия (Шошин, 1988). 
Т. unisexus Gagarin, 1989. Вид характеризуется 

длинным и стройным хвостом (c = 8.5–8.7 мм,  
c′ = 8.2–9.3), сравнительно широкой областью 
губ (36–40 мкм, длинными внешними губными 
сенсиллами (10–13 мкм) и отсутствием кристал-
лоидов.

Итальянский нематолог Зуллини (Zullini, 2005) 
перенес Т. unisexus в род Eutobrilus, не объяснив, 
на каком основании он это сделал. Авторы счита-
ют, что строение стомы данного вида (сильно на-
кладывающиеся друг на друга карманы и близко 
расположенные друг к другу онхи) предполагает 
помещение его в род Tobrilus Andrássy, 1959.

Обнаружен в двух мелких водоемах в Ярослав-
ской обл., Россия (Гагарин, 1989).
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Т. wesenbergi (Micoletzky, 1925). Характерные 
признаки: узкая стома (16–29 мкм) и наличие 
субтерминальной щетинки. 

Типовое местонахождение – оз. Фурезее, п-ов 
Зеландия, Дания. Найден также в водоемах Чехии 
и Словакии, в Горьковском водохранилище, Рос-
сия (Gerlach, Riemann, 1974). 

Т. zakopanensis (Stefanski, 1924). Характерные 
признаки: длинный и стройный хвост (с = 9–11, 
с' = 6), крупная стома (длиной 40 мкм) и малое 
число супплементов (3–5). Описан из водоемов 
в Татрах, Польша. Найден также в озерах Чехии, 
Словакии и во мхах в Италии (Gerlach, Riemann, 
1974).

Вид T. affinis Gagarin, 1996 на основании стро-
ения преклоакальных супплементов ранее был 
переведен в род Asperotobrilus Shoshin, 1991 под 
названием Asperotobrilus affinis (Gagarin, 1996) 
Gagarin, Naumova, 2021 comb. nov.

Зуллини (Zullini, 2005) поместил вид Eutobrilus 
annetteae (Joubert, Heyns, 1979) в род Tobrilus An-
drássy, 1959. Но самцы данного вида имеют суп-
плементы, типичные для рода Eutobrilus: ежевид-
ные, шапочка выдается над поверхностью тела, с 
хорошо развитым центральным шипом и микро-
шипиками. В связи с этим, данный вид должен на-
ходиться в составе рода Eutobrilus Tsalolikhin, 1981. 

Ключ для определения валидных видов рода 
Tobrilus (в основном, по самцам)

1 (2). Карманы стомы асимметричные ..................
................................... T. helveticus (Hofmänner, 1914)
2 (1). Карманы стомы симметричные 
3 (8). Имеются только самки; самцы отсутствуют
4 (5). Длина тела 1.90–2.55 мм; а = 30–33 .............
.......................................... T. unisexus Gagarin, 1989
5 (4). Длина тела < 1.60 мм; а <30 ......................... 6
6 (7). Длина внешних губных щетинок 7 мкм; 
кристаллоиды имеются...........................................
...............................T. minor Gagarin, Gusakov, 1998
7 (6). Длина внешних губных щетинок 12–14 мкм; 
кристаллоиды отсутствуют .....................................
................ T. minimus (Gagarin, 2004) Gagarin, 2006
8 (3). Имеются самцы и самки
9 (10). Супплементов 3–5 .......................................
............................... T. zakopanensis (Stefanski, 1924)
10 (9). Супплементов > 6 
11 (46). Длина тела ≤ 2.6 мм
12 (29). Кристаллоиды имеются
13 (18). Субтерминальная щетинка имеется
14 (15). Длина внешних губных щетинок 9–14 
мкм; длина спикул 43 мкм......................................
................................T. wesenbergi (Micoletzky, 1925)

