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статей по строению мускулатуры коловраток раз�
личного систематического положения [1–4, 11,
12, 14, 16, 17, 20, 21, 23–25, 30, 31]. Огромное раз�
нообразие форм коловраток способствует про�
должению таких исследований. Среди изученных
форм преобладают панцирные, в 2 раза превыша�
ющие число беспанцирных. Такое неравное соот�
ношение послужило стимулом для проведения
сравнительного исследования. Краткое описание
кожной мускулатуры Trichotria pocillum опублико�
вано ранее [1], однако следует добавить описание
ряда новых морфологических элементов, необхо�
димых для сравнения участков соматических му�
скулатур беспанцирной и панцирной коловраток
из группы Monogononta, Ploima. 

Цель работы – изучить архитектонику распо�
ложения основных элементов мускульной систе�
мы и провести их сравнительный анализ на при�
мерах беспанцирной и панцирной коловраток.
Подобных исследований ранее не проводили. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объектами исследования выбраны две формы
из группы Monogononta надотряда Pseudotrocha.

Первой стала хищная беспанцирная коловратка
Asplanchna girodi Guerne, 1888 – представитель
сем. Asplanchnidae из отр. Ploima, обитатель планк�
тона. Она не имеет ноги, ее мешковидное тело дли�
ной 500–700 мкм разделено на голову и туловище.
Коловращательный аппарат с большим апикаль�
ным полем и простым венчиком ресничек. Мастакс
большой, инкудатного типа. По типу движения это
плавающая коловратка [5]. В материале были мел�
кие коловратки длиной ≤500 мкм. 

Вторым объектом послужила панцирная коло�
вратка Trichotria pocillum (Müller, 1776) из сем. Tri�
chotriidae отр. Ploima. Панцирь этой коловратки
состоит из трех самостоятельных частей, которые
покрывают голову, туловище и ногу в отдельно�
сти. Голова защищена несколькими шейными
пластинками. Целостный панцирь туловища
сплющен дорсовентрально. В основании двух�
члениковой ноги находятся две сильно варьиру�
ющие по длине шпоры. Второй более короткий
членик ноги заканчивается парой длинных паль�
цев с непарным шипом между ними. Мастакс
маллеатного типа. Обитает эта коловратка в при�
брежной зоне пресноводных водоемов и относит�
ся к плавающе�ползающим формам [5]. Длина
панциря туловища коловратки 110–150 мкм, дли�
на пальцев 80–120 мкм, длина шпор 50–75 мкм. 

Материал собран в прудах Ярославской обл. на
базе Института биологии внутренних вод РАН
(пос. Борок) летом 2012–2013 гг. и зафиксирован
раствором Стефанини (2%�ный параформальде�
гид с 15%�ной пикриновой кислотой на 0.1М Na�
фосфатном буфере, pH 7.6). Чтобы избежать втя�
гивания головы и ноги в туловище до состояния
“бочки” [27], коловраток держали в 2%�ном рас�
творе сернокислого магния, но помогало это не
всегда. Коловраток фиксировали в течение 1 ч,
затем помещали в эппендорфы и хранили не�
сколько недель в фиксаторе при температуре 4°С.
После хранения коловраток отмывали от 4 ч до
2 сут в 0.01M PBS (pH 7.4) с 20%�ной сахарозой,
чтобы укрепить мягкие ткани. Непосредственно
перед окраской материал промывали 3 раза по
5 мин в 0.01M PBS (pH 7.4) с 0.2%�ной Triton
X�100 (PBS�T). Затем животных окрашивали фал�
лоидином, меченым TRITC (phalloidin�TRITC,
Sigma, 1 : 200) в течение 2 ч при комнатной темпе�
ратуре в темноте [26]. После споласкивания в PBS
материал помещали под покровные стекла в рас�
твор глицерина с PBS (2 : 1) и рассматривали в
конфокальном микроскопе Leica TCS SP5. Серии
оптических срезов использовали для получения
проекций максимальной интенсивности и трех�
мерных реконструкций. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Asplanchna girodi. Мышечные волокна, содер�
жащие Ф�актин, выявлены в соматической му�
скулатуре (рис. 1 и 2а–2и). Соматическая муску�
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Рис. 1. Схема строения мускулатуры Asplanchna girodi:
вр – вентральный ретрактор, др – дорсальный ре�
трактор, км I – км V – кольцевые мышцы, лр – лате�
ральный ретрактор, пм – продольные мышцы,
пмка – полукольцевая мышца коловращательного
аппарата, ппм – посткоронарная поперечная мышца,
ск – сфинктр короны, смв – сеть мускульных волокон. 
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латура A. girodi представлена сфинктером короны,
парой полукольцевых мышц коловращательного
аппарата, 10 продольными и 5–6 кольцевыми
мышцами, густым сплетением мускульных воло�
кон в голове и по всему туловищу, поперечной
посткоронарной мышцей, а также тремя парами
ретракторов: вентральными, дорсальными и ла�
теральными. В области головы располагается па�

