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В статье рассмотрены находки ископаемых насекомых с длинным хоботком или рострумом, 
предназначенными для питания цветочным нектаром и опылительными каплями голосеменных. 
Впервые подтверждено наличие хоботков у пермских скорпионниц, относящихся к семействам 
Permochorist idae и Permotanyder idae, а также отмечено присутствие длиннохоботковых скорпи-
онниц Mesopsych idae в верхней юре Казахстана. Опубликована находка головы длиннохоботко-
вой мухи-нектарофага из нижнего мела Забайкалья. Выделены три этапа радиации длиннохо-
ботковых нектарофагов: палеозойская, мезозойская и кайнозойская. Первая из них была связана 
с палеозойскими семенными папоротниками, вторая – с беннеттитовыми и другими мезозойски-
ми энтомофильными голосеменными, третья – с цветковыми растениями. Древнейшие длинно-
хоботковые нектарофаги известны из нижней перми Приуралья и относятся к сем. Protomerop-
idae (stem-Amphiesmenoptera). В палеозое опылительными каплями могли питаться также 
длиннохоботковые скорпионницы сем. Permochorist idae. Начиная со средней юры, разнообразие 
специализированных нектарофагов резко возрастает: насчитывается около 70 мезозойских ви-
дов с сохранившимися хоботками в составе 12 семейств из 3 отрядов (Neuroptera, Mecoptera и 
Diptera). Показано, что по относительной и абсолютной длине хоботка мезозойские нектарофаги 
делятся на 3 морфогруппы. В кайнозое ведущее место среди длиннохоботковых нектарофагов 
занимают Hymenoptera и Lepidoptera, пришедшие на смену вымершим хоботковым Neuroptera и 
Mecoptera, тогда как Diptera в целом сохраняют свои позиции. Обилие длиннохоботковых нек-
тарофагов, существовавших до появления цветков с глубоким околоцветником, доказывает, что 
сложные опылительные системы складывались уже на базе голосеменных. Следовательно, эн-
томофилия не была ключевой инновацией цветковых растений и не может служить объяснением 
их эволюционного успеха.

Ключевые слова: нектарофагия, энтомофилия, опыление, цветковые растения, опылительные 
капли.
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«Присутствие большого количества насекомых 
с хоботками, приспособленными для высасы-
вания нектара, будет нам служить доказатель-
ством, что были растительные органы, приспо-
собленные для таких насекомых».

Проф. М. И. Голенкин (1927, с. 11).

ВВЕДЕНИЕ

Коэволюция растений и насекомых-опылителей со времен Дарвина служит пред-
метом пристального интереса ученых. Особое значение для ее понимания имеют па-
леонтологические свидетельства, которые относятся к ведению двух дисциплин – па-
леоботаники и палеоэнтомологии (Crepet, 1979). Первая ищет признаки 
насекомоопыляемости главным образом в строении пыльцевых зерен и репродук-
тивных органов ископаемых растений, тогда как вторая работает с находками самих 
предполагаемых насекомых-опылителей. Наиболее очевидное указание на взаимодей-
ствие древних насекомых с репродуктивными органами растений – пыльца, которую 
находят в их кишечниках (Krassilov et al., 2007), а также на поверхности тела (Bao 
et al., 2019). Древнейшие находки такого рода относятся к ранней перми (Расницын, 
Красилов, 1996). Во всех остальных случаях выводы о питании древних насекомых на 
стробилах и цветках, а также об их возможном участии в опылении, приходится де-
лать по косвенным данным, таким как морфологические признаки и систематическая 
принадлежность этих насекомых.

При отсутствии других независимых свидетельств сама по себе принадлежность ис-
копаемых насекомых к антофильным семействам далеко не всегда может служить на-
дежным основанием для реконструкции их диеты. Даже если та или иная группа в на-



739

стоящее время тесно связана с цветами, это не означает, что ее представители вели 
такой же образ жизни и в прошлом. Например, переходу к нектарофагии могло пред-
шествовать питание медвяной падью (Downes, Dahlem, 1987), а переходу к палино-
фагии – поедание грибных спор, а также спор папоротников и других споровых рас-
тений (Labandeira, 2000). С особой осторожностью принцип актуализма надо 
использовать, если речь идет о насекомых палеозоя и большей части мезозоя, когда 
экосистемы современного типа с преобладанием цветковых растений еще не сформи-
ровались.

В связи с этим при изучении ранних этапов эволюции насекомоопыления в первую 
очередь следует ориентироваться на наличие у ископаемых насекомых характерных 
адаптаций для питания пыльцой и нектаром. Одна из самых явных таких адаптаций – 
это длинный хоботок, т. е. комплекс удлиненных ротовых частей с пищевым каналом 
внутри, предназначенный для поглощения различных жидкостей, включая нектар. 
Длинным здесь и далее мы будем считать любой хоботок, превосходящий по длине 
(высоте) голову насекомого или равный ей. Некоторые двукрылые также используют 
для нектарофагии рострум, то есть вытянутую часть головной капсулы с относительно 
короткими ротовыми частями на конце. Находкам ископаемых насекомых с сохранив-
шимися длинными хоботками и рострумами, пригодными для извлечения трудно-
доступного нектара, и посвящен настоящий обзор.

Разумеется, не каждый длинный хоботок свидетельствует о нектарофагии. Прежде 
всего, этот способ питания характерен для насекомых с сосущими (= сифонными, 
siphonate) хоботками, лишенными жестких заостренных стилетов и других элементов, 
пригодных для проделывания отверстий в растительных тканях или покровах жи-
вотных. По принципу работы такие хоботки традиционно делятся на лижущие 
(lapping) (у пчел), губчатые (sponging) у двукрылых, собственно сосущие (у чешуе-
крылых) и т. д., но пока вынесем эти различия за скобки и будем называть сосущим 
любой хоботок, лишенный функции прокалывания или проскребывания (последнее 
характерно для цеце и мух-жигалок и осуществляется с помощью зубцов на лабел-
лумах).

Короткий сосущий хоботок, как у многих двукрылых и примитивных Glossata, 
может использоваться для всасывания воды, медвяной пади, экстрафлоральных расти-
тельных выделений и других жидкостей, доступных с поверхности, однако у д л и -
н е н и е  сосущего хоботка практически всегда связано с необходимостью добираться 
до труднодоступного нектара (Krenn et al., 2005). Иногда длинные хоботки сосущего 
типа могут вторично приобретать иную специализацию и даже превращаться в ко-
лющие, как у совок, питающихся соком фруктов и кровью (Zenker et al., 2011), но от-
правной точкой эволюции таких хоботков все равно было питание нектаром, скрытым 
в глубине цветов или стробилов. Таким образом, ископаемое насекомое с длинным 
хоботком, явственно лишенным колющих стилетов и иных приспособлений для сквоз-
ного проникновения, по умолчанию должно рассматриваться как облигатный некта-
рофаг, если не доказано обратное.

Насекомые с колющими хоботками также могут практиковать нектарофагию, со-
вмещая ее с хищничеством или кровососанием, что типично для многих двукрылых 
(см. далее). Однако по неясным причинам за пределами Holometabola колющие хо-
ботки двойного предназначения почти не встречаются. Практически полное отсут-
ствие факультативных нектарофагов среди Hemiptera, наиболее разнообразной группы 
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хоботковых Exopterygota, воистину «кажется удивительным» (Wardhaugh, 2015), 
особенно если учесть, что конструкция колющего хоботка полужесткокрылых вполне 
позволяет прибегать к нектарофагии как к дополнительной опции. Это доказывает 
пример некоторых клопов-хищнецов, охотящихся на цветах и в случае недостатка до-
бычи потребляющих цветочный нектар (Yong, 2003). Чаще клопы питаются экс-
трафлоральным нектаром, при этом иногда даже участвуя в опылении (Ishida et al., 
2009; Portillo et al., 2012). Однако такие исключительные случаи не дают оснований 
предполагать нектарофагию для ископаемых Hemiptera и остальных экзоптеригот 
с длинным колющим хоботком, таких как палеодиктиоптероиды, предположительно 
специализировавшиеся на прокалывании семязачатков палеозойских голосеменных 
(Шаров, 1973).

В нашем обзоре насекомые-нектарофаги с длинными хоботками и рострумами, из-
вестные в ископаемом состоянии, будут рассмотрены поотрядно, в соответствии 
с хронологическим порядком их появления в палеонтологической летописи. По-
скольку разброс по длине ротовых частей и их строению может быть очень суще-
ственным даже в пределах одного семейства, изолированные крылья и другие фраг-
ментарные находки часто непригодны для ответа на вопрос об отношении ископаемых 
насекомых к нектарофагии. Основной упор поэтому будет сделан на находки специа-
лизированных нектарофагов с сохранившимся хоботком. Беглое упоминание таких на-
ходок можно найти в более ранних обзорах, посвященных эволюции насекомоопы-
ления (Grimaldi, 1999; Zherikhin, 2002; Labandeira, 2010). За прошедшее время они 
успели значительно устареть, особенно учитывая то обилие хоботковых нектарофагов, 
которые были описаны из бирманского янтаря в последние годы (Peñalver et al., 2015; 
Lu et al., 2016a; Liu et al., 2018a; Khramov et al., 2019; Zhao et al., 2020).

Для краткости мы будем называть нектарофагами всех насекомых, питающихся или 
питавшихся сладковатыми выделениями репродуктивных органов растений, но этот 
термин не совсем точен. В строгом смысле слова цветочный нектар – это продукт нек-
тарников, т. е. специальных органов, которые у разных цветковых развиваются на ос-
нове различных частей цветка, таких как тычинки, плодолистики, лепестки или цвето-
ложе. Однако до появления цветковых длиннохоботковые насекомые, как считается, 
питались опылительными каплями, выделявшимися на микропиле семязачатков, 
скрытых в стробилах голосеменных (Labandeira et al., 2007). У анемофильных голосе-
менных опылительные капли предназначены для улавливания пролетающей пыльцы, 
а у энтомофильных, таких как современные гнетовые, они выполняют ту же роль, что 
и нектар покрытосеменных, т. е. привлекают опылителей (Von Aderkas et al., 2018). 
Несмотря на похожий химический состав (раствор сахаров и аминокислот), опыли-
тельные капли голосеменных по происхождению отличаются от нектара, поскольку их 
выделяет неспециализированная ткань нуцеллуса, у цветковых лишенная секреторной 
активности (Nepi et al., 2009). Но из-за отсутствия специального термина для потреби-
телей опылительных капель нам приходится называть их нектарофагами.

Мы сознательно сосредоточились на находках нектарофагов со специализиро-
ванным ротовым аппаратом как на надежных реперных точках для реконструкции эво-
люционных взаимоотношений насекомых и растений. Но следует сразу подчеркнуть, 
что ряды нектарофагов и опылителей отнюдь не исчерпываются хоботковыми насеко-
мыми. Трипсы с их ротовым конусом и многие насекомые с обычными грызущими 
ротовыми частями, прежде всего жуки, а также перепончатокрылые, прямокрылые, 
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тараканообразные, уховертки и пр. питаются пыльцой и нектаром на цветках, уча-
ствуя в их опылении. В частности, жуки имеют большое значение для опыления ряда 
современных цикадовых (Shneider et al., 2002), а также могли быть одними из клю-
чевых опылителей первых цветковых (Гринфельд, 1978). Но, как уже было сказано, 
без прилипшей пыльцы ископаемые находки таких морфологически неспециализиро-
ванных антофилов не поддаются однозначной интерпретации, что снижает их цен-
ность для понимания эволюции насекомоопыления.

Наконец, необходимо оговориться, что морфологическая специализация в виде 
длинного хоботка не всегда влечет за собой трофическую специализацию. Наоборот, 
длиннохоботковые насекомые склонны к генерализму, поскольку длинный хоботок 
дает им возможность посещать широкий спектр цветков, как с мелким, так и с глу-
боким околоцветником (Borell, 2005). Более того, длинный хоботок не делает из насе-
комого хорошего опылителя, а, как правило, имеет прямо противоположный эффект. 
Если нектарофаги с короткими ротовыми частями вынуждены забираться в цветки, то 
длиннохоботковые насекомые способны извлекать нектар на расстоянии, вообще не 
контактируя с пыльцой. Такие нектарофаги, не участвующие в переносе пыльцы и тем 
самым нарушающие принцип «нектар в обмен на опыление», в литературе называ-
ются нектарными ворами (nectar thieves) (не путать с нектарными грабителями (nectar 
robbers), которые для похищения нектара «взламывают» цветок, например, проде-
лывая отверстия в лепестках) (Nicolson, 2007). Нектарные воры эксплуатируют уже 
сложившиеся опылительные системы, похищая нектар у «законных» опылителей 
(Bauder et al., 2015). Поэтому даже если некоторые ископаемые длиннохоботковые не-
ктарофаги в действительности были лишь нектарными ворами, сам факт их существо-
вания указывает на активную вовлеченность насекомых-опылителей в репродук-
тивную жизнь растений соответствующей эпохи.

ОСНОВНАЯ ЧАСТЬ

I. Protomerop idae («stem-Amphiesmenoptera»)

Древнейшие хоботковые насекомые-нектарофаги были найдены в раннепермском 
местонахождении Чекарда (кунгурский ярус) и относятся к роду Marimerobius 
Zalessky, 1946 из сем. Protomerop idae (Сукачева, 1976; Sukatsheva et al., 2007). Эти на-
секомые обладали сосущим хоботком длиной 1.5–2.5 мм, который был примерно в два 
раза длиннее их головы и состоял из 5- или 4-члениковых щупиков, предположительно 
максиллярных (Расницын, 1980: табл. III, рис. 8; Новокшонов, 1997а: рис. 31, a, б; 
рис. 1). Сцепление между щупиками было непрочным, так что на некоторых отпе-
чатках Marimerobius они частично расходятся в стороны. Тем не менее, у большинства 
экземляров Marimerobius с сохранившимися ротовыми частями щупики образуют 
единое целое. Это позволяет исключить версию о том, что щупики Marimerobius скле-
ились посмертно случайным образом, а при жизни не были сцеплены и выполняли, 
например, сенсорную функцию, как у имаго рецентных Trichoptera, для которых также 
характерно значительное удлинение максиллярных щупиков. Уровень сохранности не 
позволяет выяснить, была ли внутренняя поверхность щупиков Marimerobius во-
гнутой и образовывала ли она хорошо выраженный пищевой канал. Из-за отсутствия 
запирающего механизма хоботка, необходимого для создания герметичности, всасы-
вание у Marimerobius, скорее всего, происходило не за счет работы мышечной помпы, 
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а за счет капиллярного эффекта, как у современных насекомых с хоботками аналогич-
ного строения (Houston, 1983; Wilhelmi, Krenn, 2012).

Хоботки, состоящие, как и у Marimerobius, из удлиненных максиллярных или лаби-
альных щупиков, многократно возникали у целого ряда перепончатокрылых: у неко-
торых пилильщиков сем. Perg idae (Houston, 1983), пчел сем. Collet idae (Laroca et al., 
1989), у наездников семейств Bracon idae и Ichneumon idae (Jervis, 1998). Хоботок, обра-
зованный максиллярными щупиками, есть также у антофильных жуков Leptopalpus 
Guérin de Méneville, 1844 (Melo idae) (Wilhelmi, Krenn, 2012). У всех этих насекомых 
щупиковый хоботок используется для высасывания труднодоступного нектара – для 
кровососания, энтомофагии или прокалывания растительных тканей он очевидно не 

Рис. 1. Длиннохоботковые Marimerobius sp. (Protomerop idae) из нижней перми 
местонахождения Чекарда (Россия, Приуралье).

1, 2 – ПИН 1700/2249; 3, 4 – ПИН 1700/2276, отпечаток (3) и противоотпечаток (4).
p – максиллярный или лабиальный щупик, pr – хоботок.

Масштабная линейка: 1, 3 – 2 мм; 2, 4 – 0.5 мм.
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пригоден, поскольку лишен колющих элементов. Кроме того, наличие сочленений 
между члениками щупиков лишает такой хоботок монолитности, необходимой для 
внедрения в плотный субстрат. На этом основании можно с уверенностью заключить, 
что Marimerobius высасывал с помощью хоботка сладковатые выделения генера-
тивных органов голосеменных растений. Примечательно, что пельтаспермовые, де-
монстрирующие признаки энтомофильности, были найдены в том же местонахож-
дении Чекарда (Naugolnykh, Oskolski, 2010). Всего оттуда известно около десятка 
экземпляров Marimerobius с сохранившимся хоботком, что свидетельствует об их зна-
чительной численности в тогдашней экосистеме.

Систематическое положение сем. Protomerop idae остается не вполне ясным – в жил-
ковании крыльев его представители сочетают признаки отрядов Neuroptera, Mecoptera 
и Trichoptera. Примечательно, что некоторые протомеропиды, включая Marimerobius, 
изначально описывались в качестве Neuroptera (Zalessky, 1946; Sukatsheva et al., 2007). 
Наличие анальной петли в передних крыльях протомеропид рассматривается как се-
рьезный аргумент в пользу их принадлежности к Trichoptera (Сукачева, 1976). Прото-
меропиды были довольно разнообразны и широко распространены: из пермских отло-
жений Евразии, Австралии и Южной Африки описано 7 родов и 14 видов (Sukatsheva 
et al., 2007). Монотипический род протомеропид описан из среднего карбона Франции, 
что является древнейшей находкой этого семейства и одновременно одной из древ-
нейших находок Holometabola (Nel et al., 2007). Самые поздние находки протомеропид 
приходятся на позднюю пермь (Sukatsheva et al., 2007). Кроме Marimerobius, все 
остальные протомеропиды известны только по изолированным крыльям, так что 
о строении их ротовых частей ничего сказать нельзя.

Хоботковое насекомое из Чекарды (Labandeira, 2010: fi g. 3), определенное К. Лабан-
дейрой как сетчатокрылое “Tschekardithonopsis ?oblivius” (sic) Vilesov, 1995 (Permithon-
idae), судя по жилкованию крыльев и строению тела, в действительности относится к 
Protomerop idae. Несмотря на обилие в Чекарде настоящих сетчатокрылых с сохранив-
шимся телом, ни у одного из них хоботок обнаружить не удалось.

II. Mecoptera

Скорпионницы (Mecoptera) – небольшой отряд насекомых, насчитывающий чуть 
более 700 ныне живущих видов в 9 семействах (Bicha, 2018), половина из которых 
имеет ярко выраженный реликтовый характер. Богатая палеонтологическая летопись 
скорпионниц показывает, что их современный семейственный состав в целом сформи-
ровался еще в мезозое и представляет лишь малую часть былого разнообразия. 
Однако, говоря об ископаемых, следует помнить, что представления неонтологов и па-
леонтологов об объеме отряда очень сильно различаются, тогда как выбранная класси-
фикация непосредственно определяет все дальнейшие рассуждения об эволюции ро-
тового аппарата в этой группе.

Отряд Mecoptera включает монофилетический подотряд Pistillifera, к которому от-
носится большинство рецентных семейств, а также филогенетически обособленные 
Nannomecoptera (Nannochorist idae) и Neomecoptera (Bore idae), которые в последние 
годы принято выделять в самостоятельные отряды (Beutel, Friedrich, 2019). В то же 
время, при традиционном для палеонтологов некладистическом (эволюционном) под-
ходе отряд Mecoptera понимается значительно шире (Novokshonov, 2002) и включает 
помимо этих трех подотрядов целый ряд предковых групп. Так, включение в состав 
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отряда пермохористид, составлявших основную массу палеозойских мекоптер и 
давших начало как мезозойским предкам всех современных семейств, так и, по всей 
видимости, отряду двукрылых, с неизбежностью делает мекоптер парафилетической 
группой. В настоящей работе отряд Mecoptera принимается в полном объеме, т. е. 
включая Nannomecoptera, Aneuretopsychina, а также Permochorist idae и другие перм-
ские и триасовые семейства, не отнесенные к конкретным подотрядам. Для Mecoptera 
в узком смысле, т. е. подотряда Pistillifera (по: Willmann, 1989), который в целом соот-
ветствует надсем. Panorpoidea в системе Новокшонова (Novokshonov, 2002) (но с до-
бавлением бореид), мы условно будем использовать название «панорпоиды», относя к 
ним также некоторые базальные ископаемые таксоны, такие как Parachorist idae.

Большинство современных скорпионниц – сапрофаги (Panorp idae, Apteropanorp idae, 
Chorist idae, Eomerop idae, Merope idae) или хищники (Bittac idae), реже филлофаги 
(Panorpod idae), включая бриофагов (Bore idae) (Palmer, 2010). Для первых характерно 
питание преимущественно мертвыми насекомыми и другими членистоногими, но на-
ряду с этим могут потребляться и другие ресурсы: мякоть плодов, лепестки, нектар и, 
возможно, пыльца (обыкновенную панорпу часто можно видеть кормящейся на 
цветках), медвяная падь, экскременты птиц и т. д. Во всех случаях поглощается лишь 
жидкая фракция, будь то частично переваренные мягкие ткани, растительные соки и 
прочие субстанции. Режущие мандибулы служат для прогрызания твердых покровов 
или измельчения кусочков листьев. Такой тип питания, по-видимому, был характерен 
и для большинства мезозойских и кайнозойских панорпоидных скорпионниц из подо-
тряда Pistillifera.

Интересно, что среди мекоптер, в отличие от сетчатокрылых, отсутствуют специа-
лизированные палинофаги. Будучи в целом полифагами, многие скорпионницы могут 
потреблять пыльцу, особенно в отсутствие других источников пищи, но в общем 
случае она составляет лишь небольшую долю в их рационе. Пыльца указывалась как 
основная диета имаго Panorpodes paradoxa (Panorpod idae) в горных районах Цен-
тральной Японии (Iwasaki, 1987), однако если это и так, то, по-видимому, лишь как 
единичный случай, не характерный для всего семейства. Морфология ротового аппа-
рата, больше приспособленного к высасыванию растительных соков, и прямые лабо-
раторные наблюдения над китайскими видами Panorpodes показывают, что по способу 
питания они не отличаются от листоядных Brachypanorpa (Ma et al., 2013). Неиз-
вестны достоверные примеры палинофагии и среди ископаемых скорпионниц, хотя 
в литературе можно встретить мнение о том, что в палеозое и мезозое многие 
мекоптеры питались пыльцой (Beattie, 2007).

Среди насекомых с полным превращением современные скорпионницы по стро-
ению ротового аппарата считаются одними из наименее специализированных. За ис-
ключением самого базального сем. Nannochorist idae, ротовой аппарат скорпионниц – 
грызущий с сохранением всех основных элементов, как правило, расположенных на 
конце более или менее вытянутого рострума, или «клюва». Иногда наличие рострума 
сочетается со значительным удлинением ротовых частей, как у хищных Bittac idae с их 
вытянутыми мандибулами, напоминающими лезвия ножниц (Ma et al., 2014). Хорошо 
развитый рострум, мало отличающийся от такового у современных скорпионниц, по-
является в среднем–позднем триасе у ранних панорпоморф сем. Parachorist idae (Но-
вокшонов, 1997). Однако древнейшие мекоптеры с сохранившимися телами, ранне- и 
среднепермские Permochorist idae и Permopanorp idae, отличались еще не модифициро-
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ванной головной капсулой без рострума и короткими грызущими ротовыми частями 
(Новокшонов, 1994, 1997а).

Наннохористиды же по строению ротовых частей во многом сходны с двукрылыми: 
у них редуцирована одна из частей максиллы (галеа), лабрум и эпифаринкс образуют 
пищевой канал, хорошо развит лабиум, особенно лабиальные щупики. Мандибулы 
при этом сохраняются, но не функционируют из-за утраты соответствующей мускула-
туры. Строение ротовых частей наннохористы предполагает питание жидкостью, ве-
роятнее всего, нектаром (Beutel, Baum, 2008), хотя прямых наблюдений на этот счет 
нет.

В позднем палеозое и в мезозое существовали хоботковые скорпионницы с совер-
шенно иными типами питания и строением ротовых частей, не имеющим ничего об-
щего ни с классическим панорпоидным «клювом», ни с сосущим ротовым аппаратом 
наннохористид. Ископаемые находки скорпионниц с сохранившимися хоботками 
(табл. 1) распадаются на две временные когорты: позднепермскую и мезозойскую. 
Первая представлена семействами Nedubrovi idae, Permotanyder idae и Permochorist idae, 
вторая – семействами Aneuretopsych idae, Pseudopolycentropod idae и Mesopsych idae, 
объединяемыми в отдельный подотряд Aneuretopsychina (= Mesopsychoidea). Не ис-
ключено, что в дальнейшем к мезозойской когорте могут добавиться и некоторые 
другие «непанорпоидные» мекоптеры, у которых хоботок пока не найден, такие как 
Choristopsych idae и Liassophil idae.