15 (14). Длина внешних губных щетинок <5 мкм; 
длина спикул < 40 мкм
16 (17). ♂♂ а = 23–29, b = 3.7–4.4 ...........................
........................T. methanus Gagarin, Naumova, 2016
17 (16). ♂♂ а = 15–19, b = 6.2–6.6 ...........................
......................................... T. modestus Gagarin, 1996
18 (13). Субтерминальная щетинка отсутствует
19 (20). Длина внешних губных щетинок равна 
3 мкм ...................... T. brevisetosus (Schneider, 1925)
20 (19). Длина внешних губных щетинок >4 мкм 
21 (24). Ширина области губ 19–22 мкм ........... 23
22 (23). Длина внешних губных щетинок 5–8 мкм; 
длина стомы 23–26 мкм .........................................
.....................................T. aberrans (Schneider, 1925)
23 (22). Длина внешних губных щетинок 9–10 
мкм; длина стомы 14–15 мкм .................................
............................................. T. parvus Gagarin, 1991
24 (21). Ширина области губ > 23 мкм 
25 (26). Длина стомы 15–17 мкм; длина спикул 
32–34 мкм................................................................
....................T. tenuis (Gagarin, 1989) Andrássy, 2007
26 (25). Длина стомы ≥ 30 мкм
27 (28). ♂♂ а = 25–40, b = 4.8–6.3 ...........................
...........................................T. gracilis (Bastian, 1865)
28 (27). ♂♂ а = 18–22, b = 7.1–7.3 ............................
............................................. T. tripylis Gagarin, 1991
29 (12). Кристаллоиды отсутствуют
30 (37). Субтерминальная щетинка на хвосте 
имеется
31 (32). Длина внешних губных щетинок 4–6 мкм, 
с = 17.5–23.4.............................................................
..............................T. juliae Naumova, Gagarin, 2019
32 (31). Длина внешних губных щетинок > 6 мкм; 
с < 17
33 (34). Ширина области губ 27–30 мкм; длина 
спикул 50–53 мкм...................................................
............................T. elginus Naumova, Gagarin, 2019
34 (33). Ширина области губ менее 27 мкм; длина 
спикул < 50 мкм
35 (36). ♂♂ L = 1.51–1.68 мм; длина внешних губ-
ных щетинок 15–17 мкм .........................................
.....................T. longisetosus Gagarin, Naumova, 2011
36 (35). ♂♂ L = 2.07–2.56 мм; длина внешних губ-
ных щетинок 10–11 мкм .........................................
.................... T. saprophagus Naumova, Gagarin, 2017
37 (30). Субтерминальная щетинка отсутствует
38 (43). Длина тела < 2.0 мм
39 (40). ♂♂ а = 29; длина головных щетинок 
7–8 мкм ..................... T. nepalensis Tsalolikhin, 1983
40 (39). ♂♂ а >30; длина внешних губных щетинок ≥ 9
41 (42). ♂♂ а = 35; длина стомы 30–40 мкм; длина 
спикул 34 мкм .........................................................
................................... T. incognitus Tsalolikhin, 1972
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42 (41). ♂♂ а = 38–48; длина стомы 21 мкм; длина 
спикул 25–31 мкм ...................................................
................................... T. phantasus Tsalolikhin, 1983
43 (38). Длина тела > 2.0 мм
44 (45). ♂♂ с = 25.4, сʹ = 2; длина головных щети-
нок 5 мкм .........................T. latens Tsalolikhin, 1974
45 (44). ♂♂ с = 6.7–8.4; cʹ = 6.3–9.3; длина голов-
ных щетинок 7–9 мкм ............................................
........................... T. securus Gagarin, Naumova, 2011
46 (11). Длина тела > 2.7 мм
47 (52). Субтерминальная щетинка имеется
48 (49). Длина внешних губных щетинок 10–
13 мкм, супплементов 10–13 ..................................
...................................... T. undophylus Shoshin, 1988
49 (48). Длина внешних губных щетинок ˃  13 мкм, 
супплементов < 10
50 (51). Длина стомы 32–35 мкм; а = 50–59 ..........
......................................T. amabilis Tsalolikhin, 1974
51 (50). Длина стомы 40–56 мкм; а = 25–40...........
................................... T. bekmanae Tsalolikhin, 1975
52 (47). Субтерминальная щетинка на хвосте от-
сутствует
53 (54). Длина спикул 72–88 мкм; 9–12 суппле-
ментов у самцов.......................................................
.............................. T. gigas Naumova, Gagarin, 2021
54 (53). Длина спикул < 70 мкм; число супплемен-
тов у самцов < 9
55 (56). Длина стомы 9–11 мкм; длина спикул 45–
50 мкм ........................T. kamchaticus Gagarin, 2004
56 (55). Длина стомы 25–30 мкм; длина спикул 
61–62 мкм............... T. macramphis Tsalolikhin, 1977
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On own material and on the basis of literary data, a synthesis of information on the genus Tobrilus Andrássy, 
1959. The diagnosis this genus has been changed; species diagnostic characteristics have been analyzed; the 
species structure of the genus has been examined. The genus includes 29 valid species. The key to the definition 
of species of genus and the summary table of morphological characteristics of valid species are given. 
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		 Структура и функционирование 	
	водных экосистем
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		 Высшая водная растительность 	
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	Макрозообентос сообществ высшей водной растительности береговой зоны Горьковского водохранилища в пределах Государственного 
природного заказника “Ярославский”
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		 Ихтиология 	
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	Генетический полиморфизм и дифференциация популяций стерляди Acipenser ruthenus (Acipenseridae) 
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	Биологические параметры осетровых рыб р. Урал 
на территории Республики Казахстан 
по данным незаконного, несообщаемого 
и нерегулируемого вылова 
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		 Паразитология гидробионтов 	
	Температурная адаптация 
в постэмбриональном развитии скребня 
Acanthocephalus tenuirostris (Palaeacanthocephala: Echinorhynchidae)
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		 Водная токсикология 	
	Токсические эффекты в последующих поколениях 
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		 Краткие сообщения 	
	Первые сведения о низкомолекулярном метаболоме 
Lobelia dortmanna L. (Campanulaceae, Magnoliophyta), 
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Российской Федерации
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