ра полукольцевых мышц коловращательного ап�
парата. Одна из них лежит на вентральной сторо�
не, другая – на дорсальной, в латеральных
областях они сходятся, образуя таким образом
кольцо. Каждая из мышц состоит из двух одина�
ковых по толщине волокон и достигает 3.2 мкм
(рис. 1 и 2а). В центре короны лежит сфинктер
удлиненной эллипсовидной формы длиной 66 и
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Рис. 2. Asplanchna girodi, окраска мускулатуры фаллоидином, проекции оптических срезов с конфокального микроско�
па: а, б, з, и – передний конец тела, в, г, д – общий вид мышц тела, е – задний конец тела с зародышем, ж – оптический
срез на уровне латеральных ретракторов. Масштабная линейка 30 мкм. Остальные обозначения, как на рис. 1. 
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шириной 21 мкм, при этом ширина головы дан�
ного, сжавшегося при фиксации экземпляра со�
ставляет 145 мкм. Толщина волокон самого
сфинктера 1.7 мкм (рис. 2б). 

Через все туловище коловратки проходит
10 продольных мышц, из которых по две с каждой
стороны следуют в латеральных областях, осталь�
ные шесть – в центре (рис. 2в). Боковые продоль�
ные мышцы толщиной 1–1.5 мкм, центральные –
до 2.5 мкм. Все они связаны между собой пятью�
шестью кольцевыми мышцами толщиной до
1.5 мкм. Первая кольцевая (км I) лежит на уровне
проксимальных участков латеральных ретракто�
ров, вторая (км II) – позади них и мастакса
(рис. 2г). Все остальные (км III–VI) находятся на
одинаковом расстоянии друг от друга, вплоть до
заднего конца (рис. 2г и 2д).

На верхней границе туловища находится пост�
коронарная поперечная мышца толщиной до

6 мкм (рис. 2б и 2е). Именно она проходит в цен�
тральной области через все тело коловратки и
служит связующим звеном, объединяющим всю
мускулатуру туловища в единое целое. К цен�
тральному участку этой мышцы подходят раздво�
енные проксимальные кончики дорсальных ре�
тракторов, что свидетельствует о наличии в них
двух продольных мускульных волокон (рис. 2а).
Следуют эти ретракторы толщиной до 9 мкм через
все туловище до заднего конца. К латеральной об�
ласти поперечной мышцы подходят раздвоенные
участки проксимальных концов самых сильных
вентральных ретракторов, образованных четырь�
мя продольными мышцами, число которых четко
видно на заднем конце туловища в их дистальном
участке. Толщина вентральных ретракторов до
15 мкм (рис. 1, 2а и 2в). Между дорсальными и
вентральными ретракторами располагаются лате�
ральные, имеющие вытянутую форму с закруг�
ленным проксимальным и суженным дисталь�
ным концами. Эти ретракторы занимают первую
треть туловища. С поперечной посткоронарной
мышцей они связаны короткими корешками.
Стенка латерального ретрактора включает густое
сплетение диагональных косоисчерченных му�
скульных волокон, следующих справа налево и
обратно слева направо, навстречу друг другу. В це�
лом эта структура похожа на кокон с расширен�
ным проксимальным и суженным дистальным
концами (рис. 2а и 2ж). Длина латерального ре�
трактора 65 мкм, толщина в среднем участке
24 мкм, у корешков ≤3 мкм. Длина этих и всех
других ретракторов A. girodi определяется степе�
нью сжатия животного при фиксации. 