По своему составу позднепермская и мезозойская когорты не равны. Находки позд-
непермских скорпионниц с хоботками единичны, тогда как мезозойские аневретопси-
хиновые хоботковые скорпионницы, напротив, очень обильны и разнообразны. Стоит 
подчеркнуть, что хотя аневретопсихиновые с сохранившимися хоботками практи-
чески одновременно появились в палеонтологической летописи во второй половине 
юры, сами эти семейства существовали и ранее, но о строении ротовых частей у их 
представителей ничего неизвестно. Древнейшие находки Pseudopolycentropod idae 
происходят из среднего триаса Франции и Германии (Papier et al., 1996; Bashkuev et al., 
2012), а самые первые Mesopsych idae, а также вероятные базальные Aneuretopsych idae 
найдены в северодвинских отложениях России – вместе с первыми недубровиидами и 
пермотанидеридами (Bashkuev, 2011a, 2011b, 2016; Aristov et al., 2013. Это означает, 
что основная диверсификация аневретопсихиновых семейств началась не позднее на-
чала верхней или даже конца средней перми.

Далее мы рассмотрим ротовые части всех 6 семейств хоботковых скорпионниц, сна-
чала из позднепермской, затем – из мезозойской когорты.

Permochorist idae – это обширная и со всей очевидностью парафилетическая группа, 
ключевая для эволюции всего отряда, которая, как считается, дала начало всем 
крупным таксонам мезо-кайнозойских скорпионниц. Древнейшие пермохористиды 
известны из ранней перми США и Бразилии (Carpenter, 1930; Pinto, 1972). Как уже 
было сказано, грызущий ротовой аппарат ранне- и среднепермских представителей 
еще оставался немодифицированным. Расцвет и диверсификация пермохористид при-
ходятся на позднюю пермь. По всей видимости, именно тогда в одной или нескольких 
группах внутри семейства возникает сосущий ротовой аппарат, унаследованный нан-
нохористидами, аневретопсихиновыми и двукрылыми.
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Тем не менее, о ротовом аппарате позднепермских (как и триасовых) скорпионниц 
известно немного. Несмотря на обилие местонахождений, находки с сохранившейся 
головой исключительно редки: нам известны лишь три таких экземпляра, и у всех 
есть хоботок. Один из этих экземпляров (два другие относятся к Nedubrovi idae и 
Permotanyder idae, см. далее) – изученная нами пермохористида из пермо-триасового 
рода Prochoristella Riek, 1953, найденная в верхней перми Бельмонта (рис. 2, 5, 6). 
В ее хоботке, немного превышающем по длине голову, различимы как минимум три 
жестких стилетовидных элемента (один из них, возможно, лабрум), свободные на 
конце, если не по всей длине, т. е. не образующие единой трубки. Такой хоботок мог 
служить как для высасывания нектароподобных выделений из генеративных органов 
каких-либо голосеменных, так и для прокалывания чего-либо, например, покровов на-
секомых или пыльцевых зерен. Информация о каких-либо других находках хобот-
ковых пермохористид отсутствует.

Nedubrovi idae и Permotanyder idae. В отличие от пермохористид, которые просу-
ществовали до средней юры (Новокшонов, 1997б), два родственных семейства хобот-
ковых скорпионниц, недубровииды и пермотанидериды, последнее из которых долгое 
время считалось близким к предкам двукрылых, известны только из верхней перми и 
не переступают границу перми и триаса (Bashkuev, 2013). Найдено лишь по одному 
экземпляру недубровиид и пермотанидерид с сохранившимся хоботком. Первый – не-
дубровиида из северодвинских отложений европейской России, Nedubrovia 
shcherbakovi Bashkuev, 2011, очень мелкое насекомое с коротким хоботком длиной 
около 0.35 мм (рис. 2, 3, 4). Первоначально хоботок этого вида был описан как 
сплошная трубка с пищевым каналом, однако такая интерпретация основана лишь на 
аналогии с мезозойскими длиннохоботковыми скорпионницами. Во-вторых, очень по-
хожий хоботок был обнаружен нами при переизучении одного из экземпляров пермо-
танидериды Choristotanyderus nanus Riek, 1953 из верхней перми Австралии (Бель-
монт) (рис. 2, 1, 2). К сожалению, мелкие размеры обоих экземпляров и сохранность 
отпечатков не дают возможности надежно идентифицировать отдельные структуры 
хоботка, так что об их функции остается только догадываться.

Pseudopolycentropod idae. Это небольшое семейство включает две габитуально не-
похожие, но все же близкородственные группы, которые, возможно, стоило бы рассма-
тривать в ранге подсемейств. К первой из этих групп относятся известные только по 
отпечаткам триасово-юрские псевдополицентроподиды (рис. 3, 1–3), а ко второй – два 
близких рода из мелового бирманского янтаря, Parapolycentropus Grimaldi et Rasnitsyn, 
2005 и Dualula Lin et al., 2019 (рис. 3, 4–6), а также неописанное крыло из нижнего 
мела Англии (Coram, Jepson, 2012).

Несмотря на значительное сходство в схеме жилкования крыльев, строении хоботка 
и общей тенденции к редукции задних крыльев, эти группы производят впечатление 
совершенно разных насекомых. Если первая включает бабочкоподобных насекомых с 
широкими треугольными передними крыльями и уменьшенными задними, то вторая – 
это грацильные, длиннокрылые двойники комаров с полностью утраченной задней 
парой крыльев.

Первая группа насчитывает 12 видов в 3 родах (Grimaldi et al., 2005; Lin et al., 2019), 
из них 10 видов относятся к типовому роду Pseudopolycentropus Handlirsch, 1906, ко-
торый был известен из юрских местонахождений Европы и Средней Азии еще с конца 
XIX в., но большей частью лишь по изолированным крыльям или малоинформа-
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Рис. 2. Пермские длиннохоботковые Mecoptera, общий вид и ротовые части.
1, 2 – Choristotanyderus nanus Riek, 1953 (Permotanyder idae), BMNHP 45444; фото В. А. Благодерова; 

3, 4 – Nedubrovia shcherbakovi Bashkuev, 2011 (Nedubrovi idae), голотип ПИН 3840/1337 (отображен 
зеркально); 5, 6 – Prochoristella sp. (Permochorist idae), BMNHP 45417.

Масштабная линейка: 1, 5 – 2 мм; 2, 4, 6 – 0.5 мм; 3 – 1 мм.
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Рис. 3. Мезозойские длиннохоботковые Pseudopolycentropod idae (Mecoptera).
1 – Pseudopolycentropus daohugouensis Zhang, 2005, Даохугоу, средняя юра, голотип DHG 200301; фото 

А. П. Расницына; 2, 3 – Ps. latipennis Martynov, 1927, Каратау, верхняя юра, ПИН 2066/1290 (отпечаток и 
противоотпечаток); 4, 5 – Parapolycentropus paraburmiticus Grimaldi et Rasnitsyn, 2005, бирманский янтарь, 

ПИН 5608/39; 6 – Dualula kachinensis Lin et al., 2019, бирманский янтарь, ПИН 5608/68.
an – антенна, ga – галеа, hy – гипофаринкс, lbr – лабрум, mp – максиллярный щупик, mt – ментум. 

Масштабная линейка: 1 – 3 мм; 2 – 2 мм; 3, 5 – 0.5 мм; 4, 6 – 1 мм.
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тивным остаткам тел плохой сохранности. В. Г. Новокшонов, переизучая дополни-
тельный экземпляр P. latipennis Martynov, 1927 из Каратау, впервые обнаружил у него 
длинный прямой хоботок, хотя и не вполне ясного строения (Новокшонов, 1997б) 
(рис. 3, 2, 3). Позднее многочисленные находки Pseudopolycentropodinae с сохранив-
шимися ротовыми частями были сделаны в средней юре Китая (Даохугоу) (Grimaldi 
et al., 2005; Ren et al., 2009, 2010b; Shih et al., 2011), откуда описаны 3 вида Pseudo-
polycentropus (впрочем, различия между ними столь ничтожны, что речь, скорее, 
может идти лишь об одном виде), а также монотипический род Sinopolycentropus Shih 
et al., 2011.

Одновременно с находками в Даохугоу были описаны и первые псевдополицентро-
подиды из бирманского янтаря: Parapolycentropus burmiticus Grimaldi et Rasnitsyn, 
2005 и P. paraburmiticus Grimaldi et Rasnitsyn, 2005 – двукрылые комароподобные на-
секомые с тонким «колющим» хоботком, состоящим из 3 стилетовидных элементов 
(Grimaldi et al., 2005). Высказывались предположения о максиллярно-мандибулярной 
(центральный стилет состоит из сдвоенных мандибул, боковые створки образованы из 
лациний (Grimaldi et al., 2005)) или лабиальной природе хоботка (стилетообразный ла-
брум и пара лабиальных створок (Ren et al., 2009)). Впоследствии оказалось, что 
P. paraburmiticus – один из самых массовых видов насекомых в бирманском янтаре 
(рис. 3, 4, 5). Если первые описания были выполнены на основе 3 плохо сохранив-
шихся инклюзов, то сейчас, полтора десятилетия спустя, доступный материал исчис-
ляется сотнями экземпляров, а строение хоботка изучено досконально. Согласно 
Д. Гримальди и Э. Джонстону (Grimaldi, Johnston, 2014), хоботок Parapolycentropus 
состоит из двух внешних створок, гомологичных галеа и служащих чехлом для вну-
треннего зазубренного гипофарингеального стилета, на котором дорсально располага-
ется тонкий полуоткрытый пищевой канал. Эта интерпретация была существенно до-
работана после обнаружения очень близкого к Parapolycentropus, но более крупного и 
редкого вида Dualula kachinensis Lin et al., 2019 (рис. 3, 6). Согласно новой рекон-
струкции, латеральные створки хоботка Dualula и Parapolycentropus, застегиваясь как 
«молния», образовывали герметичную пищевую трубку, в вентральной части которой 
находился гипофаринкс со слюнным каналом. Сами галеа, по-видимому, были ли-
шены мускулатуры, и подвижность хоботка обеспечивалась за счет гипофаринкса. Во-
преки прежним реконструкциям, гипофаринкс едва ли мог выполнять колющую 
функцию, а пильчатая насечка с вентральной стороны, вероятнее всего, служила для 
сцепления с внутренней поверхностью пищевой трубки. Всасывание производилось 
посредством цибариального насоса, маркированного небольшим вздутием под клипе-
усом. Подобная реконструкция хоботка и отсутствие каких-либо иных жестких сти-
летов, подходящих для прокалывания, делают маловероятными высказывавшиеся 
ранее предположения о возможности хотя бы факультативного кровососания (Grimaldi 
et al., 2005) или энтомофагии (Grimaldi, Johnston, 2014). Не вызывает сомнений, что 
питание Parapolycentropus и Dualula было связано с генеративными органами рас-
тений, что косвенно подтверждается также присутствием пыльцевых зерен формаль-
ного рода Cycadopites вблизи хоботка у некоторых экземпляров P. paraburmiticus (Lin 
et al., 2019). Существенная разница в длине хоботка (у Parapolycentropus 0.6–1.5 мм, 
у Dualula 1.8–3.2 мм) свидетельствует о различной трофической специализации: более 
крупные Dualula, вероятно, высасывали опылительные капли каких-то энтомо-
фильных голосеменных, в то время как более мелкие Parapolycentropus могли 
питаться нектаром уже на мелких цветках ранних покрытосеменных типа Tropidogyne 
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Chambers et al., 2010, встречающихся в бирманском янтаре (Lin et al., 2019, Suppl. 
Note 4).

Строение хоботка псевдополицентроподид первой группы долгое время оставалось 
менее изученным, поскольку по сохранности каменный материал несопоставим с ян-
тарным и не позволяет обнаружить и идентифицировать отдельные ротовые части. 
У большинства экземпляров хоботок сохранился в виде длинной (в 2–3 раза больше 
длины головы) трубки, чаще всего сплошной, но в некоторых случаях разошедшейся 
вдоль на 2 или 3 видимые продольные лопасти, интерпретированные как стилеты 
(Новокшонов, 1997б; Grimaldi et al., 2005). Лишь недавно на отпечатках китайских 
Pseudo polycentropodus было показано принципиальное сходство в строении створок 
хоботка с Parapolycentropus и Dualula (Lin et al., 2019, Suppl. Note 3).

Aneuretopsych idae. Первая мезозойская группа скорпионниц, у которых найден хо-
боток, впервые была описана из мезозойских отложениий Каратау и Байсы (Расницын, 
Козлов, 1990). Это крайне редкое и малоразнообразное семейство (всего 9 описанных 
видов) демонстрирует совершенно иное направление морфологической эволюции: в 
противоположность грацильным псевдополицентроподидам, это были крупные 
(длина крыла до 30 мм), массивные цикадоподобные насекомые с широкими задними 
крыльями с обширной складывающейся анальной областью (рис. 4). Хоботок аневре-
топсихид опистогнатный, достигает середины груди и представляет собой сплошную 
гибкую трубку без стилетов, армированную по всей длине кольчатыми кутикуляр-
ными утолщениями и предположительно имеющую на конце пару мягких губчатых 
образований – так называемых псевдолабеллумов (pseudolabellae), которые могли слу-
жить для первоначального капиллярного всасывания жидкости (рис. 4, 3). Щупики 
либо полностью утрачены, либо настолько сильно редуцированы, что неразличимы на 
отпечатках. Такая конструкция хоботка с очевидностью предполагает сильное упро-
щение и редукцию части элементов ротового аппарата. Предполагалось, что хоботок 
аневретопсихид, так же как и других хоботковых скорпионниц, представляет собой 
модифицированный лабиум (Ren et al. 2009; Labandeira, 2010). Ситуация прояснилась 
лишь недавно, когда были открыты аневретопсихиды в бирманском янтаре (Zhao et al., 
2020). Описанный из него род Burmopsyche Zhao et al., 2020 имеет опистогнатный хо-
боток, по строению очень сходный с хоботком Parapolycentropus (и наверняка гомоло-
гичный ему): две створки (вероятно, галеа) образуют пищевую трубку, внутри которой 
находится гибкий нитеобразный гипофаринкс (рис. 4, 4–6). Максиллярные щупики 
рудиментарны и скорее всего не функциональны (на реконструкции на рис. 4, 6 изо-
бражены преувеличенными). Скорпионницы Burmopsyche намного крупнее, чем 
Parapolycentropus и даже Dualula, длина их хоботка достигает 4 мм. Предполагалось, 
что аневретопсихиды могли дополнять нектарофагию охотой на мелких насекомых 
(Zhao et al., 2020), однако их хоботок еще менее пригоден для этого, чем хоботок 
Parapolycentropus и Dualula; кроме того, у Burmopsyche отсутствуют какие-либо иные 
адаптации к хищному образу жизни.

Mesopsych idae. Самое многочисленное и распространенное из 3 семейств мезозой-
ских хоботковых скорпионниц (рис. 5), при этом их расцвет приходится на триас, 
почти все находки из которого представлены изолированными крыльями. Юрские и 
меловые мезопсихиды более редки, но гораздо лучше изучены благодаря целым насе-
комым прекрасной сохранности в китайских местонахождениях Даохугоу и Исянь. 
В отличие от аневретопсихид и псевдополицентроподид, чьи последние находки при-
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Рис. 4. Длиннохоботковые Aneuretopsych idae (Mecoptera).
1 – Aneuretopsyche rostrata Rasnitsyn et Kozlov, 1990, Каратау, верхняя юра, голотип ПИН 2904/1198; 

2, 3 – Jeholopsyche liaoningensis Ren, Shih et Labandeira, 2011, формация Исянь, нижний мел, голотип 
CNU-M-LB-2005-002 (2 – общий вид, 3 – голова с хоботком; по: Ren et al., 2011 с изменениями); 

4–6 – Burmopsyche bella Zhao et al., 2020, бирманский янтарь (4, 5 – паратип NIGP 166159; 
фото С.-Д. Чжао; 6 – реконструкция ротовых частей, по: Zhao et al., 2020 с изменениями).

plb – псевдолабеллум, sd – слюнной канал; остальные обозначения как на рис. 3. 
Масштабная линейка: 1 – 5 мм; 2 – 10 мм; 4 – 2 мм; 5 – 1 мм; для 3 отсутствует.



754

Рис. 5. Длиннохоботковые Mesopsych idae (Mecoptera) из верхней юры Каратау.

1, 2 – Lichnomesopsyche sp., ПИН 2997/4185; 3, 4 – Mesopsych idae gen. sp., ПИН 2239/1807; 
5 – реконструкция ротовых частей Lichnomesopsyche (по: Ren et al., 2009, с изменениями).

leg – передние бедро и голень, остальные обозначения как на рис. 1–4.

Масштабная линейка: 1 – 10 мм; 2 – 1 мм; 3 – 2 мм; 4 – 0.5 мм; для 5 отсутствует.
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ходятся на бирманский янтарь, мезопсихиды до сих пор неизвестны из бирмита, как и 
из какого-либо другого янтаря, а самые поздние представители этого семейства проис-
ходят из раннего мела Исяня и Байсы (Lin et al., 2016).

Хоботок мезопсихид прогнатный и самый длинный среди скорпионниц: у неко-
торых юрских видов рода Lichnomesopsyche Ren et al., 2010 его длина достигает 
10–11 мм, составляя до половины длины тела (рис. 5, 1, 2). Хоботок снаружи густо 
покрыт направленными вперед, не собранными в кольца микротрихиями и лишен 
кольцевых кутикулярных утолщений, что, возможно, связано с отказом от молние-
образного механизма сцепления створок, развитого в других семействах, для обеспе-
чения большей жесткости. Почти у всех сохранившихся экземпляров хоботок 
цельный, лишь в одном случае (Ren et al., 2009: fi g. 1, P, Q) он разошелся продольно на 
3 лопасти, возможно, из-за посмертного разложения.

Общая черта в строении ротовых частей всех аневретопсихиновых скорпионниц 
«мезозойской тройки» – частичная или полная утрата целого ряда структур: лабиума, 
включая лабиальные щупики, лациний и, вероятно, мандибул; в некоторых случаях 
сильно редуцированы лабрум и максиллярные щупики. Несмотря на бросающиеся в 
глаза внешние различия между всеми 3 семействами, структурно и функционально их 
хоботки достаточно сходны. Пока неясно, был ли хоботок унаследован от общего 
предка (вероятно, еще в поздней перми) или же сформировался в каждой группе неза-
висимо. В пользу второй гипотезы может свидетельствовать находка юрской мезопси-
хиды, не имевшей длинного хоботка, – Epicharmesopsyche pentavenulosa Shih et al., 
2013, – однако этот род по целому ряду признаков сильно отличается от всех остальных 
представителей семейства и, возможно, не относится к мезопсихидам. Кроме того, не 
исключена и возможность вторичной утраты хоботка.

III. Neuroptera

Сетчатокрылые (Neuroptera) – небольшой отряд насекомых с полным превраще-
нием, существующий, как и скорпионницы, с ранней перми и в настоящее время на-
считывающий около 6000 видов в составе 14 семейств. В строении ротовых частей 
между личинками и имаго современных сетчатокрылых наблюдается резкий контраст. 
У личинок имеется ротовой аппарат уникальной конструкции, основу которого со-
ставляют две сосательные трубочки, образованные попарно соединенными мандибу-
лами и максиллами. Такое устройство личиночных ротовых частей считается важ-
нейшей апоморфией отряда (Zimmermann et al., 2019). Напротив, для имаго 
современных сетчатокрылых, большинство из которых составляют хищники или все-
ядные, характерен грызущий ротовой аппарат без ярко выраженных специализаций. 
Это можно сказать и о тех имаго, которые питаются преимущественно или исключи-
тельно на цветах – такой тип питания отмечается для некоторых видов Beroth idae и 
Myrmeleont idae, златоглазок подсем. Nothochrysinae, а также нитекрылок (Nemopter-
idae). Эти сетчатокрылые поедают главным образом пыльцу, в некоторых случаях в их 
рацион входит также нектар (Devetak, Klokočovnik, 2016). У нитекрылок, которые де-
монстрируют наибольшее число адаптаций к палинофагии, удлинены максиллы, уча-
ствующие в сборе пыльцы, а мандибулы утратили грызущую функцию и использу-
ются для удаления пыльцевой массы, прилипшей к другим ротовым частям. Тем не 
менее, даже у нитекрылок не утрачен ни один из элементов, характерных для стан-
дартного грызущего ротового аппарата (Krenn et al., 2008).
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В противоположность современным видам, на мезозойском этапе эволюции сетча-
токрылые, как и скорпионницы (см. выше), были куда менее консервативны в стро-
ении ротовых частей имаго. Судя по палеонтологическим данным, как минимум 
4 группы мезозойских сетчатокрылых отказались от грызущего ротового аппарата в 
пользу хоботка сосущего типа с полностью редуцированными мандибулами (табл. 2). 
К таким вымершим хоботковым группам относятся, во-первых, семейства 
Kalligrammat idae и Aetheogrammat idae, и, во-вторых, подсемейства Cretanallachiinae и 
Paradoxosisyrinae, второе из которых входит в состав современного сем. Sisyr idae, 
тогда как семейственная принадлежность первого дискуссионна. В противополож-
ность каллиграмматидам и этеограмматидам, известным исключительно в виде ка-
менных отпечатков, кретаналлахины и парадоксосизирины найдены только в янтаре, 
причем исключительно в бирманском – в других меловых янтарях они отсутствуют. 
Рассмотрим все эти 4 группы в вышеобозначенном порядке.

Kalligrammat idae – самая разнообразная и наиболее широко распространенная 
группа хоботковых сетчатокрылых. Представителей каллиграмматид иногда называют 
«мезозойскими бабочками» за внешнее сходство с дневными чешуекрылыми, которое 
проявляется в форме крыльев, наличии глазчатых пятен и хоботка (Labandeira et al., 
2016). Известно около 50 видов каллиграмматид в составе 18 родов, которые описыва-
лись из мезозойских отложений Германии, Англии, российского Забайкалья, Китая, 
Казахстана и Бразилии (Liu et al., 2015; Bechly, Makarkin, 2016; Labandeira et al., 2016, 
Suppl. Mat.; Ansorge, Makarkin, 2020). Каллиграмматиды были также найдены в 
нижнем мелу Монголии, Испании и Южной Кореи. Древнейшие находки семейства 
были сделаны в нижней юре Германии (Ansorge, Makarkin, 2020). Последние по воз-
расту и одновременно самые крупные каллиграмматиды (длина переднего крыла 
14–16 см) найдены в бразильской формации Крато (ранний мел, апт) (Bechly, Makarkin, 
2016). Другие каллиграмматиды также характеризуются крупными размерами, их 
крылья имели в длину в среднем 5–10 см.

Первую каллиграмматиду, Kalligramma haeckeli Walther, 1904 из верхнеюрских золь-
нхофенских известняков Южной Германии (титонский ярус) описал немецкий геолог 
и палеонтолог Иоганнес Вальтер, сразу же опознав в ней представителя неуроптеро-
идов (Walther, 1904). Два года спустя австрийский палеэнтомолог Антон Гандлирш 
выделил каллиграмматид в отдельное семейство в составе отряда Neuroptera, и он же 
описал, также из Зольнхофена, еще 3 монотипических рода этих насекомых 
(Handlirsch, 1906–1908; Handlirsch, 1919). Однако ни у одной из зольнхофенских кал-
лиграмматид голова не сохранилась. Впервые изучить строение ротовых частей у 
представителей этого семейства стало возможным после того, как в верхнеюрском ме-
стонахождении Каратау (Южный Казахстан) в 1966 г. была найдена практически целая 
каллиграмматида, лежащая на боку со сложенными крыльями (рис. 6, 1, 3). Изобра-
жения этой каллиграмматиды были опубликованы Панфиловым (1980), который отнес 
ее к зольнхофенскому роду Meioneurites Handlirsch, 1906 без указания видовой при-
надлежности; позднее она была описана как Meioneurites spectabilis Engel, 2005.

На отпечатке M. spectabilis хорошо видны густо опушенные щупики, которые по 
длине чуть превышают голову. Согласно одной из точек зрения, у M. spectabilis при-
сутствует лишь пара максиллярных щупиков, которые наложены на другие ротовые 
части, образовывавшие хоботок (Labandeira et al., 2016, Suppl.: fi g. 1, l). Согласно 
другой интерпретации, которая представляется нам верной, у M. spectabilis имелись 
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Рис. 6. Юрские длиннохоботковые Kalligrammat idae (Neuroptera), общий вид (1, 2) 
и ротовые части (3, 4). 

1, 3 – Meioneurites spectabilis Engel, 2005, Каратау, верхняя юра; 2, 4 – ?Kalligramma sp., Даохугоу, 
средняя юра, NIGP 164470.

ant – антенна, lp – лабиальный щупик, mp – максиллярный щупик, остальные обозначения 
как на рис. 1–3.

Масштабная линейка: 1, 2 – 10 мм; 3, 4 – 2 мм.
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как максиллярные, так и лабиальные щупики (Engel, 2005: fi g. 2) – переизучение эк-
земпляра показало, что на нем различимы концы как минимум 3 наложенных друг на 
друга щупиков. А. П. Расницын предполагал, что щупики, складываясь, образовывали 
у M. spectabilis «подобие хоботка» (Расницын, 1980, с. 38). В. Н. Макаркин (2016) 
также считает, что хоботок Meioneurites был «щупиковым». В таком случае всасы-
вание сладковатых выделений у M. spectabilis должно было происходить за счет ка-
пиллярного эффекта, создававшегося благодаря многочисленным волоскам на щу-
пиках. Хоботок похожей конструкции, образованный двумя парами щупиков и 
предназначенный для извлечения нектара, есть у рецентной бракониды Agathis 
longipalpus (Cresson, 1865). Примечательно, что по относительной длине хоботок у 
этого наездника значительно превосходит хоботок M. spectabilis, будучи в 4.4 раза 
длиннее головы у самок и в 2.3 раза – у самцов (Jervis, 1998).