В области головы наблюдается интенсивное
разветвление проксимальных отростков всех му�
скульных ретракторов, образующих причудливую
мускульную сеть (рис. 1 и 2а). Не менее густая
сеть переплетенных мускульных волокон наблю�
дается по всему туловищу этой коловратки
(рис. 2з и 2и).

Trichotria pocillum. Мышечные волокна, содер�
жащие Ф�актин, выявлены в соматической му�
скулатуре (рис. 3 и 4а–4г). Соматическая муску�
латура T. pocillum состоит из арочной структуры в
области короны, нескольких пар ретракторов: ко�
роны, медиального, дорсального, латерального,
вентрального туловищных, четырех ретракторов
первого членика ноги, двух ретракторов второго и
пары продольных мышц пальцев ноги, одной
кольцевой и пяти поперечных мышц, а также двух
пар косых мышц туловища и восьми пар дорсо�
вентральных мышц. 

Уникальная арочная структура выявлена в об�
ласти короны (рис. 4а). Ее образуют четыре про�
дольные нити, соединенные извилистой попе�
речной нитью. Через арочную структуру от осно�
вания переднего дорсального щупальца следует
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Рис. 3. Схема строения мускулатуры Trichotria pocil"
lum: ас – арочная структура, двм – дорсовентральные
мышцы, кос 1, кос 2 – косые мышцы, лрн – левый ре�
трактор ноги, мр – медиальный ретрактор, мсщ –
мышцы спинного щупальца, пн – палец ноги,
пом III – третья поперечная мышца, прн – правый
ретрактор ноги, рк – ретрактор короны, рн – ретрак�
тор ноги, ш – шип. Остальные обозначения, как на
рис. 1.
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пара тонких мускульных волокон, в основании
самого щупальца полукругом друг за другом ле�
жат четыре мышцы удлиненной или треугольной
формы длиной до 3 мкм (рис. 4б и 4в).

Все четыре пары ретракторов отходят от пост�
коронарной кольцевой мышцы, причем только
вентральные и латеральные от ее тонкого вен�
трального участка. Самые сильные дорсальные и
самые длинные медиальные ретракторы подходят
к дорсальной стороне посткоронарной мышцы.

Ближе к заднему концу тела от медиального ре�
трактора вперед под углом 45° отходят две пары
тонких косых мышц. Первая – верхняя пара
мышц (кос 1) (рис. 3 и 4а–4в), вторая – нижняя
пара (кос 2). Вторая пара в 2 раза короче первой,
начинается вблизи основания ноги, а ее прокси�
мальный участок состоит их двух, параллельно
идущих волокон (рис. 4а, 4в и 4г). Медиальный
ретрактор и ретрактор ноги похожи на косоисчер�
ченные мышцы.
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Рис. 4. Trichotria pocillum, окраска мускулатуры фаллоидином, проекции оптических срезов с конфокального микро�
скопа: а, в – общий вид мышц тела, б – передний конец тела, г – задний конец тела. Остальные обозначения, как на
рис. 1 и 3.

KatGlukh
Записка
двм



6

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2015

КОТИКОВА и др.

Через все тело проходят пять тонких попереч�
ных мышц, которые начинаются ниже уровня
посткоронарной кольцевой мышцы и следуют до
заднего конца тела, причем мышцы проходят
фактически на одинаковом расстоянии друг от
друга (рис. 3 и 4б). 

Одна пара округлых и вторая пара удлиненных
дорсовентральных мышц диаметром 5–7 мкм вы�
явлены на уровне арочной структуры. Третья пара
лежит ниже и латеральнее. Четвертая и пятая па�
ры дорсовентральных мышц расположены в лате�
ральных областях на границе дистальных участ�
ков латеральных ретракторов. Следующая шестая
пара лежит по бокам от места раздвоения меди�
альных ретракторов, две последние (седьмая и
восьмая) обнаружены вдоль медиального ретрак�
тора над первой косой (кос 1) и под второй косой
(кос 2) мышцами туловища соответственно
(рис. 3 и 4а–4г). 