За исключением M. spectabilis из Каратау, все остальные каллиграмматиды с сохра-
нившимися ротовыми частями были найдены в мезозойских отложениях Китая – в 
среднеюрских слоях Даохугоу и нижнемеловой формации Исянь. Впервые их изобра-
жения появились в работе К. Лабандейры (Labandeira, 2010), где фигурируют две кал-
лиграмматиды с хоботком – одна в виде небольшого рисунка (fi g. 2.2), обозначенного 
видовым названием «Heterokallihemerobius myrioneurus» без какого-либо описания и 
привязки к местонахождению, так что данное название следует рассматривать как 
nomen nudum, тогда как вторая каллиграмматида (там же: fi g. 8), происходящая из 
формации Исянь, осталась неназванной и впоследствии была описана как Oregramma 
aureolosa Yang et al., 2014. В этой же работе К. Лабандейра высказал предположение, 
что хоботок каллиграмматид был устроен так же, как и хоботок чешуекрылых, так что 
его сосущая часть была образована двумя удлиненными галеа.

Всего к настоящему моменту было описано 4 вида каллиграмматид с сохранивши-
мися хоботками из формации Исянь, и еще 5 – из Даохугоу (см. табл. 2). Кроме того, 
известно еще по меньшей мере 7 экземпляров хоботковых каллиграмматид, не опреде-
ленных до вида (Labandeira, Currano, 2013: fi g. 6f; Yang et al., 2014: fi gs. 6, 9, 12, 15; Liu 
et al., 2018a, Suppl.: fi g. 10; рис. 6, 2, 4; 7, 1, 2). Но хоботки были не у всех представи-
телей семейства, доказательством чему служит раннемеловой род Sophogramma Ren et 
Guo, 1996. В формации Исянь было найдено как минимум 3 полностью сохранив-
шихся экземпляра, относящихся к этому роду (Yang et al., 2009; Yang et al., 2014: 
fi g. 16; Zhang, 2007: p. 106–107), но ни у одного из них нельзя заметить ни малейшего 
следа наличия хоботка. Помимо этого, есть неописанный экземпляр Sophogramma, 
также из Исяня, на котором различимы мандибулы и другие элементы грызущего ап-
парата без признаков какого-либо удлинения (В. Н. Макаркин, личное сообщение). 
Подсем. Sophogrammatinae, включающее помимо Sophogramma также юрский род 
Protokalligramma Yang et al., 2011, известный только по крыльям, считается самой 
базальной группой каллиграмматид (Yang et al., 2014). Возможно, хоботков не было 
также и у некоторых других базальных родов. В любом случае, при создании палеоэ-
кологических реконструкций надо соблюдать известную осторожность, анализируя 
находки изолированных крыльев каллиграмматид, поскольку их обладатели отнюдь не 
всегда могли обладать хоботками. С учетом Sophogramma, к настоящему времени 
строение ротовых частей известно для 8 родов каллиграмматид из 17, из них 7 родов 
были хоботоковыми (см. табл. 2).
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Рис. 7. Длиннохоботковые Neuroptera из нижнего мела формации Исянь.
1, 2 – ?Oregramma sp. (Kalligrammat idae), STMN48-1614 (1 – общий вид, 2 – ротовые части); 

3, 4 – Aetheogramma glycophila Khramov et Chen, 2010 (Aetheogrammat idae), STMN48-1621 
(3 – общий вид, 4 – ротовые части; все фото Цз. Чэня).

?p – предположительно максиллярный или лабиальный щупик, ?s – стилетовидный элемент 
неясной природы, остальные обозначения как на рис. 1–6.

Масштабная линейка: 1, 3 – 10 мм; 2 – 2 мм; 4 – 1 мм.
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Ротовые части многих уже описанных видов каллиграмматид из Китая нуждаются в 
переизучении, необходимо также привлечение нового материала. Тем не менее, уже 
сейчас очевидно, что каллиграмматиды обладали двумя парами удлиненных ротовых 
щупиков, а также как минимум одной парой стилетовидных структур (возможно, 
галеа), приблизительно равных по длине щупикам (см. рис. 6, 2, 4; 7, 1, 2). Из-за нало-
женных друг на друга щупиков стилетовидные структуры не всегда хорошо видны. 
Возможно, по этой же причине в хоботке Meioneurites spectabilis из Каратау неразли-
чимы какие-либо иные элементы помимо щупиков, но это не означает, что он действи-
тельно был чисто «щупиковым». Длина хоботка некоторых каллиграмматид состав-
ляла свыше 18 мм (Labandeira et al., 2016, Suppl. inf.), у отдельных видов хоботок по 
длине почти в 3 раза превосходил голову, но в целом по сравнению с крупными кры-
льями и телом он был относительно коротким. В отличие от дневных бабочек, у кал-
лиграмматид за почти 70 млн лет эволюции так и не возник механизм скручивания 
хоботка, что, возможно, препятствовало его удлинению.

Нектарофагия рассматривается как основной способ питания хоботковых калли-
грамматид (Labandeira et al., 2016). Недавно было высказано предположение, что кал-
лиграмматиды могли дополнять нектарофагию энтомофагией (Zhao et al., 2020), но, на 
наш взгляд, оно не выдерживает критики. Такие бабочковидные и маломаневренные 
насекомые, как каллиграмматиды, могли бы охотиться только на сидячую добычу в 
виде тлей и других Sternorrhyncha, как это делают имаго современных сетчатокрылых, 
в том числе крупные муравьиные львы (Devetak, Klokočovnik, 2016). Однако трудно 
вообразить, каким образом каллиграмматиды прокалывали бы своим крупным хо-
ботком мелких равнокрылых – для поимки и поедания такой добычи гораздо больше 
подходит обычный грызущий ротовой аппарат. Отсюда следует, что энтомофагию 
могли практиковать лишь представители Sophogramma и других мандибулярных кал-
лиграмматид, но никак не хоботковые виды.

Aetheogrammat idae. В мезозойских местонахождениях Казахстана и Китая, из ко-
торых известны каллиграмматиды, встречаются также другие хоботковые сетчато-
крылые – этеограмматиды. Главным отличительным признаком данного семейства 
служит строение апикальной части жилки Sc, которая несет ветви наподобие ветвей 
Rs, тогда как число последних сокращено. Такая конфигурация Sc и Rs весьма нети-
пична для отряда Neuroptera в целом, однако в остальном, включая форму крыльев и 
обилие поперечных жилок, этеограмматиды близки к каллиграмматидам и, скорее 
всего, их следует рассматривать как сестринские семейства. В. Н. Макаркин (2016) 
предполагает даже, что этеограмматиды могут быть всего лишь «специализированной 
ветвью» каллиграмматид. Этеограмматиды значительно уступают каллиграмматидам 
по числу находок, разнообразию и распространению. Известно всего 6 видов этео-
грамматид в составе 5 родов из средней юры Даохугоу, верхней юры Каратау и ниж-
него мела Исяня (Yang et al., 2015), за пределами Азии семейство не обнаружено. По 
размерам этеограмматиды были сопоставимы с некрупными каллиграмматидами, 
длина их передних крыльев достигала 4–5 см.

Известны всего два экземпляра этеограмматид с сохранившимися ротовыми ча-
стями, оба относятся к роду Aetheogramma Ren et Engel, 2008 и происходят из фор-
мации Исянь. Фотография одного из этих экземпляров опубликована в китайском ка-
талоге окаменелостей, где вид неверно отнесен к каллиграмматидам (Zhang, 2007: 
p. 104). На фотографии хорошо заметен хоботок, состоящий из 4 придатков приблизи-
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тельно равной длины, которые почти в два раза длиннее головы. В. Н. Макаркин ин-
терпретирует эти придатки как максиллярные и лабиальные щупики (Makarkin, 2016), 
в другом месте он утверджает, что у этеограмматид имелся щупиковый хоботок (Ма-
каркин, 2016). Тем не менее, судя по фотографии, внутренняя пара придатков заметно 
у́же наружной и загнута на концах, так что, возможно, она представляет собой не щу-
пики, а пару каких-то других ротовых частей. К сожалению, место хранения данного 
экземпляра неизвестно, и изучить его пока не представляется возможным.

У Aetheogramma glycophila Khramov et Chen, 2020, другого представителя этеограм-
матид с сохранившимися ротовыми частями, по центру хоботка различимы два 
длинных элемента, отходящих от общего основания и обрамленных парой плохо со-
хранившихся наружных придатков (рис. 7, 3, 4). Длина сохранившейся части хоботка 
равна 5.4 мм. Возможно, структура с общим основанием и двумя придатками – един-
ственная сохранившаяся максилла, несущая удлиненные галеа и лацинию. Не исклю-
чено также, что центральную структуру следует интепретировать как лабиум с двумя 
удлиненными придатками, тогда как внешние придатки соответствуют максиллярным 
или лабиальным щупикам (Khramov, Chen, 2020). Так или иначе, хоботок этеограм-
матид нельзя считать чисто щупиковым, он был устроен сложнее, но чтобы сказать 
что-то более определенное по этому поводу требуются новые находки хорошей со-
хранности.

Cretanallachiinae и Cretadilarinae (Fam. indet.) – это наиболее разнообразная 
группа хоботковых сетчатокрылых в бирманском янтаре. Ее таксономический статус 
до сих пор остается неясным. Первый представитель кретаналлахин, Cretanallachius 
magnifi cus Huang et al., 2015, был описан в составе современного сем. Dilar idae и от-
несен к современному же подсем. Nallachiinae (Huang et al., 2015). Позднее В. Н. Ма-
каркин выделил род Cretanallachius вместе с родом Burmopsychops Lu et al., 2016, 
ранее описанным в составе надсем. Psychopsoidea без указания семейственной при-
надлежности (Lu et al., 2016b), в особое подсем. Cretanallachiinae, также в составе 
Dilar idae (Makarkin, 2017). В этой же работе В. Н. Макаркин установил и другое 
вымершее подсемейство диларид, Cretadilarinae, отнеся к нему монотипический род 
Cretadilar Makarkin, 2017. Основным аргументом в пользу отнесения 3 этих родов к 
диларидам было строение жилок Sc и R1, которые впадают в край крыла, не сливаясь, 
а также наличие гребенчатых антенн у самцов (Huang et al., 2015; Makarkin, 2017). Но, 
как было справедливо отмечено, у самцов современных диларид антенны односто-
ронне гребенчатые (флагелломеры несут только по одному длинному выросту), тогда 
как у самцов Cretanallachiinae и Cretadilarinae антенны двусторонне гребенчатые (фла-
гелломеры несут по два выроста), так что данное сходство могло возникнуть конвер-
гентно как адаптация к феромонной коммуникации (Lu et al., 2016a). По этим сообра-
жениям некоторые авторы в дальнейшем описывали кретаналлахин в надсем. 
Psychopsoidea без отнесения к какому-то определенному семейству (Chang et al., 2018).

Вторая попытка найти для кретаналлахин место в существующей классификации 
отряда была предпринята после обнаружения в бирманском янтаре относительно 
крупнокрылых представителей данной группы, внешне похожих на каллиграмматид и 
получивших название Burmogramma liui Liu et al., 2018. Подобно «классическим» кал-
лиграмматидам, B. liui несет характерные глазчатые пятна на крыльях, длина его пе-
редних крыльев составляет 26–32 мм (Liu et al., 2018a). Это обстоятельство заставило 
авторов находки поместить B. liui вместе с остальными кретаналлахинами в сем. 
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Kalligrammat idae (Liu et al., 2018a). Всего в составе подсем. Cretanallachiinae к калли-
грамматидам было отнесено 5 родов и 8 видов (см. табл. 2). Таксономический статус 
двух монотипических родов, Cretadilar и Fiaponeura Lu et al., 2016, в целом близких к 
кретаналлахинам, но изначально описанных как Dilar idae – Cretadilarinae и Psych-
opsoidea fam. indet. соответственно, авторы данной работы оставили непроясненным.

На наш взгляд, отнесение кретаналлахин к Kalligrammat idae не более обосновано, 
чем к Dilar idae. За исключением B. liui, все кретаналлахины – это мелкие насекомые с 
длиной переднего крыла 8–12 мм, что в несколько раз меньше, чем у самых мелких 
каллиграмматид. Далее, у кретаналлахин поперечные жилки не бывают плотно распо-
ложены, что столь типично для каллиграмматид. В свою очередь, ни у одной «класси-
ческой» каллиграмматиды нет гребенчатых антенн. На наш взгляд, кретаналлахины и 
близкие к ним формы из бирманского янтаря представляют собой независимую ветвь 
сетчатокрылых и заслуживают отнесения к отдельному семейству. Глазчатые пятна и 
хоботок, скорее всего, возникли у кретаналлахин независимо от каллиграмматид как 
адаптация к сходному образу жизни.

Тем не менее, по строению ротовых частей кретаналлахины напоминают калли-
грамматид – у них также имелись две пары длинных лабиальных и максиллярных щу-
пиков, в чем согласны все исследователи (Lu et al., 2016a; Makarkin, 2017; Liu et al., 
2018a). Строение других элементов хоботка могло варьировать; кроме того, суще-
ствуют разногласия по части интерпретации этих структур. У Burmogramma liui, 
Cretanallachius magnifi cus и Oligopsychopsis groehni (Makarkin, 2017) в состав ротового 
аппарата помимо 4 щупиков входят также 4 удлиненных стилетовидных элемента 
(рис. 8, 1–3). Их интерпретируют либо как галеа и парную лигулу (Lu et al., 2016a; Liu 
et al., 2018a; Chang et al., 2018), либо как галеа и лацинии (Makarkin, 2017). 
У Fiaponeura penghiani Lu et al., 2016 наряду с двумя галеа есть только непарная ли-
гула (Lu et al., 2016a), у Oligopsychopsis penniformis Chang et al., 2018 помимо галеа 
есть два парных элемента (вероятно, лацинии), однако они гораздо короче, чем галеа. 
У других кретаналлахин строение хоботка известно хуже, но, по-видимому, все пред-
ставители данной группы обладали удлиненными ротовыми частями.

Функционирование хоботка кретаналлахин пока остается загадкой. Предполагается, 
что галеа, смыкаясь с другими удлиненными ротовыми частями, могли образовывать 
временный пищевой канал (Lu et al., 2016a), однако неясно, как именно это происхо-
дило. Известно, что у Fiaponeura в непарной лигуле прослеживается желобок, ко-
торый мог входить в состав пищевого канала (Lu et al., 2016a). У всех описанных эк-
земпляров кретаналлахин ротовые части торчат в разные стороны, не образуя подобия 
какой-либо трубки. Этот факт может свидетельствовать о том, что в прижизненном 
состоянии створки хоботка кретаналлахин были сомкнуты неплотно, будучи лишены 
каких-либо специальных запирающих структур, которые есть в хоботках современных 
чешуекрылых и других хоботковых насекомых. Тем не менее, кретаналлахины могли 
всасывать нектар и другие сладковатые выделения за счет капиллярного эффекта, как 
это делают, в частности, бабочки-парусники и белянки с искусственно разомкнутыми 
створками хоботка (Lehnert et al., 2014) или же самцы пядениц с редуцированным хо-
ботком (Grant et al., 2012). Однако отсутствие герметично замкнутого пищевого канала 
не позволяло кретаналлахинам создать перепад давления, необходимый для всасы-
вания с помощью мышечного насоса (глоточного или цибариального), что замедляло 
процесс потребления жидкой пищи и не давало возможности увеличить длину хо-
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ботка. Из всех кретаналлахин самые длинные хоботки имелись у Burmogramma liui, 
но и их длина составляла всего 3.2 мм, у остальных видов она варьировала от 0.6 до 
1.9 мм (Liu et al., 2018a, Suppl.; см. табл. 2)

Paradoxosisyrinae (Sisyr idae) – вторая по числу описанных видов группа хобот-
ковых сетчатокрылых в бирманском янтаре. К настоящему моменту известно 5 моно-
типических родов парадоксосизирин (см. табл. 2), однако, по-видимому, этим их раз-
нообразие далеко не исчерпывается. На основании строения терминалий самок 
парадоксосизирины были отнесены к сизиридам в статусе отдельного подсемейства 

Рис. 8. Длиннохоботковые Neuroptera из бирманского янтаря.
1–3 – Oligopsychopsis groehni (Makarkin, 2017) (Psychopsoidea fam. indet.: Cretanallachiinae) (1 – передние 

и задние крылья; 2, 3 – ротовые части; фото В. Н. Макаркина, реконструкция ротовых частей по: Liu et al., 
2018a, с изменениями); 4–6 – Buratina truncata Khramov, 2019 (Sisyr idae: Paradoxosisyrinae) (4 – общий вид, 

5 – ротовые части, 6 – реконструкция ротовых частей).
lc – лациния, lg – лигула, pmt – прементум, остальные обозначения как на рис. 1–6.

Масштабная линейка: 1 – 1 мм; 2–5 – 0.5 мм; 6 – 0.2 мм.
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(Makarkin, 2016). По сравнению с современными сизиридами, для парадоксосизирин 
характерно более обильное жилкование с бо́льшим числом ветвей Rs и с терминально 
ветвящимися CuP и анальными жилками (Makarkin, 2016; Khramov et al., 2019). Пара-
доксосизирины – это самые мелкие из всех хоботковых сетчатокрылых, длина их пе-
редних крыльев варьирует от 3.5 до 4.4 мм, длина хоботка – от 0.6 до 1.1 мм (см. 
табл. 2). Таким образом, по размерам они в 2–3 раза уступают кретаналлахинам, и на 
порядок – каллиграмматидам и этеограмматидам.

Личинки современных сизирид паразитируют на пресноводных губках, и вместе с 
сем. Nevrorth idae, у которых личинки также ведут водный образ жизни, сизириды рас-
сматриваются как одно из самых базальных семейств сетчатокрылых (Aspöck et al., 
2012). Напротив, кретаналлахины близки к психопсоидным сетчатокрылым, которые, 
в свою очередь, примыкают к наиболее продвинутому подотряду Myrmeleontiformia. 
Таким образом, эти две группы хоботковых сетчатокрылых занимают совершенно 
разное положение на филогенетическом древе отряда. Тем примечательнее, что и у 
кретаналлахин, и у парадоксосизирин независимо возник хоботок очень сходной кон-
струкции. А именно, как и у ряда кретаналлахин, хоботок парадоксосизирин органи-
зован в соответствии с формулой «4 + 4»: 4 длинных щупика и 4 длинных стилето-
видных элемента, которые рассматриваются как галеа и лацинии. У ряда 
па радо ксосизирин имелись также длинная игловидная лигула и удлиненный лабрум 
(последний сохранился только у Buratina truncata Khramov, 2019) (Khramov et al., 
2019).

В отличие от кретаналлахин, которые до сих пор встречались лишь с полностью де-
зинтегрированными ротовыми частями, известны экземпляры парадоксосизирин, у 
которых галеа и лацинии попарно соединены в две трубочки (рис. 8, 4–6). Предполага-
ется, что через две эти трубочки происходило всасывание жидкой пищи. Таким об-
разом, единого пищевого канала у парадоксосизирин не было. Такое строение хоботка 
заставляет вспомнить о ротовом аппарате личинок сетчатокрылых, основу которого, 
как уже говорилось выше, также составляют две сосательные трубочки, хотя и образо-
ванные из других элементов. Два независимых пищевых канала в хоботке есть также у 
мелких примитивных чешуекрылых сем. Neopseust idae (Kristensen, Nielsen, 1981). 
Чтобы при сосании трубочки в хоботке парадоксосизирин были направлены в одну 
сторону, их придерживал сверху крышевидный лабрум с загнутыми краями (Khramov 
et al., 2019). Похожую роль лабрум играет и в ротовом аппарате личинок Coniopteryg-
idae. Из-за того, что у парадоксосизирин, как и у кретаналлахин, вероятно, не было 
специальных «застежек», соединяющих створки хоботка, трубочки при попадании в 
смолу легко разваливались на две половинки (галеа и лацинию). Хоботок с такими 
торчащими в разные стороны ротовыми элементами виден у Sidorchukatia gracilis 
Khramov, 2019, а у Protosiphoniella anthophila Khramov, 2019 в собранном виде сохра-
нилась одна из трубочек хоботка, тогда как другая разъехалась почти до основания. 
Принимая во внимание слабую консолидированность хоботка, можно предположить, 
что парадоксосизирины, подобно кретаналлахинам, всасывали жидкость за счет ка-
пиллярного эффекта, а не за счет работы мышечного насоса.

Высказывалось предположение, что парадоксосизирины могли использовать свой 
хоботок не только для нектарофагии, но и для кровососания или энтомофагии, причем 
роль колющего стилета отводилась игловидной лигуле (Makarkin, 2016). Эта точка 
зрения, однако, была оспорена на том основании, что в хоботке у парадоксосизирин 
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отсутствует внешний поддерживающий чехол, который бы предотвращал изгибание 
колющего стилета при прокалывании, в то время как такой чехол есть у комаров сем. 
Culic idae, полужесткокрылых и других насекомых с настоящим колюще-сосущим хо-
ботком. Стилетовидные лацинии и галеа парадоксосизирин, хотя их вершина кажется 
заостренной, также не могли использоваться для прокалывания, поскольку по всей 
длине были покрыты щетинками, отходящими почти под прямым углом. Такие ще-
тинки, очевидно, препятствовали бы проникновению стилетов в плотный субстрат, 
поэтому нектарофагия представляется единственно возможной опцией для парадоксо-
сизирин (Khramov et al., 2019). Хотя никто не проводил точных подсчетов, складыва-
ется впечатление, что по обилию находок парадоксосизирины занимают второе место 
среди сетчатокрылых в бирманском янтаре после Beroth idae, в коллекциях хранятся 
десятки этих насекомых (Yang et al., 2018). Благодаря своей многочисленности пара-
доксосизирины могли играть важную роль в опылении растений.

Итак, палеонтологическая летопись свидетельствует о том, что эпоха хоботковых 
сетчатокрылых продлилась по меньшей мере 65 млн лет, с середины юры до середины 
мела. За это время сосущий хоботок у сетчатокрылых независимо возникал трижды: 
один раз у общего предка Kalligrammat idae и Aeotheogrammat idae, один раз у 
Cretanallachiinae (Psychopsoidea fam. indet.) и близких к ним видов, и один раз 
у Paradoxosisyrinae (Sisyr idae). Во всех трех случаях общий план строения ротового 
аппарата хоботковых сетчатокрылых был примерно одинаков – его неотъемлемыми 
составляющими были, во-первых, максиллярные и лабиальные щупики, по длине пре-
восходящие хоботок или равные ему, и, во-вторых, удлиненные стилетовидные эле-
менты, исполнявшие функцию всасывания (хоботок в собственном смысле слова). 
В то же время состав и способ соединения стилетовидных элементов существенно 
варьировали как от семейства к семейству, так и в их пределах.

Особенно примечателен тот факт, что у хоботковых сетчатокрылых были одинаково 
хорошо развиты обе пары щупиков, тогда как у конвергентно сходных с ними хобот-
ковых чешуекрылых в строении щупиков наблюдается резкая асимметрия. А именно, 
у зубатых молей сем. Micropterig idae длинные максиллярные щупики участвуют в 
сборе пыльцы (Krenn et al., 2005), однако у хоботковых чешуекрылых, к питанию 
жидкой пищей, они демонстрирует тенденцию к сильной редукции, за исключением 
юкковых молей, которые используют вторично удлиненные максиллярные щупики 
для переноса пыльцы в рамках облигатного опылительного симбиоза. Напротив, лаби-
альные щупики у хоботковых чешуекрылых остаются более или менее развитыми и 
играют сенсорную роль (Krenn, 2010). Остается неясным, почему хоботковые сетчато-
крылые не пошли по этому же пути, ведь для хеморецепции и осязания им наверняка 
хватило бы одной пары щупиков. Возможно, обе пары щупиков хоботковых сетчато-
крылых в равной степени избежали редукции потому, что у них было какое-то допол-
нительное, неизвестное нам назначение. Нельзя исключать, что они функционировали 
как поддерживающие структуры, не давая стилетовидным элементам разъезжаться в 
стороны.