Сложное строение демонстрирует мускулатура
двухчлениковой ноги. В первом членике прохо�
дят четыре ретрактора, из них два – это продол�
жение медиального ретрактора, состоящего из
двух предположительно косоисчерченных му�
скульных пучков (рис. 4а, 4в и 4г). Вторую пару
образуют правый и левый ретракторы ноги, тоже
косоисчерченные мышцы, которые берут свое
начало от боковых участков стенки тела, начина�
ясь в задней его трети. Правый ретрактор следует
прямо в ногу, левый изгибается под дистальным
участком медиального ретрактора и только потом
проходит в первый членик ноги. Во втором чле�
нике ноги остается одна пара ретракторов. Длин�
ные пальцы ноги имеют по одному тонкому му�
скульному волокну. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Фаллотоксины, соединенные с флуоресцент�
ной краской, связывают Ф�актин мускульных
клеток, маркируя тем самым крупные и мелкие
мускульные волокна [19]. В соматической муску�
латуре Asplanchna girodi и Trichotria pocillum на�
блюдается сходное послойное расположение со�
ставляющих ее элементов: наружных кольцевых
мышц, лежащих под ними продольных мышц и
погруженных более сильных ретракторов, обра�
зованных двумя–четырьмя продольными волок�
нами. На этом сходство исследованных мускуль�
ных паттернов и заканчивается.

Литературных источников по морфологии му�
скулатуры коловраток достаточно много, причем
исследованы беспанцирные и панцирные формы.
Многие авторы ограничиваются описанием мор�
фологических особенностей изученных ими видов
[17, 18, 23], реже формулируются основные тен�
денции к возникновению новых структур или де�
лаются попытки объяснить их функцию [9, 11, 16]. 

Панцирные и беспанцирные коловратки де�
монстрируют значительное разнообразие всех эле�
ментов мускулатуры. Среди беспанцирных коло�
враток сем. Asplanchnidae изучена мускульная си�
стема двух видов: Asplanchna girodi и Asplanchnopus
multiceps (Schrank) [16]. Оба вида обладают коло�
вращательным аппаратом типа Asplanchna, но у
первого он включает апикальное поле, окружен�
ное циркумапикальным венчиком ресничек, у
второго на этом поле располагается прерывистый
циркумапикальный венчик с длинными реснич�
ками и двумя боковыми папиллами. В области го�
ловы Asplanchna girodi на дорсальной и вентраль�
ной сторонах проходят две полукольцевые мыш�
цы, которые сходятся в латеральных областях и
образуют кольцо. В каждой такой мышце отмече�
но по два волокна толщиной >3 мкм. Более
сложное устройство коловращательного аппара�
та Asplanchnopus multiceps приводит к возникнове�
нию полукольцевых мышц сходного расположе�
ния, но здесь каждая из мышц включает уже от
6 до 10 поперечно�полосатых мускульных пучков
(3–16 мкм), по всей длине которых видны анасто�
мозы. Коловращательный аппарат Asplanchnidae
в основном служит для плавания этих хищных ко�
ловраток, но в некоторой степени он способен и
поставлять частицы нанопланктона, входящие в
пищевой рацион. 

Кольцевые мышцы имеют разную конфигура�
цию: они бывают тонкие, несущие одно волокно,
как у Asplanchna girodi, Asplanchnopus multiceps [16],
у колониальной Sinantherina socialis (Linnaeus)
[12], панцирных Euchlanis dilatata и Brachionus
quadridentatus [15], а также сильные, состоящие из
ряда волокон, что характерно для дорсальной ча�
сти кольцевой мышцы Trichotria pocillum [1] или
для замкнутой кольцевой мышцы Lecane luna [3].
Встречаются и неполные кольцевые мышцы.
Они, как правило, не замкнуты на вентральной
стороне. Самый яркий пример – беспанцирная
коловратка Philodina sp., имеющая до 14–16 силь�
ных кольцевых мышц, по мощности опережаю�
щих ретракторы [13]. Исследователи, описавшие
эти незамкнутые кольцевые мышцы, объясняют
их функции необходимостью осуществления пя�
деничного способа передвижения [13]. Другой
пример неполных кольцевых мышц демонстри�
рует беспанцирная плавающее�ползающая коло�
вратка Dicranophorus forcipatus (Müller) [20], у ко�
торой выявлено семь неполных кольцевых мышц
разной конфигурации и одна полная педальная.

Что касается продольных мышц, то их описано
разное количество. К сожалению, ряд исследова�
телей не дифференцируют продольные мышцы и
следующие вдоль тела, но погруженные глубже
ретракторы, как это видно на примере описания
мускулатуры двух видов из сем. Dicranophoridae и
Euchlanidae [20, 21], у которых наблюдались де�
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вять и четыре пары продольных мышц соответ�
ственно.

Еще сложнее разобраться с ретракторами, с их
сложной конфигурацией. Расположение ретрак�
торов напрямую связано с формой тела коловра�
ток. У коловраток, тело которых вытянуто в длину,
все ретракторы следуют вдоль продольной оси те�
ла, различаясь числом и мощностью [1–3, 15, 16].
У двух коловраток, принадлежащих разным под�
отрядам, но имеющих сходную округлую форму
тела, все ретракторы крепятся на поперечной
посткоронарной мышце и идут под углом 45°
вниз и латерально. Это – Testudinella patina (Her�
mann) (Gnesiotrocha, Flusculariacea) [4] и Lecane
luna (Pseudatrocha, Lecanidae) [3]. 

Отличительная особенность соматической му�
скулатуры панцирных коловраток – дорсовен�
тральные мышцы. На срезах они обычно имеют
вытянутую или округлую форму толщиной от 4 до
7 мкм. Число таких мышц колеблется от двух до
восьми пар при различном расположении. При
вытянутой форме тела, как у Trichotria pocillum,
восемь пар дорсовентральных мышц располага�
ется в латеральных областях туловища, в области
короны и в основании ноги. У Platyias patulus
(Müller) две пары этих мышц лежат латерально на
границе короны и туловища [16], у Euchlanis di"
latata и Mytilina ventralis (Ehrenberg) [3, 4, 16,], на�
оборот, те же две пары дорсовентральных мышц
располагаются уже в задней части туловища на
уровне ноги. Округлая форма тела Testudinella pa"
tina привела к образованию 17 дорсовентральных
мышц, большая часть которых лежит латерально
в области короны и верхней части туловища, две
нижние пары – по бокам кишки, только непар�
ная – в основании переднего дорсального щу�
пальца [4]. Из пяти пар дорсовентральных мышц
Lecane luna [3] две приурочены к ретракторам ко�
роны, три лежат по бокам тела на одинаковом
расстоянии друг от друга. Дорсовентральные
мышцы соединяют вентральную и дорсальную
пластины панциря. Соренсен [25], рассматривая
изученную им мускулатуру Notolca acuminata
(Ehrenberg) (Ploima, Brachionidae), предположил,
что неполные кольцевые мышцы могут видоизме�
няться в дорсовентральные. На расположение этих
мышц оказывает влияние и структура ноги, коли�
чество ретракторов в ней и места их отхождения.

Обнаружены различия в количестве и распо�
ложении мускульных ретракторов ног. Так у Bra"
chionus diversicornis (Daday), Platyias quadricornis
[2] и Brachionus calyciflorus Pallas [18] (все из сем.
Brachionidae), мускулатура которых исследована
разными методами, выявлено наличие двух пар
ретракторов ноги при общем плане строения их
мускулатуры. У этих видов наружные вентраль�
ные ретракторы ноги крепятся к боковым участ�
кам стенки тела в области мастакса, затем, сбли�

жаясь друг с другом, они следуют к основанию
ноги и входят в нее. Внутри ноги проходит и вто�
рая пара более тонких дорсальных ретракторов. В
этом семействе ноги, как правило, червеобраз�
ные, втяжные или членистые. Видоизмененная
картина наблюдается в другом сем. Trichotriidae
(также из группы Ploima) – у Trichotria pocillum.
Cильная двучлениковая нога с двумя шпорами у
основания имеет те же две пары ретракторов, из
которых вентральная пара начинается так же, как
у описанных выше Brachionidae, но одна из ее
ветвей следует прямо в ногу, а вторая изгибается
под дистальным участком медиального ретракто�
ра и только потом проходит в первый членик но�
ги. Вторая пара ретракторов ноги образована про�
должением дистальных участков медиального ре�
трактора. Во втором членике ноги остается
только одна пара ретракторов. 