Нет никаких серьезных оснований полагать, что хоботковые сетчатокрылые исполь-
зовали ротовые части для чего-либо помимо нектарофагии. Отсутствие мандибул де-
лало невозможным для них питание твердой пищей. Кровососание, хищничество и 
питание соками растений также можно заведомо исключить, так как рыхлый, слабо 
интегрированный хоботок сетчатокрылых не подходил для прокалывания. Кроме того, 
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большинство хоботковых сетчатокрылых имело широкие крылья, явно не предназна-
ченные для маневренного полета и преследования добычи; наличие глазчатых пятен 
на крыльях у некоторых каллиграмматид и кретаналлахин говорит о том, что они по-
лагались на пассивную защиту и могли, подобно современным чешуекрылым, надолго 
задерживаться на репродуктивных органах растений в дневное время. Как уже говори-
лось, длина ротовых частей каллиграмматид и этеограмматид при крупных размерах 
тела была непропорционально маленькой. Мезозойские мухи и скорпионницы с хо-
ботками сопоставимой длины, но гораздо более миниатюрным телом и крыльями 
могли легче добираться до репродуктивных органов растений, скрытых в густых за-
рослях.

Прямые свидетельства пищевого поведения хоботковых сетчатокрылых отсут-
ствуют, если не считать пыльцы хейролепидиевых Classopollis, обнаруженной рядом 
со щупиками Meioneurites spectabilis из Каратау (Labandeira et al., 2016). Однако в 
данном местонахождении эта пыльца широко рассеяна по поверхности породы, так 
что ее связь с отпечатком каллиграмматиды, по всей видимости, случайна. Тем не 
менее, поскольку каллиграмматиды и этеограмматиды возникли в юрском периоде, за-
долго до появления цветковых растений, можно с уверенностью сказать, что первона-
чально они были связаны с голосеменными растениями, такими как беннеттитовые и 
кейтониевые (Labandeira et al., 2016), и могли сохранять с ними тесную связь вплоть 
до своего исчезновения в середине мелового периода.

С кретаналлахинами и парадоксосизиринами ситуация менее ясная – поскольку их 
появление в палеонтологической летописи пришлось на период радиации покрытосе-
менных, они могли с самого начала питаться нектаром из цветков с мелким венчиком, 
тогда как глубоко расположенные источники нектара для них были недоступны 
(Makarkin, 2016; Khramov et al., 2019). Но нельзя исключать, что они, подобно калли-
грамматидам, посещали голосеменные растения. Неизвестно также, почему находки 
кретаналлахин и парадоксосизирин ограничиваются бирманским янтарем. С одной 
стороны, эти две группы могли пережить стремительный всплеск разнообразия (на-
пример, в связи с появлением цветковых) и столь же стремительный упадок, так что 
ограниченность их палеонтологической летописи объясняется кратковременностью 
их существования. С другой стороны, кретаналлахины и парадоксосизирины могли 
быть специфическим продуктом островной изоляции, в условиях которой, как предпо-
лагается, формировалась энтомофауна бирманского янтаря (Zhang et al., 2018; 
Westerweel et al., 2019), так что отсутствие данных сетчатокрылых в других местона-
хождениях может говорить об ограниченности их ареала. Если к середине мела 
прежние хоботковые сетчатокрылые в лице каллиграмматид уже вымерли на большой 
земле под давлением внешних факторов, таких как экспансия цветковых и вытеснение 
голосеменных, то крупные острова все еще оставались тем местом, где сетчатокрылые 
могли какое-то время позволить себе «экспериментировать» с хоботками.

IV. Diptera

Двукрылые – один из самых крупных отрядов насекомых с полным превращением, 
насчитывающий более 150 рецентных семейств и 160 000 видов (Pape et al., 2011; 
Lambkin et al., 2013; система отряда здесь и далее в целом принята по: Wiegmann, 
Yeates, 2017). Самые древние двукрылые найдены в начале среднего триаса; триа-
совые находки очень малочисленны, но уже в триасе этот отряд был распространен 
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всесветно, а в юре начинает занимать важное (часто – доминирующее) место в ком-
плексах ископаемых насекомых (Калугина, Ковалев, 1985; Blagoderov et al., 2002). 
Одно из важнейших приобретений Diptera – видоизмененный ротовой аппарат имаго, 
в котором, если говорить о базовой комплектации Nematocera и низших Brachycera, 
сохраняется только одна из двух максиллярных лопастей – лациния, лабрум участвует 
в образовании пищевого канала, а лабиум превращается в чехол для парных ротовых 
частей и гипофаринкса, тогда как лабиальные щупики трансформируются в лабел-
лумы (Crampton, 1942; Wood, Borkent, 1989). Как уже было сказано, потеря одной из 
лопастей максиллы одновременно с преобразованием лабрума и лабиума происходят 
и у скорпионниц сем. Nannochorist idae (Crampton, 1942; Beutel, Baum, 2008). Ис-
ходным для двукрылых считается подобный сосущий ротовой аппарат, в котором ци-
бариальный и глоточный насосы сочетаются с подвижными лабеллумами, которые 
втягивают жидкости в основном за счет капиллярного эффекта.

Хоботок двукрылых может служить для всасывания воды, продуктов разложения 
органических веществ, предварительно растворенных слюной твердых веществ, тка-
невых жидкостей животных, медвяной пади, различных растительных выделений и, 
наконец, цветочного нектара. Многие антофильные двукрылые питаются исключи-
тельно или преимущественно нектаром как высококалорийным источником угле-
водов. Больше половины рецентных семейств Nematocera и низших Brachycera вклю-
чают антофилов и нектарофагов. Многочисленные примеры нектарофагии известны и 
среди Cyclorrhapha, и именно высшие мухи – самые известные опылители, хотя доля 
семейств, включающих нектарофагов, среди них гораздо ниже (менее 20 %) (Kevan, 
Baker, 1983; Larson et al., 2001; Woodcock et al., 2014). Помимо нектара в рацион анто-
фильных двукрылых может входить пыльца. Иногда двукрылые прокалывают и выса-
сывают отдельные пыльцевые зерна, как некоторые Ceratopogon idae, но обычно по-
глощают их целиком (Bombyli idae, некоторые Syrph idae и др.).

Двукрылые стоят на втором месте после пчел как по числу опыляемых ими видов 
растений (Ollerton, 2017), так и по объему переносимой пыльцы (Willmer et al., 2017). 
Например, на двукрылых приходится 67 % от общего числа всех насекомых, посеща-
ющих цветы на английских сельхозугодиях (Orford et al., 2015). Хотя по численности 
двукрылые обычно превосходят пчел, они считаются менее эффективными опылите-
лями. Там же, где пчел мало или нет вовсе из-за экстремальных климатических 
усло вий, роль Diptera в опылении особенно важна, как это наблюдается в высокой 
Арктике, холодных высокогорьях чилийских Анд или альпийских лугах Новой Зе-
ландии (Kevan, 1972; Primack, 1978; Arroyo et al., 1982). Среди двукрылых наиболее 
важными нектарофагами и опылителями считаются мухи сем. Syrph idae, за ними сле-
дуют Bombyli idae и Muscoidea (Larson et al., 2001), но таксономическое разнообразие 
нектарофагов и опылителей не ограничивается этими хорошо известными примерами. 
Мокрецы (сем. Ceratopogon idae) опыляют плантации таких тропических культур, как 
какао, гевея и авокадо (de Meillon, Wirth, 1991; Arnold et al., 2019). В умеренных и суб-
тропических районах грибные комары сем. Mycetophil idae и Sciar idae эффективно 
опыляют лесные миофильные цветковые растения по крайней мере 8 семейств (Mesler 
et al., 1980; Mochizuki, Kawakita, 2018).

Ротовые части у большинства антофильных двукрылых относительно короткие, по-
этому эти насекомые чаще ограничиваются посещением цветков с открытым или c 
коротким трубчатым венчиком. Мелкие двукрылые в поисках скрытого нектара могут 
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проникать также в сложно устроенные цветки Orchidaceae и цветки-ловушки 
Apocynaceae, Araceae и Aristolochiaceae (Kevan, Baker, 1983; Vogel, Martens, 2000; 
Larson et al., 2001; Ollerton et al., 2009). Нередко для извлечения труднодоступного не-
ктара двукрылые используют удлиненные ротовые части. Самым ярким примером 
такой специализации служат некоторые Acrocer idae, Nemestrin idae и Taban idae, чьи хо-
ботки могут в несколько раз превосходить по длине тело. В одном из часто цитиру-
емых обзоров утверждается, что виды с удлиненным ротовым аппаратом есть в 20 се-
мействах антофильных двукрылых (Gilbert, Jervis, 1998), однако по нашим подсчетам 
таких семейств не менее 30; за исключением Rhagion idae, все эти неучтенные Ф. Гил-
бертом и М. Джервисом семейства относятся к Nematocera. Ранг семейств давно 
принят для 5 из них (Limoni idae, Tanyder idae, Blepharicer idae, Ceratopogon idae и 
Cecidomyi idae), а остальные повышены до ранга семейства относительно недавно 
(Pedici idae, Keroplat idae, Lygistorrhin idae, группа Heterotricha).

Далее мы подробно остановимся только на длиннохоботковых семействах дву-
крылых, отследив время появления в палеонтологической летописи находок их пред-
ставителей с сохранившимся хоботком. При таком подходе вне рассмотрения оказыва-
ются многие несомненные нектарофаги с короткими ротовыми частями, хотя для 
некоторых из них существуют ископаемые свидетельства участия в опылении. На-
пример, в бирманском янтаре обнаружено бибиономорфное двукрылое Cascoplecia 
Poinar, 2010 (перенесено в Bibion idae: Pape et al., 2011), на лапках которого найдены 
два типа пыльцы (Poinar, 2010); правда, пока остается непонятным, относится ли она к 
голо- или к покрытосеменным (Grimaldi et al., 2019).

Nematocera – одна из самых недооцененных групп нектарофагов. К примеру, в не-
давней обширной сводке при обзоре длиннохоботковых двукрылых, сосущих жид-
кости, обсуждаются исключительно Brachycera, а из комаров упомянуты лишь Culic-
idae (Krenn, 2019: Table 3.4). Поэтому мы рассмотрим палеонтологическую летопись 
всех семейств Nematocera, включающих длиннохоботковые виды, даже если такие 
виды не найдены в ископаемом состоянии. Из Brachycera мы сосредоточимся только 
на семействах, для которых известны ископаемые представители с сохранившимся 
длинным хоботком, бегло упомянув также Syrph idae и антофильных Schizophora в 
связи с важностью этих групп. Такие семейства низших Brachycera, как Apiocer idae, 
Myd idae и Vermileon idae, включающие длиннохоботковых нектарофагов, останутся за 
пределами настоящего обзора по причине отсутствия в палеонтологической летописи 
их представителей с длинными хоботками.

Длинный хоботок у двукрылых не всегда следует расценивать как указание на нек-
тарофагию, поскольку этот орган часто служит также для хищничества или кровосо-
сания (известны и более экзотические варианты, например, у кулицид и галлиц – пи-
тание жидкостью, отрыгиваемой муравьями). Проблема интерпретации приобретает 
особую остроту, когда ископаемый вид относится к тем группам двукрылых, в ко-
торых в настоящее время эти типы питания практикуются в различных сочетаниях, 
как в случае Culic idae, Ceratopogon idae, Taban idae, Empid idae и др. На исключи-
тельную нектарофагию у Nematocera и низших Brachycera указывают лишь отсут-
ствие или заметная редукция мандибул, хотя наличие функциональных мандибул не 
препятствует потреблению нектара в дополнение к другим видам пищи (Nagatomi, 
Soroida, 1985). На палеонтологическом материале, разумеется, невозможно ни дока-
зать, ни опровергнуть подобное совместительство. Cостав и тонкое строение ротовых 
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частей, необходимые для реконструкции пищевого поведения, далеко не всегда разли-
чимы даже на янтарных инклюзах (Лукашевич, Мостовский, 2003). Иногда жесткие 
мандибулярные стилеты у ископаемых экземпляров все же видны, что позволяет отли-
чить длиннохоботковых хищников и кровососов, возможно, примешивавших к своей 
диете нектар, от чистых нектарофагов.

1. Nematocera

Удлинение ротового аппарата у Nematocera может достигаться двумя принципи-
ально разными путями (Crampton, 1942).

1. Удлиняется клипеус (часть головной капсулы) и, сливаясь с геной и связанными 
головными склеритами, образует неподвижную склеротизованную трубку – рострум, 
а собственно ротовые части располагаются на вершине рострума и остаются корот-
кими (Elephantomyia, Limoni idae; Gnoriste, Mycetophil idae).

2. Клипеус сравнительно короткий, а удлиняются сами ротовые части – либо боль-
шинство элементов более или менее равномерно (Anopheles, Culic idae), либо удлиня-
ются только лабеллумы, далеко заходя за вершину лабрума (Geranomyia, Limoni idae; 
Neocurupira, Blepharicer idae).

У Nematocera оба варианта могут встречаться в пределах одного семейства (табл. 3), 
различаясь даже на ископаемом материале благодаря максиллярным щупикам, осно-
вание которых расположено у вершины клипеуса и маркирует начало собственно ро-
товых частей.

Limoni idae – единственное современное семейство комаров, известное из самого 
древнего местонахождения двукрылых Вогезы во Франции (средний триас; 
Lukashevich, Ribeiro, 2019). Это одно из самых крупных семейств Nematocera, включа-
ющее почти 11 000 видов (Pape et al., 2011) и имеющее всесветное распространение. 
Лимонииды были широко распространены уже в триасе: они известны не только из 
Европы, но и из Азии и Северной Америки (Shcherbakov et al., 1995; Blagoderov et al., 
2007).

Многие долгоножки – афаги, среди них есть также антофилы и, вероятно, нектаро-
фаги, однако удлиненные хоботки в этом огромном семействе известны всего у 4 ре-
центных родов, хотя некоторые из них относятся к самым крупным. Встречаются оба 
варианта удлинения: у Helius Lepeletier et Serville, 1828, Elephantomyia Osten Sacken, 
1860 и Toxorhina Loew, 1850 развит длинный рострум, а у Geranomyia Haliday, 1933 уд-
линены сами ротовые части с довольно длинными гипофаринксом, лабрумом и лаби-
умом, а очень длинные лабеллумы далеко выдаются за вершину всех остальных ро-
товых частей (табл. 3), при этом, как и во всем семействе, ни мандибул, ни лациний 
нет. Все 3 рода с рострумом известны из эоценового балтийского янтаря (Geranomyia 
не обнаружен; табл. 4), а вся «длинноносая четверка» найдена в миоценовом домини-
канском янтаре (Podenas, Poinar, 2001; Kopeć et al., 2016). Geranomyia относится к 
подсем. Limoniinae, а 3 рода с рострумом многие авторы считают близкородствен-
ными, но объединяют их в группы разного ранга в разных подсемействах (Савченко, 
1983; Ribeiro, Amorim, 2002; Ribeiro, 2008) вплоть до выделения подсем. 
Elephantomyiinae (Petersen et al., 2010). Вероятно, эти два типа ротовых аппаратов 
сформировались независимо друг от друга.
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Helius – космополитный род, включающий более 230 рецентных видов (здесь и 
ниже видовой состав родов долгоножек принят по: Oosterbroek, 2020). Мало какой 
ныне живущий род может похвастаться настолько богатой палеонтологической лето-
писью. Еще в середине XIX в. первый вымерший вид Helius был описан из эоценового 
балтийского янтаря (Loew, 1850), из которого к настоящему времени известно 9 видов 
(Kania, 2014), а всего из кайнозойских местонахождений Евразии и Северной Аме-
рики описано уже 22 вида этого рода (Podenas, 2002; Podenas, Poinar, 2012; Wu et al., 
2019; Krzemiński et al., 2019). Род известен с раннего мела и уже в мезозое он был ши-
роко распространен (Rayner, Waters, 1990; Ribeiro, 2002; Kania et al., 2018). Вымершие 
виды Helius, как и рецентные, заметно различаются по длине ротового аппарата (Kania 
et al., 2016): он может быть длинным, в 3–5 раз длиннее головы (H. fossils Kania, 2014), 
или коротким, вдвое короче головы (H. krzeminskii Ribeiro, 2002). В мезозое самый 
длинный относительно тела рострум описан у раннемелового H. ewa Krzemiński et al., 
2014 (достигает трети длины тела: рис. 9, 1; см. табл. 4), но из того же ливанского ян-
таря известен другой вид, чей рострум не длиннее головы (Kania et al., 2013; 
Krzemiński et al., 2014). Среди долгоножек это единственный длиннохоботковый род, 
существовавший уже в мезозое, а среди Nematocera – единственный мезозойский нек-
тарофаг с длинным хоботком, известный с раннего мела, для которого можно исклю-
чить кровососание и хищничество из-за наличия рострума, неизвестного при таком 
способе питании, и в связи с отсутствием мандибул у рецентных видов.

Elephantomyia – широко распространенный род, включает около 130 рецентных 
видов. У рода один из самых длинных рострумов среди лимониид: и у рецентных, и у 
вымерших видов рострум может быть длиннее головы в 6–10 раз и даже длиннее тела 
(Alexander, 1931; Zhang et al., 2015; см. табл. 4). Относительно длинный рострум 
встречается и у мелких, и у крупных видов: у E. baltica Alexander, 1931 рострум 
длиной 8.5 мм равен по длине крылу, а у E. grata Podenas, Poinar, 2001 трехмиллиме-
тровый рострум равен по длине телу (Kopeć et al., 2016; рис. 9, 2). Род слабо пред-
ставлен в ископаемой летописи: хотя 3 первых вымерших вида были описаны еще в 
середине XIX в. из балтийского янтаря (рис. 9, 3), в котором Elephantomyia довольно 
часто встречается, сейчас известны всего 7 видов и все – из кайнозойских янтарей: 
6 из балтийского и 1 из доминиканского (Podenas, Poinar, 2001; Kania, 2015a).

Род Toxorhina включает около 150 рецентных видов, у которых рострум нередко до-
стигает длины тела. Именно этот род (в статье Р. Сингера ошибочно указан как 
Leptotarsus) не только является нектарофагом, но участвует в сложном процессе опы-
ления орхидеи Habenaia parvifl ora в Бразилии наряду с бабочками-огневками (сем. 
Pyral idae; Singer, 2001). Род известен с кайнозоя, самый древний вид Toxorhina 
(Ceratocheilus) eridana (Meunier, 1917) описан из балтийского янтаря, его рострум 
примерно равен по длине брюшку (Alexander, 1931), как и у Toxorhina (Ceratocheilus) 
mexicana Kopeć et al., 2016.

Geranomyia – один из самых крупных космополитных родов, включает около 350 ре-
центных видов; хоботок может быть и коротким, но часто достигает половины длины 
тела (Hancock, 2011; Lantsov, 2015). Geranomyia – обычный нектарофаг на цветках с 
трубчатым венчиком, часто встречается на сложноцветных. Вымершие представители 
очень редки и ограничены кайнозоем, самый древний – G. euchara Podenas et Poinar, 
2001 описан из доминиканского янтаря по единственному самцу. Это единственный 
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Рис. 9. Длиннохоботковые Tipulomorpha и Psychodomorpha (Diptera) из янтарей.
1 – Helius ewa Krzemiński et al., 2014 (Limoni idae), ливанский янтарь, нижний мел; фото И. Кани; 

2 – Elephantomyia grata Podenas et Poinar, 2001 (Limoni idae), доминиканский янтарь, миоцен; фото 
И. Кани; 3 – E. longirostris (Loew, 1851) (Limoni idae), балтийский янтарь, эоцен; фото И. Кани; 

4 – Trentepohlia (Onutia) damzeni Podenas, 2003 (Limoni idae), балтийский янтарь, эоцен; фото С. Поденаса; 
5 – Macrochile spectrum Loew, 1850 (Tanyder idae), балтийский янтарь, эоцен; фото В. Вихарда.

la – лабеллум, r – рострум, остальные обозначения как на рис. 1–6.
Стрелка указывает на границу лабрума.
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вид рода, к настоящему времени описанный из янтарей; известны еще две находки в 
олигоцене и миоцене Европы (Evenhuis, 2020).

Особняком стоит Trentepohlia Bigot, 1854 – крупный космополитный род, объединя-
ющий около 300 рецентных видов. Удлиненный хоботок не характерен для этого рода. 
У единственного мезозойского вида, T. (Paramongoma) dzeura Podenas et Poinar, 2009 
(бирманский янтарь), как и у остальных 10 вымерших кайнозойских видов из ре-
центных подродов, ротовые части короткие или не сохранились (Podenas, Poinar, 1999, 
2001, 2009; Podenas, 2005; Kania, 2015b; Krzemiński et al., 2019; Ngô-Muller et al., 2019). 
Но у одного вида, T. (Onutia) damzeni Podenas, 2003 (балтийский янтарь) из вымер-
шего подрода удлиненные ротовые части у обоих полов (Podenas, 2003, 2005); это 
редкий пример наличия хоботка в таксоне родовой группы, у современных представи-
телей которого его нет. Строение ротовых частей сходно с таковым у Geranomyia 
(рис. 9, 4): вытянутый клипеус сочетается с вытянутым лабиумом с длинными лабел-
лумами, но лабрум заметно короче, а ротовой аппарат оказывается в два раза длиннее 
головы – подобное соотношение неизвестно нам у рецентных видов этого рода.

Странно, что при таком обилии и разнообразии специализированных рецентных не-
ктарофагов до сих пор неизвестны представители каких-либо вымерших родов долго-
ножек с длинным хоботком.

Pedici idae – небольшое семейство долгоножек, известное с середины юры 
(Lukashevich, 2009). Только один рецентный род Ornithodes Coquillett, 1900 с двумя 
видами имеет удлиненный ротовой аппарат (Coquillett, 1900), причем длинный ро-
струм (в 1.5 раза длиннее головы) обнаружен лишь у типового вида. В ископаемом 
состоянии ни Ornithodes, ни какие-либо другие педицииды с рострумом не обнару-
жены (Alexander, 1931; Podenas, 2001; Gao et al., 2015; Лукашевич, 2020).

Tanyder idae – небольшое реликтовое семейство, насчитывающее в современной 
фауне всего полсотни видов (Eskov, Lukashevich, 2015). По многим признакам семей-
ство считается одним из самых примитивных в отряде, однако из триасовых отло-
жений до сих пор неизвестно, первые находки – из ранней юры (Ansorge, 1994).

Прямых наблюдений за питанием танидерид до сих пор нет, но для некоторых со-
временных родов можно уверенно предполагать нектарофагию на основании особен-
ностей строения удлиненного ротового аппарата с сильно редуцированными или утра-
ченными мандибулами (Е. Л., личные данные). Известны оба типа удлинения 
(см. табл. 3): длинный склеротизованный рострум и короткие собственно ротовые 
части у южноафриканского эндемика Peringueyomyina Alexander, 1921 (Alexander, 
1927) или равномерно удлиненные ротовые части и заметный клипеус у австралий-
ского Eutanyderus Alexander, 1928. Эти роды принадлежат к разным подсемействам, 
Nannotanyderinae и Tanyderinae, которые известны из мезозоя, однако рострум у 
вымерших танидерид пока не обнаружен, несмотря на довольно многочисленные на-
ходки. Второй вариант с удлиненными ротовыми частями известен в палеонтологиче-
ской летописи давно: у первой описанной танидериды из балтийского янтаря, 
Macrochile spectrum Loew, 1850, хорошо развитый клипеус примерно равен по длине 
голове, а сами равномерно удлиненные ротовые части могут быть в два раза длиннее 
головы (Crampton, 1926: fi g. 3; Alexander, 1931: fi g. 1; Wichard et al., 2009: fi g. 10.09; 
рис. 9, 5). Подобный ротовой аппарат известен у Eutanyderus и предполагает нектаро-
фагию. Промеры ротовых частей балтийских танидерид были сделаны только Ч. Алек-
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сандером для M. spectrum, но, судя по опубликованным иллюстрациям и личным на-
блюдениям, у M. hornei Krzemiński et al., 2013 ротовой аппарат тоже сильно удлинен 
(Krzemiński et al., 2013: fi g. 13), а у Podemacrochile baltica (Podenas, 1997) он нена-
много длиннее головы (Podenas, 1997: fi g. 1).

Удлиненные ротовые части, заметно превышающие по длине голову, встречаются у 
мезозойских родов танидерид не позже средней юры, например, у нескольких азиат-
ских видов Praemacrochile Kalugina, 1985 (Калугина, Ковалев, 1985, рис. 2; 
Lukashevich, Krzemiński, 2009: fi gs.1 A; 4 B, F, G; Dong et al., 2015: fi gs. 7, 8; см. табл. 4). 
Самый древний вид с удлиненнным хоботком, P. stackelbergi Kalugina, 1985, описан из 
ранней или средней юры Сибири (Калугина, Ковалев, 1985), и это первая находка хо-
ботка у двукрылых. Отсутствие данных о тонком строении этих хоботков не позволяет 
делать выводы о питании юрских танидерид. Только в отношении Dachochile Poinar 
et Brown, 2004 из мелового бирмита есть некоторая определенность: судя по фото 
(ни промеров, ни рисунков нет), у самок ротовые части немного длиннее головы 
(у самцов – короче), с зазубренными мандибулами (Poinar, Brown, 2004, 2006: fi g. 5). 
Для этого рода логично предположить кровососание или хищничество (очень редкий 
вариант среди Nematocera) как основной тип питания, а не потребление свободных 
жидкостей, одним из вариантов которого является нектарофагия. По аналогии с мо-
скитами можно предполагать у мезозойских танидерид только комбинированное пи-
тание, причем источником углеводов могла быть и медвяная падь, а специализацию к 
нектарофагии можно реконструировать лишь у кайнозойских танидерид.

Psychod idae известны с ранней юры (Ansorge, 1994). Эти близкие родственники та-
нидерид оказались гораздо более успешными и широко распространенными – в совре-
менной фауне их более 3000 видов (Pape et al., 2011). Удлиненные ротовые части с хо-
рошо развитыми стилетами известны у москитов (подсем. Phlebotominae) (Quate, 
Vockeroth, 1981). Эти печально знаменитые кровососы позвоночных, например 
Phlebotomus papatasi (Scopoli, 1786) и Lutzomyia longipalpis (Lutz, Neiva, 1912), могут 
протыкать и высасывать зеленые части растений, а также дополнительно питаться и 
медвяной падью, и нектаром цветов из разных семейств, проявляя при этом избира-
тельность (Petts et al., 1997; Müller et al., 2011). Найти сведения об исключительной 
нектарофагии у каких-либо родов с удлиненным хоботком не удалось. Вероятно, не 
является кровососом типовой род подсем. Horaiellinae с длинным хоботком (Tonnoir, 
1933; Curler, Priyadarsanan, 2015), но данных о питании представителей этого рода нет, 
а по длинным мандибулам и укороченным максиллам у самок Horaiella Tonnoir, 
1933 можно предположить хищничество на насекомых. Horaiellinae обнаружены в 
мелу, у самцов обоих видов из бирманского янтаря ротовые части короткие, самки их 
неизвестны (Curler et al., 2019).

Phlebotominae неплохо представлены в палеонтологической летописи. Род Lutzomyia 
França, 1924 известен с миоцена, представители рода разнообразны и многочисленны 
в доминиканском и мексиканском янтарях, их ротовые части вместе с клипеусом бы-
вают в два раза длиннее головы, длинные мандибулы хорошо развиты, исключительно 
у самок отмечено гранулированное содержимое желудков, а в качестве сининклюзов 
обнаружена шерсть млекопитающих, так что кровососание на млекопитающих, по 
крайней мере, у нескольких видов, несомненно (Peñalver, Grimaldi, 2006; Ibáñez-Bernal 
et al., 2014). Род Phlebotomus Rondani et Berté, 1840 известен с середины мела, ротовые 
части вида из бирманского янтаря примерно равны по длине голове, а ротовые части 
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других меловых родов Phlebotominae бывают и короче, и длиннее головы (Hennig, 
1972; Poinar, 2004; Ain Malak et al., 2013; Stebner et al., 2015).

С раннего мела и в других подсемействах психодид известны хоботки, примерно 
равные по длине голове, а именно среди мелового подсем. Datziinae и у вымерших 
родов неясной систематической принадлежности (Azar et al., 1999, 2003, 2007; Stebner 
et al., 2015; см. табл. 4). Часто у этих меловых инклюзов видны мандибулы, поэтому 
для них реконструируется кровососание, но комбинированное питание исключать 
нельзя.

Blepharicer idae обнаруживаются с середины юры (Lukashevich et al., 2006), однако 
ископаемые находки чрезвычайно редки. Известно всего 30 современных родов, ро-
товые части их представителей редуцированы или хорошо развиты: самки многих 
видов с длинными зазубренными мандибулами хищничают, высасывая гемолимфу 
других насекомых, способ питания самцов и самок без мандибул неизвестен, но пред-
полагается афагия либо нектарофагия (Courtney, 2017). У вероятных нектарофагов 
встречаются два варианта удлинения собственно ротовых частей (см. табл. 3). В трибе 
Paltostomini (Blepharicerinae) в пределах одного рода Paltostoma Schiner, 1866 обнару-
жены удивительно разнообразные, но всегда равномерно удлиненные ротовые части: с 
выраженным половым диморфизмом или без него, с мандибулами и без них, чаще 
длинные, но иногда короткие (Edwards, 1929; Stuckenberg, 2004). В другой трибе этого 
же подсемейства Apistomyiini лишь лабиум сильно удлинен за счет лабеллумов (в не-
сколько раз длиннее головы), лабрум гораздо короче лабиума, максиллы очень ко-
роткие (Crampton, 1942: fi g. 3d; Stuckenberg, 2004). Мандибулы обычно отсутствуют, 
но обнаружены у некоторых родов; склеротизация их всегда ослаблена, и размеры 
обычно уменьшены (Zwick, 1998). Кажется, опубликовано лишь одно наблюдение за 
питанием имаго Apistomyiini – типовой вид Apistomyia elegans Bigot, 1862 не раз на-
блюдали на цветах (в интернете можно найти множество фотографий этого европей-
ского вида на дуднике), но, вероятно, триба полностью состоит из нектарофагов, судя 
по удлиненным лабеллумам с густой сетью псевдотрахей, приспособленных для ка-
пиллярного втягивания жидкостей (Zwick, 1998). Ископаемых находок Paltostomini и 
Apistomyiini пока нет.

Ни у одной из 4 мезозойских блефарицерид удлиненные ротовые части не обнару-
жены (Lukashevich, Shcherbakov, 1997; Lukashevich et al., 2006; Zhang, Lukashevich, 
2007), напротив, есть свидетельства хищного образа жизни: типичный «хищный» 
клюв, пучок щетинок на вздутом основании последнего членика лапки (calcipala) и 
зазубренные коготки. Не описанный формально комар из бирманского янтаря (Grimaldi 
et al., 2002: fi g. 35b), судя по фотографии, может относиться к хищному роду Philorus 
Kellogg, 1903 (Blepharicerini; Zhang, Lukashevich, 2007). Достоверные находки ископа-
емых блефарицерид кайнозойского возраста отсутствуют.

Culic idae – это, вероятно, самое известное семейство Nematocera с длинным хо-
ботком, включающее почти 3600 ныне живущих видов (Harbach, 2020). В мезозое се-
мейство появилось поздно, в середине мела, и мезозойские находки очень редки, опи-
саны всего 3 монотипических рода по 4 инклюзам из бирманского и канадского 
янтарей (Poinar et al., 2000; Borkent, Grimaldi, 2004, 2016; Poinar et al., 2019). У ме-
ловых кулицид хоботки короткие по меркам семейства, по крайней мере, у 2 из 3 родов 
(см. табл. 4; рис. 10, 1). У Burmaculex Borkent et Grimaldi 2004 и Priscoculex Poinar 
et al., 2019 из бирманского янтаря хоботок удлинен незначительно (примерно в 2 раза 
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длинее головы), лабеллумы короткие, мандибулы не видны. У Paleoculicis Poinar et al., 
2000 из канадского янтаря строение и длина хоботка неизвестны из-за неполной со-
хранности единственного инклюза.

Кайнозойских находок заметно больше: известно около 3 десятков ископаемых ку-
лицид этого возраста, относящихся как к вымершим, так и к рецентным родам 
(Edwards, 1923; Szadziewski, 1998; Solórzano Kraemer, 2007; Szadziewski, Gilka, 2011; 
Harbach, Greenwalt, 2012; Krzemiński et al., 2019; Szadziewski et al., 2019c). Хоботки 
кайнозойских видов очень длинные, типичные кулицидные, обычно в 3.5–5 раз 
длиннее головы (см. табл. 4) и состоят из равномерно удлиненных ротовых частей.

Неоднократно сообщалось, что кровососущие Culic idae обоих полов посещают ре-
продуктивные органы покрытосеменных для питания, причем диапазон растений 
очень широк, а форма цветков не имеет решающего значения. Комары были замечены 
на цветах 17 семейств растений, включая орхидеи (Grimstad, deFoliart, 1974; 
Magnarelli, 1983; Woodcock et al., 2014). Так, в опылении бореальной орхидеи 
Platanthera obtusata участвуют комары Ochlerotatus communis (De Geer, 1776) и 
O. canadensis (Theobald, 1901) (Thien, 1969) – широко распространенные массовые 
виды, активные кровососы позвоночных. Нектарофагия самок – постоянное допол-
нение к белковому питанию, но нельзя исключить и временное или даже постоянное 
замещение кровососания в определенные периоды или на определенных территориях. 
В любом случае, очевидно, что типичный кулицидный ротовой аппарат хорошо при-
способлен и для кровососания, и для нектарофагии.

Toxorhynchites Theobald, 1901 – единственный рецентный род из обнаруженных в 
кайнозое, самки которого не пьют кровь, а оба пола сосут нектар и другие сахаристые 
выделения растений. Прямых наблюдений за питанием немного, но самки разных 
видов отмечены на цветках Apiaceae, Asteraceae, Hydrangeaceae, Lamiaceae и Rubiaceae 
(Knab, 1911 и др.). Длинный хоботок имеет нестандартную форму – он жесткий в ба-
зальной половине, не прямой и не торчит вперед, как обычно у комаров, а согнут посе-
редине почти под прямым углом, поскольку тонкая дистальная часть отогнута вниз и 
назад (Coetzee, 2017: fi gs 29, 31.1). У Toxorhynchites (Toxorhynchites) mexicanus 
Zavortink, Poinar, 2008 из мексиканского янтаря такая же форма хоботка (Zavortink, 
Poinar, 2008: fi g. 2), что позволяет уверенно реконструировать нектарофагию и для 
этого миоценового вида.

Chironom idae – это одно из самых разнообразных ныне семейств двукрылых, вклю-
чает почти 7000 видов (Pape et al., 2011). Семейство известно начиная с позднего 
триаса (Krzemiński, Jarzembowski, 1999), в мезозое было широко распространено (Ка-
лугина, Ковалев, 1985).

Имаго рецентных хирономид короткоживущие, имеют очень короткие ротовые 
части (заметно короче головы) и обычно не питаются. Однако, как в любом большом 
семействе, из этого правила есть исключения, например, в подсемействах Podonominae 
(см. далее) и Orthocladiinae. Некоторые виды рода Smittia Holmgren, 1869 
(Orthocladiinae) оказались самыми частыми посетителями цветков примитивных по-
крытосеменных сем. Winteraceae в Новой Зеландии (Lloyd, Wells, 1992), а в арктиче-
ских районах Канады виды Smittia, в том числе вид с говорящим названием 
S. longirostris Goetghebuer, 1937, были собраны на цветках камнеломки (род Saxifraga) 
(Kevan, 1972). Ротовые аппараты этих несомненных нектарофагов по длине не превы-
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Рис. 10. Длиннохоботковые Culicomorpha и Bibionomorpha (Diptera).
1 – Burmaculex antiquus Borkent et Grimaldi, 2004 (Culic idae), бирманский янтарь, верхний мел; фото 

А. Боркента; 2 – Cretaenne rasnicyni Lukashevich et Przhiboro, 2011 (Chironom idae), Шар Тэг (Монголия), 
верхняя юра; 3 – Culicoides bojarskii Szadziewski et Dominiak, 2019 (Ceratopogon idae), бирманский янтарь, 

верхний мел; фото Р. Шадзевского; 4 – Palaegnoriste affi  ne Meunier, 1912 (Lygistorrhin idae), балтийский 
янтарь, эоцен; фото В. А. Благодерова; 5 – Antlemon sp. (Keroplat idae), балтийский янтарь, эоцен; 

фото К. и Г. Хоффайнсов.
Обозначения как на рис. 1–9.

Стрелка указывает на границу лабрума.
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шают высоты головы и могут считаться заметными только на фоне большинства видов 
этого семейства. Действительно впечатляющие хоботки обнаружены у других орто-
кладиин, в двух близких родах Rhinocladius Edwards, 1931 и Pseudorthocladius 
Goetghebuer, 1943.

Хоботок Rhinocladius очень длинный, может в 4 раза превосходить высоту головы и 
на первый взгляд напоминает хоботок Culic idae. Удлинение ротовых частей у видов 
этого рода происходит исключительно за счет лабиума, причем почти вся эта немалая 
длина приходится на лабеллумы, тогда как другие ротовые части остаются короткими 
(Edwards, 1931), как у блефарицерид трибы Apistomyiini. У всех 3 известных видов 
Rhinocladius лабеллумы удлиненные, но самые впечатляющие они у Rh. longirostris 
Edwards, 1931: у обоих полов лабеллумы почти равны по длине телу и составляют 
3/4 длины крыла (Edwards, 1931; Saether, Andersen, 2003). Хоботок сходного строения 
с удлиненными лабеллумами (и без мандибул) обнаружен и у Pseudorthocladius 
macrostomus Soponis, 1980, хотя у большинства остальных видов этого рода ничего 
подобного нет. Вероятно, хоботки этих мелких ортокладиин, не превышающие 1.5 мм, 
приспособлены для втягивания нектара, но точных данных на этот счет до сих пор нет 
(Soponis, 1980; Saether, Andersen, 2003).

В ископаемом состоянии подобные хоботки с очень длинными лабеллумами, при-
способленные только для нектарофагии, у Chironom idae не найдены. Удлиненные ро-
товые части описаны у кайнозойских Tanypodinae из балтийского янтаря (Meunier, 
1916; Szadziewski et al., 2018): у Cricotopiella rostrata Meunier, 1916 они равны по 
длине голове, а у Eoprocladius hoff einsorum Szadziewski et al., 2018 хоботок вместе с 
клипеусом в 1.4–1.5 раза длиннее головы. Лабрум у этих двух видов удлинен, а состав 
остальных ротовых частей неясен, виден только лабиум с хорошо развитыми, мяси-
стыми недлинными лабеллумами. В недавней статье подробно разбираются почти все 
известные примеры удлинения ротовых частей у вымерших и ныне живущих хиро-
номид (Szadziewski et al., 2018). Остается, однако, непонятным, почему авторы 
убеждены в отсутствии парных стилетов у этих кайнозойских видов, ведь у обоих ти-
повых экземпляров Eo. hoff einsorum ротовые части плотно сомкнуты, т. е. внутренние 
стилеты не могут быть видны. Похожее удлинение ротовых частей отмечено также 
у хирономид, предположительно отнесенных к мезозойскому подсем. Aenneinae: 
у поздне юрской Cretaenne rasnicyni Lukashevich et Przhiboro, 2011 хоботок вместе с 
клипеусом в 1.5 раза длиннее головы (Lukashevich, Przhiboro, 2011; рис. 10, 2). Этот 
род не обсуждается Р. Шадзиевским с соавторами, хотя, судя по всему, мандибулы 
были зазубрены и функционировали у всех мезозойских видов Cretaenne Azar et al., 
2008 и у некоторых меловых родов из подсем. Tanypodinae (Azar et al., 2008). По-
добные зазубренные мандибулы найдены у современных родов Podonominae с хорошо 
развитыми ротовыми частями, Archeochlus Brundin, 1966 и Austrochlus Cranston, 2002, 
для которых предполагают хищничество на насекомых, хотя прямых наблюдений и 
доказательств этого пока нет (Cranston et al., 2002). Похожие ротовые части (вместе с 
клипеусом в 1.3 раза длиннее головы), описаны недавно у меловой подономины, 
Burmochlus madmaxi Giłka et al., 2020, которую авторы считают близкой к Archeochlus, 
однако мандибулы у единственного самца не различимы (Giłka et al., 2020).

Таким образом, пока говорить о специализированных нектарофагах среди вымерших 
хирономид преждевременно, хотя для длиннохоботковых видов нельзя исключить 
двойной характер питания, как у мокрецов и кулицид. Присутствие в янтаре рядом с 
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Eo. hoff einsorum многочисленной пыльцы (между прочим, лишь рядом с инклюзом 
самца) дает основание предполагать нектарофагию, но определенно свидетельствует 
только о том, что лёт этих хирономид происходил во время цветения, и не может счи-
таться доказательством до обнаружения экземпляров с хорошо сохранившимися рото-
выми частями.

Ceratopogon idae – крупное, всесветно распространенное семейство (почти 
6200 ныне живущих и 300 вымерших видов), известное с раннего мела (Szadziewski, 
1996; Borkent, Dominiak, 2020). Это семейство сегодня умеет все, т. е. демонстрирует 
практически весь спектр пищевого поведения. Среди мокрецов есть хищники мелких 
насекомых и эктопаразиты крупных насекомых и пауков, кровососы разнообразных 
позвоночных, некрофаги и нектарофаги. Редкие мокрецы не сосут ни кровь, ни гемо-
лимфу, а питаются исключительно на растениях – медвяной падью, нектаром и слад-
кими выделениями, например, весь род Dasyhelea Kieff er, 1911, у представителей ко-
торого мандибулы отсутствуют или лишены зубцов, а ротовой аппарат короткий, что 
не мешает этому роду быть важным опылителем какао и гевеи (Gad, 1951; Глухова, 
1981; de Meillon, Wirth, 1991; Borkent, 2017). Dasyhelea известен с эоцена (балтийский 
янтарь), длинные ротовые части не обнаружены ни у одного вымершего его вида 
(Szadziewski, 1988; 1993).

Обычно две пищевые стратегии у мокрецов наблюдаются в пределах одного рода и 
даже вида. Среди Forcipomyiinae преобладают энтомофаги (Szadziewski, 2018), многие 
из которых – антофилы и опылители, например, какао, гевеи и авокадо, а некоторые 
прокалывают и высасывают пыльцевые зерна (de Meillon, Wirth, 1991). В подсемей-
стве известно несколько примеров удлиненных ротовых частей: в подродах 
Lophomyidium рода Atrichopogon Kieff er, 1906 и Rhinohelea рода Forcipomyia Meigen, 
1818 длина ротовых частей вместе с сильно развитым клипеусом в 2–2.5 раза превос-
ходит высоту головы. В обоих подродах хорошо развиты зазубренные мандибулы, при 
этом оба отмечены на цветах, например, Forcipomyia (Rh.) briani de Meillon et Wirth, 
1979 – на трубчатых цветках Erica (Ericaceae), что свидетельствует о двойном харак-
тере питания (de Meillon, Wirth, 1979, 1991; Wirth, 1994).

Оба рода, Forcipomyia и Atrichopogon, известны в палеонтологической летописи с 
эоцена, Forcipomyia присутствует во многих кайнозойских янтарях, Atrichopogon – 
лишь в балтийском и доминиканском (Szadziewski, 1988, 2018; Szadziewski, Grogan, 
1998). При этом в ископаемом состоянии не отмечены ни обсуждаемые подроды, ни 
какие-либо вымершие виды с очень длинным хоботком. Иногда в описании кайнозой-
ских мокрецов упоминаются длинные ротовые части, но без промеров и иллюстраций 
трудно оценить их размеры. Вероятно, ротовые части обычно не превышают по длине 
голову, как можно судить по опубликованной фотографии F. nadicola Szadziewski, 
2013 из среднеэоценового сахалинского янтаря (Szadziewski, Sontag, 2013). Изредка 
все же попадаются виды с ротовыми частями, которые немного длиннее головы, как у 
F. miocenica Szadziewski, 1993 и F. tuberculosa Szadziewski, 1993 из саксонского янтаря 
(Szadziewski, 1993). В составе Forcipomyiinae описан также монотипический меловой 
род Burmahelea Szadziewski et Sontag, 2019 из бирманского янтаря, у единственного 
вида которого ротовые части заметно длиннее головы и позволяют предположить ком-
бинированное питание, так как строение мелкозазубренных лациний свидетельствует 
о питании гемолимфой насекомых (Szadziewski et al., 2019b).
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Culicoides Latreille, 1809 (подсем. Ceratopogoninae) – злостный кровосос и самый 
крупный космополитный род в семействе, включает 1400 видов, из которых полсотни 
вымерших (Borkent, Dominiak, 2020). Среди хозяев Culicoides в основном млекопита-
ющие и птицы, изредка рептилии и даже рыбы, а один из подродов Trithecoides Wirth 
et Hubert, 1959 питается кровью и, вероятно, гемолимфой из насосавшихся комаров 
Culic idae и москитов Psychod idae (Borkent, 2017). Но и в этом роде есть явно «некро-
вожадные» виды c редуцированными зубцами на мандибулах или вовсе без мандибул, 
для которых предполагается нектарофагия (Wirth, Hubert, 1962). Culicoides известен 
из янтарей позднего мела и кайнозоя, причем описано несколько меловых видов с 
длинными ротовыми частями (Remm, 1976; Szadziewski, 1996; Borkent, 2000b; 
Szadziewski et al., 2019a). Самые длинные ротовые части, в два раза превышающие по 
длине голову, обнаружены у Culicoides fi lipalpis Remm, 1976, C. yoosti Borkent, 2000 и 
C. bojarskii Szadziewski et Dominiak, 2019 (см. табл. 4; рис. 10, 3). Для многих меловых 
видов, в том числе для C. fi lipalpis из канадского янтаря, по ротовым частям рекон-
струируется кровососание (Borkent, 1995), которое, как и у рецентных видов этого 
рода, вероятно, совмещалось с нектарофагией у обоих полов.

У раннемеловых родов Archiculicoides Szadziewski, 1996 и Gerontodacus Borkent, 
2019 и у позднемелового рода Alautunmyia Borkent, 1996, чье положение в семействе 
не определено, ротовые части не короче (Borkent, 1996), а часто – заметно длиннее го-
ловы, например у G. punctus (Borkent, 2000) и A. unus (Borkent, 2000) из ливанского 
янтаря (Borkent, 2000a) и у G. skalskii (Szadziewski et Arillo, 1998) из испанского ян-
таря (родовая принадлежность видов по: Borkent, 2019). По тонкозазубренным манди-
булам и зазубренным лациниям для обоих родов уверенно реконструируется кровосо-
сание, но детали ротовых частей испанского вида неясны (Szadziewski, Arillo, 1998; 
Pérez-de la Fuente et al., 2011).

Получается, что удлиненные ротовые части довольно обычны у меловых мокрецов, 
однако почти всегда можно предполагать комбинированное питание, а не исключи-
тельную нектарофагию.

Keroplat idae – космополитное семейство грибных комаров почти c 1000 видов (Pape 
et al., 2011), известное с раннего мела и особенно хорошо представленное в кайнозой-
ских янтарях (Blagoderov, Arillo, 2002). Ротовые части обычно короткие, но варьируют 
от очень коротких до длинных у нескольких родов, изредка в несколько раз превы-
шают длину головы, например у Antlemon Loew, 1871 и Rhynchoplatyura de Meijere 
(Baez, Santos-Pinto, 1981; Vockeroth, 1981).

У родов Rhynchoplatyura и Rhynchorfelia Matile, 1988 самая длинная часть ротовых 
частей – это тонкие лабеллумы, которые далеко выдаются за вершину лабрума и со-
ставляют около половины длины хоботка. Максиллярные щупики при этом многочле-
никовые, но короткие (Edwards, 1925; Matile, 1988; Hippa et al., 2005). Чаще хоботок 
кероплатид состоит из равномерно удлиненных ротовых частей, причем лабиум удли-
няется за счет прементума, который в несколько раз длиннее лабеллумов (Antlemon), 
но иногда удлинены массивные и мясистые лабеллумы (Asindulum Latreille, 1805). Оба 
этих рода отмечены на цветках Apiaceae, Asteraceae и Saxifragaceae (Bechev, 2010). 
У эоценового Antlemon sp. из балтийского янтаря (см. табл. 4; рис. 10, 5) обнаружен 
длинный хоботок такого же строения, как и у рецентных видов этого рода, с равно-
мерно удлиненными лабрумом и лабиумом и короткими лабеллумами, но с длинными 
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максиллярными щупиками (Hoff eins et al., 2010). Ни у каких других ископаемых керо-
платид удлинение ротовых частей не прослеживается.

Mycetophil idae – космополитное семейство грибных комаров, включающее более 
4500 видов (Pape et al., 2011) и известное с раннего мела (Благодеров, 1995). Ротовой 
аппарат иногда редуцирован, обычно развит нормально, но изредка удлинен; самый 
известный пример – Gnoriste Meigen, 1818 c очень длинным рострумом, в 5–7 раз 
длиннее головы и почти равным по длине телу (Crampton, 1942; Vockeroth, 1981). Не-
которые виды камнеломковых, как с открытыми, так и с закрытыми цветками, опыля-
ются исключительно или преимущественно представителями этого рода (Goldblatt 
et al., 2004; Okuyama et al., 2008).

У Mycetophil idae могут удлиняться не только рострум, но и собственно ротовые 
части. У Aphrastomyia Coher et Lane, 1949 ротовые части бывают короткими, но 
обычно они в два раза длиннее головы. У этого рода нет рострума, лабрум, лабиум и 
гипофаринкс удлинены одинаково, лацинии короче, а несклеротизованные лабеллумы 
длиннее лабиума, к которому причленены подвижно и обычно подвернуты внутрь 
(Coher, Lane, 1949; Jaschhof, Kallwein, 2004; Hippa et al., 2005). Самцы типового вида 
Aphrastomyia были пойманы на гниющих фруктах, других данных о питании рода нет. 
У единственного ископаемого представителя рода, A. planistylus Baxter, 1994 из доми-
никанского янтаря, ротовые части имеют типичное строение, у самца длина их не-
много превышает высоту глаз; на фото виден характерный подгиб лабеллумов внутрь 
(Baxter, Poinar, 1994: fi g. 13).