По строению скелетные мышцы изученных ко�
ловраток могут быть гладкими, чаще поперечно�
полосатыми, реже косоисчерченными. Согласно
результатам электронно�микроскопических ис�
следований, косоисчерченные мышцы имеют ха�
рактеристики быстрых мускулов [9] и, вероятно,
могут быть приспособлениями к хищничеству.
Исходя из этих предположений, можно рассмат�
ривать самые мелкие латеральные ретракторы
Asplanchna girodi как быстрые, тем более, что обла�
дающая ими коловратка в действительности – на�
стоящий хищник. 

По системе Г.И. Маркевича [6], созданной по
результатам морфо�функционального исследова�
ния короны и мастакса как определяющих струк�
тур коловраток, A. girodi отнесена к отр. Saltiramida,
Trichotria pocillum – к отр. Transversiramida, причем
оба отряда относятся к группе Monogononta,
Ploima. Описанные модели соматической муску�
латуры коловраток не дают ключ к разгадке эво�
люционных связей между исследованными вида�
ми, количество которых перевалило за 20. До сих
пор не очевидно, какие признаки мускульной си�
стемы имеют филогенетическое значение, а ка�
кие обусловлены размерами, формой тела, степе�
нью сплющенности панциря или типом движе�
ния. Не понятны и пределы вариаций строения
мускулатуры среди близких видов. 

Выводы. Сравнительное исследование сомати�
ческой мускулатуры беспанцирной коловратки
Asplanchna girodi и панцирной Trichotria pocillum
выявило сходное послойное расположение эле�
ментов их мускулатуры. Основные различия от�
мечены в количестве и расположении составляю�
щих эти слои элементов, а именно кольцевых,
продольных мышц и ретракторов. У Asplanchna gi"
rodi выявлены три пары ретракторов, на одну
больше отмечено у Trichotria pocillum. Эти ретрак�
торы образованы гладкими, поперечно�полоса�
тыми и косоисчерченными мышцами. Отличи�
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тельная особенность панцирной T. pocillum – на�
личие восьми пар дорсовентральных мышц,
полностью отсутствующих у Asplanchna girodi. 
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Somatic Musculature of Rotifers Asplanchna girodi Guerne, 1888 
and Trichotria pocillum (Müller, 1776) (Rotifera, Pseudotrocha, Ploima): 

Comparative Аspect

E. A. Kotikova*, O. I. Raikova*, **, E. M. Korgina***
*Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, 199034 St. Petersburg, Universitetskaya Embankment, 1, Russia

**St. Petersburg State University, 199034 St. Petersburg, Universitetskaya Embankment, 7/9, Russia
***Institute for Biology of Inland Waters RAS, 152742 Borok, Russia

Сomparative study of somatic musculature in an illoricate rotifer Asplanchna girodi Guerne, 1888 and a lor�
icate one, Trichotria pocillum (Müller, 1776), was carried out by the method of phalloidin fluorescence and
confocal laser scanning microscopy. Similar layering of muscles was revealed, while significant differences
were observed in other aspects. Postcoronal transverse muscle of A. girodi and the dorsal portion of the ante�
rior circular muscle of T. pocillum serve as attachment sites for the retractor muscles. All retractors are formed
by smooth or striated muscles, except the lateral retractors of A. girodi, which are formed by the most powerful
oblique muscles. In A. girodi there are three pairs of retractors, 10 longitudinal muscles, and 5 circular muscles
with a thick muscular plexus connecting them. In T. pocillum there are 4 pairs of retractors, 5 transverse mus�
cles, strong foot retractors, and an arched structure of the head region, new for rotifers. Eight pairs of dors�
oventral muscles, identified in T. pocillum, are completely absent in A. girodi.

Keywords: Rotifera, Asplanchna girodi, Trichotria pocillum, musculature, phalloidin labeling
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