Mycetophil idae – одни из самых многочисленных двукрылых в ископаемой лето-
писи, описано около 400 вымерших видов, львиная доля из них (около 2/3) – из бал-
тийского янтаря и, как обычно в кайнозое, это большей частью представители ре-
центных родов (Evenhuis, 1994). Странно, что среди многочисленных балтийских 
инклюзов не нашлось ни одного Gnoriste, хотя ныне этот род широко распространен в 
Голарктике. Давно описаны два экземпляра кайнозойских Gnoriste: из эоцена 
США (Scudder, 1877; ротовые части в описании не упомянуты, рисунка нет) и из оли-
гоцена Франции (Curtis, 1829; Heer, 1856; Théobald, 1937). Французский экземпляр 
описан и дважды переописан, но родовая принадлежность осталась под вопросом, по-
скольку жилкование крыла близко к жилкованию Gnoriste, но не идентично ему, а ха-
рактерного для рода рострума Н. Теобальд не нашел (Théobald, 1937: 324, Pl. XX: 
fi g. 22). У остальных кайнозойских (Meunier, 1904) и мезозойских мицетофилид (Бла-
годеров, 1997, 1998; Blagoderov, Grimaldi, 2004) не удалось обнаружить никаких упо-
минаний о длинных хоботках, обычно ротовые части у них заметно короче головы.

Lygistorrhin idae – это широко распространенное в тропиках и субтропиках не-
большое семейство грибных комаров, включающее 16 родов, из которых половина 
вымершие. Это единственное семейство специализированных нектарофагов среди 
Nematocera. Хоботок состоит из короткого лабрума, длинных гипофаринкса и ла-
биума, удлиненного за счет лабеллумов, но иногда – и за счет прементума. Уникальная 
черта ротового аппарата этих комаров – очень длинные одночлениковые максил-
лярные щупики (Thompson, 1975; Hippa et al., 2005; Blagoderov, 2017). Прямых наблю-
дений за питанием Lygistorrhin idae мало. Вероятно, по большей части это нектарофа-
ги-генералисты. Представители семейства замечены на разнообразных Asteraceae и 
единичных Adoxaceae, Anacardiaceae, Diapensiaceae и Hydrangeaceae (Thompson, 1975; 
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Berton, 2018), а также в колбовидных «цветках-ловушках» Apocynaceae (Ollerton et al., 
2009).

Длина хоботка Lygistorrhin idae сильно варьирует и среди рецентных, и среди 
вымерших родов – от очень короткого (1/10 высоты головы) до очень длинного, в 
3–6 раз длиннее головы, что характерно для рецентного рода Lygistorrhina Skuse, 1890. 
Этот космополитный род известен с кайнозоя; у вымерших видов, найденных в ин-
дийском и доминиканском янтарях, ротовые части длинные, в 2–3 раза длиннее го-
ловы, а длинные одночлениковые максиллярные щупики составляют около 2/3 общей 
длины хоботка (Grunt, 2012; Stebner et al., 2017). У эоценовых родов Palaeognoriste 
Meunier, 1904 (балтийский и индийский янтари; рис. 10, 4) и Indorrhina Stebner et 
Grimaldi, 2017 (индийский янтарь) ротовые части умеренно удлиненные, в 1.3–2.3 раза 
длиннее высоты головы (см. табл. 4), а максиллярные щупики составляют от поло-
вины до 2/3 длины хоботка (Grimaldi, Blagoderov, 2001; Blagoderov et al., 2010; Stebner 
et al., 2017; Blagoderov, 2020).

Короткие ротовые части среди Lygistorrhin idae можно встретить у рецентного рода 
Seguyola Matile, 1990 (Blagoderov, 2017), у эоценового рода Parisognoriste Blagoderov 
et al., 2010 (парижский янтарь) и у всех 5 родов из меловых янтарей. У всех у них ро-
товые части гораздо короче головы, а максиллярные щупики обычные, короткие и 
многочлениковые (Blagoderov, Grimaldi, 2004; Blagoderov et al., 2010). Таким образом, 
у Lygistorrhin idae удлинение ротовых частей и одночлениковых максиллярных щу-
пиков произошло лишь в кайнозое.

Cecidomyi idae – одно из самых крупных семейств двукрылых, включает более 
6300 видов (Pape et al., 2011). Большинство взрослых галлиц не питаются и имеют 
очень короткие ротовые части, но, как обычно, есть несколько исключений (см. 
табл. 3).

Род Ozirhincus Rondani, 1840 – несомненный антофил, связанный с цветками 
Anthemideae (Asteraceae). У 3 из 4 видов рода обнаружены заметные ротовые части, 
превосходящие по длине голову, функция которых до сих пор неясна (Dorchin et al., 
2015). Уникальная комбинация длинного рострума, примерно равного по длине го-
лове, и таких же длинных узких лабеллумов, которые в два раза длиннее лабрума и 
гипофаринкса, обнаружена у Contarinia prolixa Gagné et Byers, 1984, единственного из 
300 видов рода; данных о питании этого вида нет. У Farquharsonia rostrata Collin, 
1922 – третий вариант развития длинных ротовых частей, где основную роль играют 
очень крупные опушенные лабеллумы, превышающие по длине голову. Эти галлицы 
питаются жидкостью, которую отрыгивают муравьи (Gagné, Byers, 1984). Интересно, 
что у комаров рода Malaya Leicester, 1908, ведущих аналогичный образ жизни, колен-
чатый длинный хоботок тоже густо опушен и дистально расширен (Coetzee, 2017: 
fi g. 31.30).

Галлицы известны начиная с границы юры и мела (Ковалев, 1990). Семейство 
обильно представлено практически во всех янтарях мелового возраста (Arillo, Nel, 
2000). Из балтийского янтаря их описывают с начала XX в. (Meunier, 1904), обнару-
жены галлицы и в других кайнозойских янтарях, например в мексиканском и домини-
канском (Fedotova, Perkovsky, 2019). Тем не менее, никаких указаний на наличие 
длинных ротовых частей у вымерших галлиц нам обнаружить не удалось.
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Sciar idae – широко распространенное семейство, включает чуть менее 2500 видов 
(Pape et al., 2011). Ротовые части обычно короткие, как исключение – удлиненнные у 
Eugnoriste Coquillett, 1896, причем у типового вида Eu. occidentalis Coquillett, 1896 хо-
боток в 3 с лишним раза длиннее головы, но у других видов может быть и короче го-
ловы. Ротовые части удлинены равномерно, с небольшими лабеллумами (Steff an, 1981: 
fi g. 3). Этот небольшой род (7 видов) отмечен на цветках, например, Adoxaceae и раз-
нообразных Asteraceae (Cockerell, 1897; Mohrig, Kauschke, 2017).

Самый древний представитель семейства описан из мелового бирманского янтаря, а 
подавляющее большинство ископаемых сциарид известно из кайнозойских янтарей 
(Camier, Nel, 2019). Никаких указаний на длинные ротовые части у вымерших сци-
арид нам обнаружить не удалось, а род Eugnoriste неизвестен в ископаемом состо-
янии.

Группа Heterotricha включает десяток редких родов Sciaroidea, большинство видов 
в составе которых описано по единичным типовым экземплярам (Chandler, 2002). 
Только у рода Rhynchoheterotricha Freeman, 1960 обнаружен очень длинный рострум, 
при этом у типового вида Rh. stuckenbergae Freeman, 1960 рострум в 3 раза длиннее 
головы (Jaschhof, 2017: fi g. 23.1), тогда как у второго вида, Rh. chandeleri Hippa et 
Vilkamaa, 2006 рострум отсутствует, а ротовые части короткие (Hippa, Vilkamaa, 2006). 
Отмечено питание самцов Rh. stuckenbergae на цветках Ericaceae (Freeman, 1960), 
других сведений о питании видов этого рода нет (Jaschhof, 2017). В ископаемом состо-
янии род Rhynchoheterotricha неизвестен. В составе этой группы описаны лишь 
3 вымерших (эоценовых) вида Heterotricha Loew, 1850, все – с короткими ротовыми 
частями (Meunier, 1904; Chandler, 2002).

Стоит упомянуть, что Rh. stuckenbergae обитает в финбоше – поясе вечнозеленой 
кустарниковой растительности средиземноморского типа, растущей на бедных пес-
чаных почвах в Капской области ЮАР. В финбоше сконцентрировано небывалое коли-
чество длиннохоботковых родов, причем часто это уникумы в своих семействах, на 
что обратил внимание Б. Штукенберг (Stukenberg, 1998). Именно здесь обитают и 
другие уже упомянутые Nematocera (танидериды Peringueyomyina, мокрецы 
Forcipomyia (Rhinohelea) briani) и низшие Brachycera: Arthroteles – единственный род 
рагионид с очень длинными ротовыми частями, Moegistorhynchus longirostris – длин-
нохоботковая неместринида-рекордсмен, несколько видов длиннохоботковых слепней 
Philoliche и вермилеонид Leptynoma Westwood, 1876.

Как ясно из приведенного обзора, удлиненные рострумы и хоботки у вымерших 
Nematocera встречаются в тех же семействах, в которых они есть и сейчас. Нет ни од-
ного примера, когда какое-либо семейство обладало такими приспособлениями в про-
шлом, но не обладало бы им в настоящее время. Недавно длинный хоботок был указан 
для юрской Chaobor idae (Labandeira, 2019: fi g. 17.11а), но это сообщение основано на 
ошибочной интерпретации рисунка при первоописании: без пересмотра материала за 
хоботок была принята нога Dixamima villosa Rohdendorf, 1964 (Родендорф, 1964). 
У большинства мезозойских хаоборид действительно довольно заметные ротовые 
части (Лукашевич, 1996), но никаких хоботков ни у вымерших, ни у рецентных видов 
пока не обнаружено.

Удлиненные ротовые аппараты, предназначенные для нектарофагии, возникали у 
Nematocera от случая к случаю, на разной морфологической основе, часто в пределах 
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семейства в неродственных таксонах, иногда – только у единичных видов рода. В ходе 
исторического развития Nematocera подобные морфологические инновации много-
кратно воспроизводились в разных семействах, но не приводили к мощной эволюци-
онной радиации, за исключением, возможно, Helius и нескольких других крупных 
родов длиннохоботковых Limoni idae. Среди Nematocera есть лишь одно семейство 
специализированных длиннохоботковых нектарофагов – Lygistorrhin idae, но и оно на-
считывает меньше десятка рецентных родов, причем длиннохоботковые формы появ-
ляются в этом семействе лишь в кайнозое.

2. Brachycera

В отличие от Nematocera, длинный склеротизованный рострум для Brachycera не ха-
рактерен, для нектарофагии им служат только удлиненные ротовые части, т. е. хоботок 
в узком смысле слова. Хоботки Brachycera, предназначенные для извлечения трудно-
доступного нектара, можно опознать не только по относительной длине, но и по узким 
лабеллумам с небольшим числом псевдотрахей (Зайцев, 1992; Gilbert, Jervis, 1998; 
Krenn et al., 2005). В противоположность Nematocera, у Brachycera лабеллумы никогда 
не вносят существенный вклад в удлинение хоботка, эту роль берет на себя прементум, 
но, как и у Nematocera, ротовые части могут быть или равномерно удлиненными 
(Empid idae), или с коротким лабрумом и длинным лабиумом (Acrocer idae). У коротко-
усых двукрылых наличие длинных и очень длинных хоботков характерно главным об-
разом для парафилетической группы прямошовных (Orthorrhapha), или низших 
Brachycera. Для круглошовных (Cyclorrhapha) наиболее типичны короткие мясистые 
хоботки с широкими лабеллумами, изобилующие псевдотрахеями. Такие хоботки 
больше подходят для потребления нектара в открытых цветках, а также для сбора 
пыльцы и подлизывания пищи с различных поверхностей. Виды с хоботками подоб-
ного строения (а также с редуцированным ротовым аппаратом) часто встречаются и 
среди низших Brachycera, причем в тех же семействах, что и длиннохоботковые виды, 
так что сама по себе принадлежность вымерших двукрылых к определенному семей-
ству при отсутствии сохранившихся ротовых частей мало что может сказать о способе 
их питания.

Мы рассмотрим лишь те семейства Brachycera, чьи представители с удлиненными 
ротовыми частями присутствуют в палеонтологической летописи.

Rhagion idae – единственное современное семейство мух, известное из самого древ-
него местонахождения двукрылых Вогезы во Франции (средний триас; Krzemiński, 
Krzemińska, 2003). Это единственная находка семейства в триасе, а ее неполная со-
хранность может вызывать сомнения в принадлежности именно к этому семейству 
(Blagoderov et al., 2007). Однако уже в ранней юре рагиониды были широко распро-
странены (известны из Германии и Индии; Ansorge, 1996; Mostovski, Jarzembowski, 
2000; Krzemiński, Ansorge, 2005), а весь юрский период можно смело назвать временем 
рагионид – они очень разнообразны и обычно доминируют по численности среди мух, 
а в мелу постепенно сдают доминирующие позиции (Mostovski, 2009). Это реликтовое 
семейство ныне включает лишь 16 родов, тогда как вымерших родов описано в два 
раза больше, но они еще ожидают ревизии (Kerr, 2010; Pape et al., 2011; Zhang, 2013).

Данных о питании многих современных рагионид нет, но среди них встречаются 
энтомофаги, гематофаги и единственный специализированный нектарофаг – длинно-
хоботковый южноафриканский эндемик Arthroteles Bezzi, 1926. Хоботок c равномерно 
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удлиненными ротовыми частями у большинства видов Arthroteles в 1.5–2 раза длиннее 
головы вместе с клипеусом, но у A. longipalpis Nagatomi et Nagatomi, 1990 хоботок 
чуть длиннее головы (Stuckenberg, 1956; Nagatomi, Nagatomi, 1990). Древнейший 
представитель рагионид с относительно длинным хоботком, Elliprhagio macrosiphonius 
Han et al., 2019, описан недавно из средней юры Китая. Хоботок у него довольно 
тонкий, чуть короче головы. Авторы предполагают для этого вида кровососание (Han 
et al., 2019), что сомнительно, поскольку мандибулы у него не обнаружены, а у ре-
центных рагионид-гематофагов Spaniopsis White, 1915 и Symphoromyia Frauenfeld, 
1867 ротовые части мясистые и несут широкие лабеллумы, изобилующие псевдотра-
хеями (Kerr, 2010). Похожие мясистые ротовые части были описаны и у предполагае-
мого мезозойского гематофага Palaeoarthroteles mesozoicus Kovalev et Mostovski, 1997 
(Ковалев, Мостовский, 1997; Лукашевич, Мостовский, 2003; рис. 11, 2, 3). Ничего по-
хожего не видно на опубликованной фотографии головы E. macrosiphonius (Han et al., 
2019: fi g. 1B), а хоботок этого вида с узкими лабеллумами гораздо больше напоминает 
хоботок A. longipalpis (Nagatomi, Nagatomi, 1990: fi g. 6). Из этого же китайского место-
нахождения описана еще одна рагионида, Trichorhagio gregarius Zhang, 2013, с хо-
ботком и узкими лабеллумами, опушенными телом и ногами и максиллярными щупи-
ками, покрытыми длинными волосками (Zhang, 2013: fi g. 1), – все эти признаки 
характерны также для Arthroteles, поэтому нектарофагия у этих двух юрских родов 
кажется гораздо более вероятным типом питания, чем гематофагия.

Taban idae – космополитное семейство, насчитывающее более 4400 видов и из-
вестное с раннего мела (Мостовский и др., 2003; Pape et al., 2011). Слепни – хорошо 
известные кровососы, пьют кровь млекопитающих, птиц и рептилий, при этом ак-
тивно посещают цветы. В семействе нередки и строгие нектарофаги (González, Floras, 
2004), но исключительной длины достигают лишь хоботки видов с комбинированной 
диетой. Род Philoliche Wiedemann, 1820 совмещает гематофагию с высокоспециализи-
рованной нектарофагией благодаря разделению хоботка на две функциональные 
части: в состав базальной входят короткие колющие стилеты (включающие манди-
булы), а дистальная образована удлиненным прементумом, который погружается в 
венчик цветка и отгибается в сторону при прокалывании кожи (Панов, 2008; Karolyi 
et al., 2014). По абсолютной и относительной длине хоботка, который в 1.5–3 раза 
длиннее тела, слепни рода Philoliche могут соперничать с длиннохоботковыми 
Nemestrin idae, занимая в Южной Африке ту же экологическую нишу (Goldblatt, 
Manning, 2000). Cамые обычные слепни, такие как Chrysops Meigen, 1803, у которых 
колющий хоботок просто удлинен, но не подразделен на две части, тоже могут исполь-
зовать его двояким образом: чтобы добираться сквозь густую шерсть к коже и чтобы 
извлекать нектар из глубоких околоцветников (Lall, Davies, 1971).

В связи с этими фактами не удивляет существование разноречивых интерпретаций 
питания длиннохоботковых мезозойских Tabanomorpha. Так, длиннохоботковый вид 
Palaepangonius eupterus Ren, 1998 из нижнего мела Китая изначально был отнесен 
к подсем. слепней Pangoniinae, которое содержит вышеупомянутый род Philoliche, и 
причислен к нектарофагам (Ren, 1998b). Д. Гримальди счел предположение об анто-
фильности Palaepangonius «неубедительным», указав, что данный род, скорее всего, 
относится не к Pangoniinae (Taban idae), а к Rhagion idae, для которых характерно хищ-
ничество и кровососание (Grimaldi, 1999). Но, очевидно, отнесение Palaepangonius к 
рагионидам ничего не меняет в вопросе о его возможном типе питания, поскольку, как 
и среди слепней, среди современных рагионид также есть нектарофаги. Позднее род 
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Рис. 11. Мезозойские длиннохоботковые Brachycera (Diptera).
1 – Buccinatormyia gangnami Khramov et Nam, 2019 (Zhangsolv idae), формации Чинджу (Южная Корея), 

нижний мел; фото Г. С. Нама; 2, 3 – Palaeoarthroteles mesozoicus Kovalev et Mostovski, 1997 (Rhagion idae), 
глушковская свита, верхняя юра (Россия, Читинская обл.).

ma – мандибула, остальные обозначения как на рис. 1–9.
Масштабная линейка: 1– 3 мм; 2 – 2 мм; 3 – 0.5 мм.
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Palaepangonius вместе с некоторыми другими пробовали поместить в Atheric idae (ан-
тофильное семейство; Larson et al., 2001), а сейчас Д. Гримальди рассматривает его 
как базальную группу Tabanomorpha fam. indet. (Grimaldi, 2016). В недавней работе 
Гримальди уже считает меловых Palaepangonius Ren, 1998 и Galloatherix Nel et al., 
2014 (почему-то без Atherhagious Grimaldi, 2016 с похожим хоботком) опылителями 
(несмотря на обнаружение обеих пар колющих стилетов) и приводит в одном ряду с 
Kalligrammat idae и Zhangsolv idae (Grimaldi et al., 2019: fi g. 3).

Жесткие колющие стилеты обнаружены в хоботках несомненных Taban idae этого 
возраста (Мостовский и др., 2003, Grimaldi, 2016). Тем не менее, наличие колющих 
элементов, предназначенных для хищничества или кровососания, не могло помешать 
древнейшим хоботковым Taban idae посещать и репродуктивные органы растений, так 
что нет оснований исключать их из числа возможных нектарофагов. Это же можно 
сказать и про длиннохоботковых Taban idae кайнозойского возраста, таких как неопи-
санный слепень из эоценового ровенского янтаря (Pielowska et al., 2018: fi g. 1F) и 
слепни Stenotabanus Lutz, 1913 из миоценового мексиканского янтаря (Strelow et al., 
2013).

Nemestrin idae – космополитное семейство, включающее 300 видов (Pape et al., 
2011), прослеживается с ранней юры, но его самые древние представители, известные 
по изолированным крыльям из Германии, остаются неописанными (Ansorge, 
Mostovski, 2000). В этом рецентном семействе личинки паразитоидные, а имаго – об-
лигатные нектарофаги, часто с длинным хоботком, причем некоторые виды по его раз-
мерам затмевают всех остальных двукрылых. Самый яркий пример гипертрофирован-
ного удлинения ротовых частей – южноафриканский эндемик Moegistorhynchus 
longirostris (Wiedemann, 1891), длина хоботка которого составляет 35–100 мм и может 
в 4 раза превосходить длину остального тела. Этот вид опыляет (иногда – только он) 
около 20 видов растений из семейств Iridaceae, Geraniaceae и Orchidaceae с глубоким 
вытянутым венчиком, изредка конкурируя с длиннохоботковыми слепнями рода 
Philoliche (Goldblatt, Manning, 2000; Bauder, Karolyi, 2019). У другой неместриниды 
рода Prosoeca Schiner, 1867 из того же региона отношение длины хоботка к длине тела 
колеблется от 1.5 до 2 (Karolyi et al., 2012; Barraclough et al., 2018).

Древнейшая неместринида с сохранившимся длинным хоботком найдена в верхней 
юре Казахстана (Мостовский, 1998), правда, ротовые части у нее лежат не впереди го-
ловы, а вдоль груди, а потому сохранились плохо (рис. 12, 2, 3). Целые неместриниды 
с хоботками найдены также в нижнемеловых отложениях Китая и Испании (Ren, 
1998a; Mostovski, Martínez-Delclòs, 2000), но строение их ротовых частей нуждается в 
переизучении. Стоит отметить, что в мезозое, как и сейчас, неместриниды были пред-
ставлены не только длиннохоботковыми, но и короткохоботковыми видами, что свиде-
тельствует о существовании различных трофических специализаций (Ansorge, 
Mostovski, 2000; Liu, Huang, 2019).

Длиннохоботковые Nemestrin idae известны и из кайнозойских отложений, например, 
Prosoeca fl origera (Scudder, 1878) из эоцена Флориссанта (Bequaert, Carpenter, 1936). 
Можно констатировать, что Nemestrin idae на протяжении всей своей длительной эво-
люционной истории (около 160 млн лет) никогда не покидали экологическую нишу, 
связанную с эксплуатацией труднодоступных источников нектара, хотя спектр их кор-
мовых растений постоянно менялся, в особенности по мере вытеснения мезозойских 
энтомофильных голосеменных современными группами цветковых.
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Сем. Acrocer idae включает около 400 видов, резко различающихся по строению 
ротовых частей имаго. У части акроцерид хоботки очень короткие или вообще отсут-
ствуют, а у других видов, напротив, хоботки могут по длине превосходить тело и 
служат для питания на цветках с длинным шпорцем и глубоким венчиком (Borkent 
et al., 2016). Древнейший представитель семейства, Archocyrtus kovalevi (Nartshuk, 
1996) из верхней юры Казахстана, не уступал по длине хоботка наиболее длиннохо-

Рис. 12. Длиннохоботковые Brachycera (Diptera) из верхней юры Каратау.
1 – Archocyrtus kovalevi (Nartshuk, 1996) (Acrocer idae); 2, 3 – Protonemestrius rohdendorfi  Mostovski, 1998 

(Nemestrin idae), отпечаток (2) и противоотпечаток (3).
Стрелками отмечены хоботки.

Масштабная линейка: 1, 3 – 1 мм; 2 – 2 мм.
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ботковым современным акроцеридам: 12-миллиметровый хоботок этого юрского вида 
превышал по длине тело в 1.8 раза (Khramov, Lukashevich, 2019; рис. 12, 1). По отно-
сительной длине хоботка Archocyrtus превосходит всех остальных мезозойских насе-
комых, хотя абсолютная длина хоботков некоторых меловых каллиграмматид больше 
(Khramov, Lukashevich, 2019). Archocyrtus kovalevi – это единственное известное длин-
нохоботковое двукрылое юрского возраста с хоботком, превосходящим по длине тело. 
Из балтийского янтаря были описаны вымершие роды акроцерид Eulonchiella Meunier, 
1912 и Prophilopota Hennig, 1966 с хоботками заметно длиннее головы, но не длиннее 
брюшка (Gillung, Winterton, 2018). Наряду с Nemestrin idae, акроцериды, также ве-
дущие паразитоидный образ жизни на личиночной стадии, – это древнейшая группа 
специализированных насекомых-нектарофагов, дожившая до настоящего времени, 
хотя причины ее эволюционного долгожительства не вполне ясны.

Hilarimorph idae – монотипическое рецентное семейство, положение которого 
среди Brachycera остается неопределенным. Рецентные виды рода Hilarimorpha 
Schiner, 1860 встречаются на ивах и зонтичных, однако среди них нет обладателей 
длинных хоботков. В составе Hilarimorph idae была описана двухмиллиметровая муха 
Cretahilarimorpha lebanensis Myskowiak et al., 2016, единственный представитель 
длиннохоботковых Brachycera, найденный к настоящему времени в меловом ливан-
ском янтаре (Myskowiak et al., 2016). Принадлежность этой мухи к данному семейству 
вызывает сомнения (Grimaldi, 2016), а другие находки семейства в ископаемом состо-
янии неизвестны. Если принадлежность Cretahilarimorpha lebanensis к Hilarimorph-
idae подтвердится, это будет первый случай обнаружения длинного хоботка у 
вымерших представителей рецентного короткохоботкового семейства Diptera 
Brachycera.

Zhangsolv idae – единственное вымершее длиннохоботковое семейство Diptera. Оно 
появилось в первой половине мелового периода и пережило кратковременный, но 
бурный расцвет, превосходя по числу длиннохоботковых видов всех остальных мезо-
зойских Brachycera (табл. 5). Джангсольвиды относятся к инфраотряду 
Stratiomyomorpha, известному с ранней юры (Ansorge, Krzemiński, 1994). В состав 
Stratiomyomorpha входят три ныне живущих семейства: Stratiomy idae, Xylomy idae и 
Pantophthalm idae (Arillo et al., 2015). Среди современных стратиомиид, самого круп-
ного из этих семейств, есть множество антофильных видов, однако длинные хоботки 
для них не характерны за редкими исключениями, такими как некоторые виды рода 
Nemotelus Geoff roy, 1762 (Melander, 1903). У Zhangsolv idae ситуация прямо противо-
положная – хоботки длинные у всех 10 известных видов этого семейства (Khramov 
et al., 2020).

Ни у одной из джангсольвид стилеты не обнаружены, что свидетельствует о некта-
рофагии как единственном способе их питания. Cratomyia mimetica Grimaldi, 2016 из 
бирманского янтаря и Buccinatormyia gangnami Khramov et Nam, 2019 из нижнего 
мела Южной Кореи несли на сегментах брюшка рисунок из светлых и темных пятен 
(рис. 11, 1). Похожий рисунок украшает многих антофильных стратиомиид, сирфид и 
других Brachycera, которые подражают жалящим перепончатокрылым, питающимся 
на цветах (Grimaldi, 2016; Khramov et al., 2020). Наличие этого рисунка, как и пыльца 
на теле (Peñalver et al., 2015), подтверждает, что джангсольвиды тоже были нектарофа-
гами, активными в дневное время. В некоторых местонахождениях джангсольвиды 
достаточно многочисленны – например, в нижнемеловой формации Чинджу (Южная 
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Корея) по числу находок (15) они стоят среди двукрылых на втором месте после 
Chaobor idae (А. Х., личные данные). Это говорит о том, что роль джангсольвид как 
опылителей могла быть достаточно важной. Предполагается, что вымирание 
джангсольвид во второй половине мелового периода было связано с исчезновением 
пищевой базы – энтомофильных голосеменных (Zhang, Wang 2017), однако неясно, 
почему по той же причине не вымерли также другие древние облигатные нектаро-
фаги – акроцериды и неместриниды.

Bombyli idae – одно из самых крупных семейств антофильных двукрылых, включа-
ющее почти 5400 видов. Их имаго сегодня – облигатные нектарофаги, чей рацион до-
полняет пыльца (Панов, 2007), а на личиночной стадии бомбилииды, так же как акро-
цериды и неместриниды, ведут паразитоидный образ жизни. Утверждается, что среди 
современных двукрылых по опылительной активности сем. Bombyli idae стоит на 
втором месте после Syrph idae (Grimaldi, 1999). В Кении бомбилииды превосходят всех 
остальных двукрылых по количеству переносимой за один визит пыльцы (Willmer 
et al., 2017). В умеренном климате бомбилииды выступают в роли опылителей-генера-
листов (Kastinger, Weber, 2001). Длина хоботка у различных видов бомбилиид варьи-
рует «чрезвычайно» (Yeates, 1994), однако никогда не бывает экстремальной. Обычно 
у длиннохоботковых бомбилиид хоботок всего в 2.4–4.8 раза превышает по длине го-
лову (Зайцев, 1992, с. 152), изредка превышая длину тела (Marshall, Kirk-Spriggs, 2017: 
fi g. 4.1). Это можно объяснить тем, что бомбилииды, в отличие от акроцерид и не-
местринид, из-за особенностей строения головной капсулы не могут подгибать хо-
боток под тело и даже в полете вынуждены держать его торчащим вперед (Зайцев, 
1992, с. 163), что делает невозможным чрезмерное удлинение этого органа. Впрочем, 
данное объяснение работает лишь отчасти, поскольку Pangoniinae (Taban idae) также 
неспособны подгибать хоботок (Karolyi et al., 2012), однако это не помешало неко-
торым из них, как было сказано выше, удлинить его до чрезвычайной степени.

Несмотря на обилие длиннохоботковых видов в современной фауне, не обнаружено 
ни одного мезозойского представителя бомбилиид с удлиненными ротовыми частями, 
хотя эти мухи известны со средней юры (Калугина, Ковалев, 1985), найдены в раннем 
мелу (Монголия; Ковалев, 1986), и более десятка видов описано из таймырского и 
бирманского меловых янтарей (Зайцев, 1986; Grimaldi et al., 2011; Grimaldi, 2016; Ye 
et al., 2019; Ngô-Muller et al., 2020). Подсемейственная принадлежность некоторых ме-
зозойских бомбилиид неясна, но большинство относится к базальному подсем. 
Mythicomyiinae. Как и среди более продвинутых бомбилиид, среди современных 
Mythicomyiinae также встречаются виды с длинным хоботком (Evenhuis, 2007), так 
что если бы не отсутствие находок, существование таких видов теоретически можно 
было бы предположить и для мезозоя.

Полное отсутствие длиннохоботковых бомбилиид в мезозое резко контрастирует с 
их обилием в кайнозое (рис. 13, 1, 3, 4), когда появляются другие современные подсе-
мейства (Nel, de Ploëg, 2004; Nel, 2006, 2008; Wedmann, Yeates, 2008; Maheu, Nel, 
2020). Бомбилииды с хоботком длиннее головы присутствуют в эоценовых француз-
ском и балтийском янтарях (Hennig, 1966; Nel, 2006) и разнообразны в эоцене 
США (Cockerell, 1909; Melander, 1949; Evenhuis, 1984; Labandeira, 2005: fi g. 9.6; 
Greenwalt et al., 2015). Как и у пчел, быстрая радиация продвинутых (не относящихся 
к Mythicomyiinae) бомбилиид в кайнозое стала ответом на экспансию цветковых рас-
тений (Nel, 2008). Возможно также, что одновременный эволюционный «взлет» двух 
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этих антофильных групп был не просто совпадением, поскольку пчелы выступают в 
качестве основного хозяина для паразитоидных личинок многих бомбилид (Yeates, 
Greathead, 1997), и, следовательно, расцвет первых мог повлечь за собой и расцвет 
вторых. Интересно, что современные бомбилииды наиболее разнообразны и обильны 
в тех же засушливых и жарких биотопах средиземноморского типа, что и пчелы, и по-
добно пчелам исчезают в высоких широтах и в высокогорьях, уступая место другим 
семействам антофильных Brachycera (Kearns, 1992).

Empid idae s. l. – это наиболее обычные длиннохоботковые антофилы из числа 
низших Brachycera в умеренном поясе. Этих некрупных и среднего размера мух, чей 
хоботок по длине в 2–3 раза превосходит голову (например, у рода Empis), можно в 
большом количестве встретить на самых разных цветах (Гринфельд, 1978, с. 122–123), 
хотя степень их участия в опылении и питании нектаром до сих пор остается малоизу-
ченной. Некоторые толкунчики совмещают хищничество с нектарофагией, используя 
хоботок как для прокалывания покровов других насекомых, так и для извлечения нек-

Рис. 13. Кайнозойские длиннохоботковые Brachycera (Diptera).

1 – Pachysystropus rohweri Cockerell, 1909 (Bombyli idae), Флориссант (США), терминальный эоцен, 
YPM IP 026175; фото Г. В. Мейера; 2 – Empis sp. (Empid idae) (определение И. В. Шамшева), Флориссант 
(США), терминальный эоцен; фото Р. Вольфа; 3 – Eoanomala melas Greenwalt et Evenhuis, 2015 (Bombyli-

idae), формация Кишенен (США), средний эоцен, фото Д. Гринволта; 4 – Elektrophthiria magnifi ca 
Nel, 2006 (Bombyli idae), янтарь Уазы (Франция), нижний эоцен; фото Г. Дойте.

Обозначения как на рис. 1–9.
Масштабная линейка: 1 – 3 мм; 3 – 2 мм; 4 – 1 мм; для 2 отсутствует.
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тара и пыльцы (Downes, Smith, 1969), причем обнаружены и нектарные грабители 
(Sinclair, Daugeron, 2017: fi g. 51.6).

Вымершее подсемейство Protempidinae, известное с юры (Mostovski, 1999), вряд ли 
относится к Empid idae (Grimaldi, Cumming, 1999; И. В. Шамшев, личное сообщение). 
Настоящие Empid idae становятся многочисленными и разнообразными в раннем мелу, 
часто доминируя среди Brachycera (Coram et al., 2000; Mostovski, 2009). Из позднего 
мела описаны представители подсем. Empidinae (Grimaldi, Cumming, 1999), в котором 
сейчас сосредоточена основная масса длиннохоботковых форм, включая антофильный 
длиннохоботковый род Empis L., известный по отпечатку мухи без головы (Waters, 
1989), а также экземпляр Empid idae incertae sedis с относительно длинным хоботом, 
по-видимому, равным по длине голове (Mostovski, 2009: fi g. 2D). Несмотря на обилие 
эмпидид в меловом периоде, среди них до сих пор не найдено ни одного вида с хо-
ботком длиннее головы, хотя в кайнозое такие находки достаточно обычны 
(рис. 13, 2). Например, у Rhamphomyia craterae Melander, 1949 из терминального 
эоцена Флориссанта хоботок в 3 раза длиннее головы (Melander, 1949), длиннохобот-
ковые толкунчики Empis есть и в балтийском янтаре (Penney, Jepson, 2014: fi g. 205). 
Можно предположить, что возникновение длиннохоботковых форм среди Empid idae, 
как и среди Bombyli idae, было связано с распространением цветковых растений. Для 
прокалывания тонкой кутикулы насекомых длинный хоботок не требуется: многие со-
временные энтомофаги из числа двукрылых (например, Asil idae) обходятся коротким 
хоботком, как это было характерно и для Empid idae до того, как нектар стал важным 
дополнением к их плотоядной диете. Впрочем, не очень понятно, почему Empid idae и 
Bombyli idae не обзавелись длинными хоботками еще в мезозое и не начали кормиться 
на энтомофильных мезозойских голосеменных, как это сделали их ровесники 
Nemestrin idae, Acrocer idae и Zhangsolv idae.

Изолированные головы длиннохоботковых низших Brachycera. Находки изоли-
рованных крыльев, по которым можно с некоторыми оговорками определить система-
тическую принадлежность, но нельзя установить тип питания, – это привычное яв-
ление для палеоэнтомологов. С изолированными головами длиннохоботковых 
Brachycera ситуация прямо противоположная – остается только догадываться, к каким 
семействам принадлежали соответствующие двукрылые, однако в их нектарофагии 
сомневаться не приходится. Одна из таких голов (ПИН 5340/2662) в 2019 г. была най-
дена авторами настоящей статьи в нижнемеловом местонахождении Хасурты (Россия, 
Забайкалье). Она несет хоботок длиной 5.7 мм, который в 2.3 раза превосходит по 
длине голову (рис. 14, 1). Лабрум достаточно короткий, лабеллумы узкие, что типично 
для нектарофагов, а дистальная часть хоботка образована прементумом, как у многих 
низших Brachycera, в частности у длиннохоботковых неместринид (Karolyi et al., 
2012). Из этого местонахождения известна единственная неместринида, относящаяся 
к роду Protonemestrius Rohdendorf, 1968, у позднеюрских представителей которого об-
наружен длинный хоботок (Мостовский, 1998), но у Protonemestrius sp. из Хасурты 
голова не сохранились. Кроме того, лабиум неместринид обычно склеротизован, а для 
антенн характерен тонкий стилус, тогда как на отпечатке видна одна антенна с до-
вольно гомономными многочисленными (5?) члениками, а прементум несомненно 
был слабосклеротизованный и опушен редкими короткими волосками, что при по-
добном удлинении встречается довольно редко. Подобное сочетание признаков из-
вестно в другом семействе, Austrolept idae, у рода Austroleptis Hardy, 1920 (Fachin et al., 
2018), например, у длиннохоботкового вида A. longirostris Fachin et al., 2018. Этот род 
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Рис. 14. Головы длиннохоботковых Brachycera (Diptera) из нижнего мела Забайкалья.
1 – ?Austrolept idae, Хасурты, ПИН 5340/2662; 2 – Myd idae, по: Labandeira et al., 2007, Байса, 

ПИН 3064/9930; 3 – Apiocer idae, по: Labandeira, 2005, Байса, ПИН 4210/6380; 4 – Nemestrin idae, 
по: Mostovski, Martínez-Delclòs, 2000 или Myd idae, по: Labandeira et al., 2007, Байса, ПИН 3064/9690.

Обозначения как на рис. 1–9.
Масштабная линейка: 1, 2, 4 – 1 мм; 3 – 2 мм.
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ныне выделяется в монотипическое семейство, но еще совсем недавно рассматривался 
в рамках Rhagion idae (Kerr, 2010). При многочисленности и разнообразии крыльев ра-
гионидного типа в местонахождении Хасурты эта версия не кажется неправдопо-
добной и нуждается в дальнейшей проверке.

Несколько изолированных голов c хоботками разной длины уже были описаны из 
нижнего мела Забайкалья. Вначале без каких-либо объяснений одна голова (рис. 14, 3) 
отнесена к Nemestrin idae (Mostovski, Martínez-Delclòs, 2000: fi g. 22), позже она и две 
другие (рис. 14, 2, 3) – к Apiocer idae или Myd idae (Labandeira, 2005: fi g. 9.5, D–G; 
Labandeira et al., 2007: fi g. 4, J–L). Хотя во всех 3 семействах немало длиннохобот-
ковых нектарофагов, оснований для таких отнесений пока явно недостаточно и при-
надлежность голов остается под вопросом до обнаружения целых экземпляров.

Cyclorrhapha. На круглошовных мух приходятся, по некоторым подсчетам, 91 из 
117 семейств и две трети видового разнообразия современных Brachycera (Wiegmann 
et al., 2011). В отличие от прямошовных Brachycera, хоботок круглошовных мух в со-
стоянии покоя способен полностью втягиваться в головную капсулу, даже если он 
в развернутом виде по длине существенно превосходит голову, как, например, у 
Rhingia Scopoli, 1763 и ряда других Syrph idae. Это происходит благодаря вворачиваю-
щейся мембранозной вставке между стенкой головной капсулы и прементумом. В по-
смертном состоянии хоботок круглошовных мух чаще всего втянут, так что его ре-
альную длину довольно затруднительно установить даже у наколотых современных 
экземпляров, не говоря уже об ископаемых находках.

Лишь у некоторых Cyclorrhapha подвижный и мясистый хоботок, в целом харак-
терный для этой группы, благодаря сильной склеротизации и одновременному удли-
нению гаустеллума и лабеллумов становится жестким и невтяжным, в этом отно-
шении приближаясь к хоботку длиннохоботковых низших Brachycera. Длинные 
жесткие хоботки среди Cyclorrhapha встречаются не только у кровососущих видов, 
таких как хорошо известные Glossina Wiedemann, 1830 и Stomoxys Geoff roy, 1762, но у 
и ряда нектарофагов, питающихся на цветах с глубоким венчиком. В особенности 
длиннохоботковость типична для Tachin idae (Allen, 1929; Andersen, 1982; Gilbert, 
Jervis, 1998) – это семейство благодаря сочетанию паразитоидных личинок и анто-
фильных длиннохоботковых имаго, характерных для ряда родов, можно рассматри-
вать как своеобразный аналог Nemestrin idae и Bombyli idae среди Cyclorrhapha. Некта-
рофаги с длинным склеротизованным хоботком есть также среди Conop idae и Phor idae 
(Гринфельд, 1978, с. 124–125; Gilbert, Jervis, 1998). Теоретически, ротовые части таких 
длиннохоботковых Cyclorrhapha должны хорошо сохраняться в ископаемом виде.

В большинстве современных экосистем антофильные круглошовные мухи по 
обилию и активности превосходят низших Brachycera. Во многом первенство 
Cyclorrhapha в этой экологической нише достигается за счет мух-журчалок (Syrph-
idae), которые по значимости стоят на первом месте среди всех антофильных дву-
крылых (Larson et al., 2011). Например, на журчалок приходится 16 % совокупной 
массы пыльцы, транспортируемой всеми двукрылыми на английских сельхозугодиях 
(Orford et al., 2015). Журчалки сопоставимы с пчелами, не относящимися к Apis 
melifera, по числу визитов к цветам целого ряда сельскохозяйственных культур (Rader 
et al., 2016). Высшие Cyclorrhapha также очень часто посещают цветы – например, 
представители Calyptratae, такие как Musc idae, Tachin idae, Calliphor idae и Anthomyi-
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idae, доминируют в качестве опылителей в арктических и альпийских экосистемах 
(Kearns, 1992; Larson et al., 2011).

По сравнению с современной диптерофауной в мезозое доля представителей 
Cyclorrhapha среди Brachycera была пренебрежимо мала. Древнейшие круглошовные 
мухи известны с раннего мела, однако вплоть до начала кайнозоя они были представ-
лены лишь базальными семействами, объединяемыми в парафилетическую группу 
Aschiza, такими как Opeti idae, Platypez idae, Phor idae и Lonchopter idae (Grimaldi, 
Cumming, 1999; Coram et al., 2000). Выраженных антофильных адаптаций среди этих 
меловых Aschiza не отмечалось. Сирфиды также относятся к Aschiza и, теоретически, 
они могли появиться в рамках меловой радиации данной группы, а их обнаружение в 
позднем мелу было недавно предсказано (Grimaldi, 2018). Тем не менее, до сих пор не 
найдено ни одной сирфиды мелового возраста, в ископаемом состоянии они известны 
лишь с эоцена (Nidergas et al., 2018). Из бирманского янтаря по единственному самцу 
описан род Prosyrphus Grimaldi, 2018, который относят к предковой группе Syrph idae 
из-за отсутствия у него некоторых апоморфий семейства в жилковании (Grimaldi, 
2018). Единственная предполагаемая меловая сирфида из таймырского янтаря – это 
экземпляр плохой сохранности с отсутствующими крыльями, относящийся предполо-
жительно к Platypezoidea (Popov, 2015). Отсутствие сирфид в мелу резко контрасти-
рует с их обилием и разнообразием в кайнозое. К настоящему моменту описано более 
100 видов кайнозойских сирфид (Nidergas et al., 2018), только в коллекциях балтий-
ского янтаря насчитывается более 150 мух этого семейства (Hull, 1945).

Радиация круглошовных мух из группы Schizophora пришлась на кайнозой 
(Wiegmann et al., 2011). Палеонтологическая летопись основных антофильных се-
мейств из числа Schizophora весьма скудна, что, по-видимому, означает сравнительно 
недавнее происхождение этих семейств. В частности, древнейшие Conop idae и древ-
нейшие Calyptratae в лице Anthomyi idae известны из балтийского янтаря (Michelsen, 
2000; Rocha et al., 2015). Если не считать кровососущих мух рода Glossina из терми-
нального эоцена Флориссанта (Smith, Moe-Hoff man, 2007, fi g. 3F), ископаемые кругло-
шовные мухи с сохранившимися длинными хоботками, насколько нам известно, до 
сих пор не обнаружены. В любом случае не вызывает сомнений, что длиннохоботко-
вость у Cyclorrhapha возникла в кайнозое и связана с питанием на цветковых расте-
ниях.

Из вышесказанного очевидно, что в ходе эволюции Brachycera длинные хоботки для 
питания нектаром возникали неоднократно, зачастую по нескольку раз в пределах од-
ного и того же семейства. В мезозое экологическая ниша длиннохоботковых нектаро-
фагов была занята исключительно низшими Brachycera, такими как Nemestrin idae, 
Acrocer idae, Zhangsolv idae и, возможно, Tabanomorpha. Эта когорта длиннохоботковых 
Brachycera возникновением удлиненных ротовых частей почти наверняка обязана ме-
зозойским энтомофильным голосеменным. Вторая когорта длиннохоботковых 
Brachycera появилась в кайнозое и с самого начала была связана с цветковыми. По-
мимо всех антофильных Cyclorrhapha в эту кайнозойскую когорту входит ряд низших 
Brachycera (Bombyli idae, Empid idae), которые обзавелась длинными хоботками с 
большим запозданием, хотя их эволюционная история простирается далеко в мезозой. 
Отмечалось, что частота находок Bombyli idae в кайнозое возрастает, тогда как находки 
Nemestrin idae идут на спад (Nel, 2008). Действительно, хотя некоторые представители 
мезозойской длиннохоботковой когорты (Nemestrin idae, Acrocer idae, Tabanomorpha) 
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смогли переключиться на питание нектаром цветковых растений, по сравнению с кай-
нозойской когортой нектарофагов в настоящее время они играют подчиненную роль.

V. Lepidoptera

Чешуекрылые (Lepidoptera) – самая разнообразная группа ныне живущих хобот-
ковых нектарофагов (Wardhaugh, 2015). Этот отряд, в ископаемом виде известный с 
терминального триаса и ранней юры, включает 124 семейства и около 160 000 опи-
санных видов (Kristensen et al., 2007), больше 99.9 % из которых относятся к группе 
Glossata, чьим главным отличительным признаком служит наличие хоботка. Если 
у перепончатокрылых, сетчатокрылых и скорпионниц в ходе эволюции хоботки неза-
висимо появлялись несколько раз, то у чешуекрылых возникновение хоботка было од-
нократным событием (Krenn et al., 2005). Поэтому, в отличие от многих других хобот-
ковых нектарофагов, хоботки которых в пределах отряда значительно варьируют по 
набору составных элементов, их пропорциям и функциональной роли, план строения 
хоботка у всех Glossata единообразен и включает две удлиненных галеа, формиру-
ющих единый пищевой канал (за исключением базальных семейств, таких как 
Neopseust idae и Eriocrani idae, у которых галеа отстоят друг от друга при питье). Име-
ются также лабиальные и максиллярные щупики (последние чаще всего редуциро-
ваны). Все остальные элементы ротовые частей, включая мандибулы, у Glossata под-
верглись редукции. Хорошо развитые, функциональные мандибулы есть только у 
бесхоботковых (non-Glossatan) молей, в настоящее время представленных 3 неболь-
шими семействами: Micropterig idae, Agathiphag idae и Heterobathmi idae.

Важная особенность хоботковых чешуекрылых – способность спирально сверты-
вать хоботок в нерабочем состоянии. У наиболее базальных Glossata, таких как 
Eriocrani idae, скручивание хоботка достигается лишь за счет эластичной кутикулы, 
тогда как у всех остальных семейств, объединяемых в группу Myoglossata, хоботок 
многократно скручивается за счет внутренней мускулатуры галеа (Krenn, Kristensen, 
2004). Благодаря такой мускулатуре Myoglossata получили возможность практически 
неограниченного удлинения хоботка, не сталкиваясь с неудобствами, какие мог бы вы-
зывать этот орган, оставаясь все время в распрямленном состоянии, как у некоторых 
длиннохоботковых мух (Nemestrin idae, Acrocer idae, Taban idae: Pangoniinae) и пчел 
(Ap idae: Euglossini). Кроме того, продвинутые Myoglossata приобрели дополни-
тельный ряд вентральных легул (зубцов) на галеа, что обеспечило более герметичное 
замыкание пищевого канала и открыло новые возможности для нектарофагии. Чешуе-
крылых с таким усовершенствованным запирающим механизмом хоботка объединяют 
в группу Eulepidoptera, в которую входят практически все Myoglossata, за исключе-
нием десяти базальных семейств, таких как Nepticul idae (Krenn, Kristensen, 2000; 
Krenn, 2010).

Благодаря вышеперечисленным особенностям современные продвинутые 
Eulepidoptera из группы Apoditrysia по абсолютной и относительной длине хоботка 
превосходят всех остальных насекомых-нектарофагов, что дает им доступ к труднодо-
ступным источникам нектара, таким как очень длинные шпорцы тропических ор-
хидей. У южноамериканского бражника Amphimoea walkeri (Boisduval, 1875), рекорд-
смена в данном отношении, предельная длина хоботка составляет 280 мм, у ряда 
других тропических бражников хоботки достигают сравнимых значений, в расправ-
ленном виде в 3–4 раза превосходя остальное тело по длине (Miller, 1997) и в состо-
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янии покоя скручиваясь не менее чем в 20 оборотов (Müller, 1873). У южноамерикан-
ского вида Damas immaculata Nicolay, 1973 (Hesperi idae), дневной бабочки с самым 
длинным хоботком, длина этого органа достигает 52 мм, что в 2.4 раза превышает 
длину тела (Bauder et al., 2014). Количество оборотов хоботка у Hesperi idae в состо-
янии покоя достигает 7.5 (Krenn, Bauder, 2017).

Скудость палеонтологической летописи чешуекрылых уже давно стала притчей во 
языцех (Козлов, 1988). Крыловые чешуйки препятствует быстрому намоканию и по-
гружению этих насекомых на дно, что необходимо для захоронения в виде каменных 
отпечатков. Эта же особенность затрудняет прилипание чешуекрылых к натекам 
смолы, что снижает их встречаемость в янтарях. Кроме того, из-за чешуек на ископа-
емых чешуекрылых плохо различимо жилкование и другие диагностические при-
знаки, что усложняет их определение. В результате по числу описанных ископаемых 
видов отряд Lepidoptera в 10 раз уступает Hymenoptera и в 16 раз – Diptera, хотя совре-
менное видовое разнообразие этих трех отрядов сопоставимо (Pape et al., 2011; Aguiar 
et al., 2013; Sohn et al., 2015). Относительная немногочисленность ископаемых чешуе-
крылых всегда делала их благодатным материалом для подготовки многочисленных 
обзорных статей (Shields, 1976; Whalley, 1986; Козлов, 1988; Skalski, 1990). Самые 
свежие из таких обзоров были опубликованы совсем недавно (Sohn et al., 2012; Sohn, 
Lamas, 2013; Sohn et al., 2015; De Jong, 2017), что избавляет нас от необходимости 
прослеживать палеонтологическую летопись отдельных надсемейств, ограничившись 
обсуждением ключевых моментов эволюции ротовых частей отряда в целом. В своем 
обзоре мы будем следовать схеме классификации чешуекрылых, разработанной 
Н. П. Кристенсеном с соавт. (Kristensen et al., 2007).

Древнейшие чешуекрылые, известные по отпечаткам тел и крыльев, найдены в 
ранней юре – как и большинство мезозойских представителей отряда, они относятся к 
бесхоботковым молям (Sohn et al., 2012). Свидетельства существования Glossata до на-
чала мелового периода крайне незначительны. Предполагаемые крыловые чешуйки 
Glossata обнаружены в терминальном триасе вместе с чешуйками бесхоботковых 
молей (Van Eldijk et al., 2018). Древнейшей описанной находкой Glossata с сохранив-
шимся телом считается Protolepis cuprealata Kozlov, 1989 неясной семейственной при-
надлежности из верхней юры Каратау. Тем не менее, переизучение голотипа данного 
вида не позволило с уверенностью подтвердить наличие у него хоботка (М. Хейккила, 
личное сообщение).

Начиная с раннего мела, находки Glossata становятся более многочисленными и 
определенными. Представители базального сем. Eriocrani idae с удлиненными галеа, 
не соединенными в общий хоботок, описаны из нижнего мела Забайкалья (Kopylov 
et al., 2020). Неописанная гусеница хоботковых бабочек найдена в ливанском янтаре 
(Grimaldi, 1999: fi g. 12e), там же обнаружены крыловые чешуйки, возможно, принад-
лежащие представителю сем. Incurvari idae (Whalley, 1986), хотя их идентификация 
вызывает вопросы (Козлов, 1988). Неописанные имаго Lophocoron idae и Incurvari idae 
указывались из верхнемелового таймырского янтаря (Skalski, 1979). Головная капсула 
гусеницы, предположительно относящейся к Tineoidea (Скальски, 1979), найдена в ка-
надском янтаре (Mackay, 1970). В США фрагмент оболочки яйца совки (Noctu idae) 
найден при просеивании верхнемеловых глин (Gall, Tiff ney, 1983), однако единич-
ность этой находки заставляет подозревать современное загрязнение. Неописанные 
Glossata с сохранившимся коротким хоботком присутствуют как в бирманском янтаре 
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Рис. 15. Ископаемые и субфоссильные Papilionoidea (Lepidoptera) с сохранившимися 
хоботками.

1 – Oligodonta fl orissantensis Brown, 1976 (Nymphal idae), Флориссант, терминальный эоцен, 
FLFO-108/UF-21998; фото Г. В. Мейера; 2 – ?Pier idae, танзанийский копал, плейстоцен (определение 
А. В. Крупицкого), YPM IP 238406; фото С. Х. Батс; 3 – Voltinia dramba Hall et al., 2004 (Riodin idae), 

доминиканский янтарь, миоцен; фото Дж. П. В. Холла.
Стрелками отмечены хоботки.

Масштабная линейка: 1, 3 – 5 мм; 2 – 3 мм.
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(Grimaldi et al., 2002: fi g. 42d), так и в верхнемеловом янтаре Нью-Джерси (Grimaldi, 
1999: fi g. 12e). Также из бирмита было описано чешуекрылое Tanyglossus orectometopus 
Poinar, 2017, отнесенное к Douglasi idae (Gracillarioidea). Утверждается, что оно обла-
дало хоботком длиной 1.6 мм, превосходящим по длине тело (Poinar, 2019). Однако 
длинная прямая структура, тянущаяся под брюшком, которую Дж. Пойнар считает хо-
ботком, не похожа на хоботок чешуекрылых, полностью или частично свернутый в 
состоянии покоя или post mortem. Кроме того, хоботки таких пропорций, насколько 
нам известно, никогда не встречаются у современных базальных Microlepidoptera. 
Чтобы уточнить строение ротовых частей данного чешуекрылого и определить его си-
стематическое положение, необходимо переизучение голотипа.

Помимо телесных остатков имаго и личинок на существование Glossata в мелу ука-
зывают также ихнологические данные. Многочисленные следы минирования гусени-
цами Nepticul idae были найдены на листьях покрытосеменных из верхнего мела 
США и Казахстана (Doorenweerd et al., 2015). Повреждения листьев, связанные с дея-
тельностью гусениц Incurvarioidea, отмечены из верхнего мела Израиля (Krassilov, 
Shuklina, 2008). Из этих же местонахождений указывалась также листовая флора с хо-
дами минеров из надсем. Gracillarioidea – мины Bucculatric idae из верхнего мела Ка-
захстана (Козлов, 1988) и мины Gracillari idae из верхнего мела США (Labandeira et al., 
1994), хотя надежность идентификации последних ставилась под сомнение (Grimaldi, 
1999).

Пищевое поведение имаго современных низших Glossata изучено недостаточно. Не-
многие имеющиеся наблюдения свидетельствуют, что эти чешуекрылые используют 
свои короткие хоботки не для высасывания труднодоступного нектара, а для погло-
щения различных жидкостей, выступающих на поверхность, таких как вода и расти-
тельный сок в случае Eriocrani idae (Krenn, Kristensen, 2000) или выделения экстрафло-
ральных нектарников в случае Nepticul idae (Downes, 1968). Предполагается поэтому, 
что изначально хоботок появился у чешуекрылых не в связи с нектарофагией, а как 
средство для быстрого восполнения дефицита воды (Стекольников, Корзеев, 2007). 
Если двигаться в восходящем направлении по системе отряда, то нектарофагия у че-
шуекрылых наблюдается лишь с уровня Incurvarioidea, т. е. с самых базальных 
Eulepidoptera (Krenn, Kristensen, 2000). Однако эта группа, в мезозое представленная 
надсемействами Incurvarioidea, Tineoidea и Gracillarioidea, как явствует из только что 
приведенного обзора ископаемых находок, отмечается лишь с верхнего мела, причем 
только по косвенным свидетельствам, весьма фрагментарным и ненадежным – пока 
достоверно не описано ни одного имаго мезозойских Eulepidoptera. Таким образом, 
можно констатировать, что в мезозое чешуекрылые еще не освоили нишу хоботковых 
нектарофагов или же их роль в этом качестве была крайне незначительна.

Практически полное отсутствие хоботковых чешуекрылых, в особенности 
Eulepidoptera, в крупных мезозойских лагерштеттах нельзя полностью списать на их 
низкий тафономический потенциал, поскольку в кайнозое в тех же обстановках они 
представлены уже гораздо лучше, хотя, конечно, не так обильно, как другие насе-
комые. По числу экземпляров мезозойские чешуекрылые составляют всего 2 % от 
более чем 4200 представителей этого отряда, найденных в ископаемом состоянии – 
остальные 98 % приходятся на кайнозой (Sohn et al., 2015). Именно в кайнозое, судя 
по ископаемым данным, появилось большинство эулепидоптерных надсемейств из 
группы Ditrysia, которая в настоящее время включает 98 % видов всех чешуекрылых. 
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Если верить редким косвенным и весьма небесспорным свидетельствам на этот счет, 
то в мезозое Ditrysia были представлены лишь базальными надсемействами Tineoidea 
и Gracillarioidea, тогда как уже с раннего эоцена по отпечаткам тел и крыльев известны 
продвинутые представители этой группы, объединяемые в группу Apoditrysia, куда от-
носятся все макролипедоптеры. За счет дополнительной мускулатуры хоботок 
Apoditrysia отличается повышенной подвижностью, необходимой для антофилии 
(Стекольников, Корзеев, 2007). В большинстве случае хоботок у этой группы чешуе-
крылых используется для потребления нектара, однако он также может применяться 
для сбора пыльцы, прокалывания фруктов, кровососания, клептопаразитизма, а также 
для высасывании пота, мочи, слезных выделений и при посещении грязи, трупов, от-
крытых ран и экскрементов (Downes, 1973; Büttiker et al., 1996).

Не считая балтийского янтаря, из всех кайнозойских местонахождений ископае-
мыми чешуекрылыми наиболее богата датская формация Фур, датируемая поздним 
палеоценом – ранним эоценом. Из нее происходят древнейшие находки ряда надсе-
мейств Apoditrysia, таких как Pyraloidea (Heikkilä et al., 2018) и Papilionoidea (De Jong, 
2016), причем первые – с сохранившимся хоботком. В балтийском янтаре преобла-
дают микролепидоптеры, среди которых попадаются длиннохоботковые формы, такие 
как Tortric idae (Козлов, 1988). Бабочки сем. Nymphal idae с сохранившимися хобот-
ками, Lethites reynesii (Scudder, 1872) и Oligodonta fl orissantensis Brown, 1976, найдены 
в верхнем олигоцене Франции и терминальном эоцене США соответственно (Scudder, 
1875, Pl. I: fi g. 2; De Jong, 2017: fi g. 8; рис. 15, 1). Бабочка Voltinia dramba Hall et al., 
2004 (Riodin idae) с длинным хоботком описана из доминиканского янтаря (Hall et al., 
2004; рис. 15, 3). Неописанный представитель предполагаемой Pier idae с хорошо со-
хранившимся хоботком найден в танзанийском копале (рис. 15, 2). Поскольку хоботки 
ископаемых бабочек, как правило, находятся полностью или частично в свернутом со-
стоянии, их точную длину установить затруднительно. В любом случае эти и другие 
находки красноречиво свидетельствуют, что чешуекрылые, включая макролепидоптер, 
все-таки регулярно попадают в палеонтологическую летопись. Поэтому сделанный на 
основе молекулярных данных вывод о том, что основная радиация Ditrysia (включая 
даже дневных бабочек!) произошла уже в раннем мелу в ходе коэволюции с ранними 
покрытосеменными (Wahlberg et al., 2013), опровергается полным отсутствием иско-
паемых находок соответствующего возраста. Вместо коэволюционного сценария для 
Ditrysia надо предполагать быструю колонизацию уже имевшегося разнообразия по-
крытосеменных, сложившегося к началу кайнозоя.

VI. Hymenoptera

Перепончатокрылые – это один из наиболее разнообразных отрядов насекомых, на-
считывающий более 152 000 описанных видов в составе 130 семейств (Aguiar et al., 
2013) и существующий с позднего триаса (Расницын, 1980). Нектар и пыльца состав-
ляют основу рациона многих, если не большинства, взрослых перепончатокрылых, 
включая группы с паразитоидными и плотоядными личинками. Особенность строения 
ротового аппарата перепончатокрылых заключается в том, что даже при наличии хо-
ботка у них сохраняются функциональные грызущие мандибулы.

Длинные хоботки различного строения, предназначенные для эксплуатации трудно-
доступных источников нектара, неоднократно возникали в разных ветвях этого отряда 
на основе лабиомаксиллярного комплекса. В частности, длинные хоботки имеются у 
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отдельных родов пилильщиков семейств Perg idae и Tenthredin idae (Houston, 1983; 
Jervis, Vilhelmsen, 1999; Smith, Naito, 2015), у некоторых наездников сем. Bracon idae 
(Jervis, 1998), а также у целого ряда жалящих, таких как веспиды (Krenn et al., 2002; 
Mauss et al., 2019) и сфекоидные осы (Gillaspy, 1963; Krenn et al., 2005). Тем не менее, 
эпизодическое появление форм с удлиненными ротовыми частями не оказало значи-
тельного влияния на эволюционную судьбу ни одной из перечисленных групп. Из всех 
длиннохоботковых перепончатокрылых значительного видового разнообразия до-
стигли только пчелы (Apiformes), насчитывающие около 20 000 рецентных видов в со-
ставе нескольких семейств, число и состав которых дискуссионны (Michener, 2007). 
Помимо пчел в ископаемом состоянии неизвестны какие-либо другие перепончато-
крылые с хоботками, из чего следует, что в прошлом, как и в настоящее время, такие 
формы были большой редкостью.

Если у большинства перепончатокрылых длинные хоботки появлялись от случая к 
случаю, то у пчел тенденция к удлинению ротовых частей стала определяющей. Инте-
ресно, что длиннохоботковыми формами изобилуют также цветочные осы (Vesp idae: 
Masarinae), которые, как и пчелы, заготовляют для личинок пыльцу, а не животную 
пищу: длинные хоботки возникали в этом подсемействе дважды и есть по меньшей 
мере у 9 из 14 родов (Krenn et al., 2002; Hermes, Melo, 2006; Garcette-Barrett, Klassen 
Dück, 2010). Тем не менее, несмотря на сходную биологию, цветочные осы не смогли 
повторить успех пчел, которые в силу своего обилия и распространенности стоят на 
первом месте среди опылителей современных цветковых. Например, в английских 
садах 80 % посещений цветков приходится на долю пчел, для вересковых пустошей 
этот показатель еще выше – 94 %, в кенийской саванне он ниже, но тоже очень значи-
телен – 55 % (Willmer et al., 2017). В тропическом поясе, центре растительного разно-
образия, пчелы в среднем опыляют 45 % видов растений, причем в лесах на 
Коста-Рике и Борнео доля таких видов достигает 70 % (Wardhaugh, 2015). Значение 
пчел ощутимо падает только в условиях низких температур, например, в некоторых 
альпийских и арктических экосистемах, где на первое место среди опылителей вы-
ходят двукрылые (Kearns, 1992; Pont, 1993; Tiusanen et al., 2016).

Хотя современная флора цветковых непредставима без пчел, на первых этапах эво-
люции их взаимодействие с пчелами, по-видимому, имело гораздо меньший масштаб. 
Предположение о существенном влиянии пчел на меловую радиацию эудикот (дву-
дольных), основанное на данных молекулярной филогении (Cardinal, Danforth, 2013), 
не находит поддержки на палеонтологическом материале. В то время как сфекоидные 
осы, от которых ведут происхождение пчелы, известны с раннего мела (Расницын, 
1980: с. 116–117), самые ранние бесспорные находки самих пчел датируются лишь 
началом кайнозоя: речь идет о пчелах из палеоценовых отложений французского ме-
стонахождения Мена́ (Nel, Petrulevičius, 2003; Michez et al., 2009). Пчелы из Мена́ от-
носятся к продвинутым длинноязычковым семействам Ap idae и Megachil idae, поэтому 
логично предположить, что радиация более базальных семейств пчел произошла еще 
в конце мелового периода. Однако это предположение можно подкрепить лишь кос-
венными свидетельствами, такими как норки в верхнемеловых палеопочвах США и 
Аргентины, которые напоминают подземные гнезда современных Halict idae (Elliott, 
Nations, 2008; Genise et al., 2020), а также цветы Clusiaceae со смолопродуцирующими 
стаминодиями (туронская флора Нью-Джерси), предположительно предназначавши-
мися для привлечения пчел (Crepet, Nixon, 1998). В то же время все попытки обнару-
жить телесные остатки меловых пчел пока остаются безрезультатными.
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Перепончатокрылое Melittosphex burmensis Poinar et Danforth, 2006 из мелового бир-
манского янтаря, объявленное «древнейшей пчелой» из-за наличия ветвистых воло-
сков (Poinar, Danforth, 2006), лишено других пчелиных апоморфий, таких как расши-
ренные задние базитарзусы, и впоследствии было классифицировано как сфекоидная 
оса, близкая к Crabron idae (Michez et al., 2011; Danforth, Poinar, 2011). По этим же при-
чинам к сфекоидным осам следует отнести и перепончатокрылое Discoscapa apicula 
Poinar, 2020, описанное недавно в качестве базальной пчелы из того же бирманского 
янтаря (Poinar, 2020). Не считая этих двух находок, на сегодня единственный потенци-
альный кандидат в меловые пчелы – Cretotrigona prisca (Michener et Grimaldi, 1988), 
однако возраст данного экземпляра вызывает сомнения. Янтарный фрагмент, в ко-
тором заключена эта пчела, на основании старой музейной этикетки и химического 
анализа был идентифицирован в качестве верхнемелового янтаря Нью-Джерси 
(Michener, Grimaldi, 1988). Тем не менее, вид C. prisca относится к очень продвинутой 
группе тропических безжальных пчел (Ap idae: Meliponini) и настолько похож на со-
временных ее представителей, что изначально был включен в рецентный род Trigona 
Jurine, 1807 (Michener, Grimaldi, 1988; Engel, 2000), что уже само по себе неожиданно 
на фоне полного отсутствия в мелу других, более базальных пчел. Кроме того, переиз-
учение C. prisca показало, что в том же янтарном блоке присутствуют высшие тер-
миты, характерные для миоценового доминиканского янтаря, но отсутствующие в 

Рис. 16. Anthophora melfordi Cockerell, 1908 (Ap idae), Флориссант, терминальный эоцен; 
фото Г. В. Мейера.

Стрелкой отмечен хоботок.
Масштабная линейка: 3 мм.
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мелу (Rasnitsyn, Michener, 1991). Таким образом, C. prisca нельзя рассматривать как 
надежное указание на меловую радиацию пчел.

Даже с поправкой на общую скудость находок верхнемеловых насекомых полное 
отсутствие остатков пчел этого возраста свидетельствует либо об их малочисленности 
в тогдашних экосистемах, либо о крайне быстрых темпах их радиации в терминальном 
мелу. Наконец, если предположить, что длинноязычковые пчелы, появившиеся в пале-
онтологической летописи первыми, вопреки распространенному мнению являются 
одними из самых базальных, то гипотеза о скрытой радиации пчел в мелу вообще ста-
новится ненужной (Danforth et al., 2006). Так или иначе, все известные находки иско-
паемых пчел приходятся на кайнозой. Сводный список, опубликованный 10 лет назад, 
включает 184 вида ископаемых пчел (Michez et al., 2011); с учетом новых публикаций 
(Engel et al., 2012, 2013, 2018; Engel, Breitkreuz, 2013; Engel, Michener, 2013; Dehon 
et al., 2014, и др.) это число уже превысило две сотни. Однако стоит отметить, что па-
леонтологическая летопись пчел довольно неравномерна: большинство описанных 
видов происходит всего из 3 источников: из эоценового балтийского янтаря, из терми-
нального эоцена Флориссанта (США) и из миоценового доминиканского янтаря 
(Michez et al., 2011).

По строению хоботка пчелы традиционно подразделяются на две группы: длинноя-
зычковых, в число которых входят Ap idae и Megachil idae, и короткоязычковых, к ко-
торым относятся все остальные семейства (Michener, 2007: p. 92). У длинноязычковых 
пчел язычок (сросшиеся глоссы) длиннее, чем остальной лабиум (прементум), и нахо-
дится внутри пищевого канала, дорсальная часть которого образована удлиненными 
галеа, а вентральная – уплощенными и вытянутыми 1-м и 2-м члениками лабиальных 
щупиков. У короткоязычковых пчел лабиальные щупики не видоизменены, а длина 
язычка невелика по сравнению с хоботком в целом, что соответствует предковому со-
стоянию ротовых частей. За некоторыми исключениями, такими как орхидные пчелы 
(Ap idae: Euglossini) с преимущественно сосущим хоботком, втягивание нектара у 
большинства пчел сопровождается лижущими движениями язычка, так что его стро-
ение напрямую сказывается на функциональных свойствах хоботка. У небольших 
пчел относительная длина язычка не влияет на скорость поглощения нектара, однако 
при возрастании размеров тела длинноязычковые виды получают преимущество 
(Harder, 1983).

Доля длинноязычковых пчел была высокой уже с самого начала кайнозоя – к ним 
принадлежат обе древнейшие пчелы, описанные из палеоцена Мена́ (Nel, Petrulevičius, 
2003; Michez et al., 2009). Из балтийского янтаря известно 38 видов пчел, представ-
ленных 160 экземплярами, и из них только 4 экземпляра 3 видов относятся к коротко-
язычковым семействам (Michez et al., 2011). В раннеэоценовом индийском янтаре 
встречаются исключительно длинноязычковые пчелы (Engel et al., 2013). В более мо-
лодом доминиканском янтаре пропорция иная: только 9 видов пчел из 21 являются 
длинноязычковыми (Engel et al., 2012). Важно отметить, что сама по себе принадлеж-
ность той или иной ископаемой пчелы к короткоязычковой группе не позволяет 
судить, какие источники нектара она эксплуатировала. Короткоязычковые пчелы, во-
преки своему названию, не всегда обладают коротким хоботком. Ряд современных 
видов Halict idae, Melitt idae, Andren idae и Collet idae могут дополнительно наращивать 
длину ротовых частей за счет прементума, максиллярных или лабиальных щупиков 
или же язычка (в последнем случае, однако, лабиальные щупики не входят в состав 
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пищевого канала, как у длинноязычковых пчел) и таким образом получать доступ к 
нектару в цветах с длинным венчиком (Laroca et al., 1989).

Находки пчел с сохранившимся хоботком очень редки: даже у целых экземпляров 
хоботок, как правило, в момент смерти был сложен под голову и потому трудно раз-
личим. В числе немногих исключений следует упомянуть Anthophora melfordi 
Cockerell, 1908 (Ap idae: Anthophorini) из эоцена Флориссанта. На отпечатке этой 
пчелы хорошо сохранился 4.5-миллиметровый хоботок, чуть превосходящий по длине 
голову, в котором различимы галеа и выступающий из-под них язычок (рис. 16). В пер-
воначальном описании говорилось о наличии на язычке обильных длинных волосков 
(Cockerell, 1908), однако при переизучении экземпляра это не подтвердилось (Zeuner, 
Manning, 1976). Другие каменные отпечатки пчел демонстрируют значительно 
худшую сохранность ротовых частей (в тех случаях, когда те вообще присутствуют). 
Например, от хоботка Probombus hirsutus Piton, 1940 (Megachil idae) из палеоцена 
Мена́ уцелела только двухсегментная длинная структура, лежащая книзу от правой 
мандибулы, которая предположительно соответствует двум удлиненным членикам ла-
биального щупика (Nel, Petrulevičius, 2003). Отдельные элементы хоботков также раз-
личимы у некоторых пчел из балтийского янтаря, например у Protobombus indecisus 
(Cockerell, 1908) и Melissites trigona Engel, 2001 (Ap idae), а также у Paleomelitta 
nigripennis Engel, 2001 (Paleomelitt idae) (Engel, 2001, Pl. 6 a, b, d, fi g. 17). Как и в 
других случаях, надежды на получение дополнительной информации о строении хо-
ботка ранних пчел остается возлагать прежде всего на новые янтарные находки.

ОБСУЖДЕНИЕ

I. Три этапа радиации длиннохоботковых нектарофагов

1. Палеозой

Хоботок был и остается одним из важнейших орудий в арсенале адаптаций кры-
латых насекомых с момента их появления в конце раннего карбона. Древнейшие обла-
датели хоботка, палеодиктиоптероиды, использовали его как колющий инструмент, и 
в таком же качестве он служил предковым равнокрылым Archescytin idae и другим па-
леозойским хоботковым экзоптериготам. У всех последующих экзоптеригот, включая 
современных, хоботок сохранил исходную колющую функцию, специализированных 
нектарофагов среди них не возникло. Возможно, этот факт напрямую связан с не-
полным метаморфозом, который затрудняет резкую дифференциацию по типу стро-
ения ротовых частей между нимфами и имаго (даже у стрекоз она ограничивается 
лишь различиями в устройстве лабиума). Нектар – богатая сахарами, но бедная бел-
ками пища – хорошо подходит для взрослого насекомого, нуждающегося в источнике 
энергии для полета, но не годится для роста и развития личинки. Поэтому у насе-
комых с полным превращением взрослой стадии хоботкового нектарофага всегда 
предшествует личиночная стадия с иным ротовым аппаратом и типом питания – 
таким как паразитизм (Bombyli idae, Acrocer idae, Nemestrin idae, Tachin idae и т. д.), 
хищничество (например, Vermileon idae и некоторые Syrph idae), растительноядность 
(Lepido ptera) и палинофагия (Apoidea). У экзоптеригот же, у которых радикальная пе-
рестройка ротового аппарата в ходе индивидуального развития невозможна, специа-
лизированный хоботок для всасывания нектара нельзя закрепить только за имаго, что 
исключает существование такой специализации в принципе.
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Впервые сосущий хоботок, пригодный исключительно для нектарофагии, возник у 
раннепермских Holometabola – ручейникоподобных Permomerop idae. В конце перми 
ряды хоботковых нектарофагов, вероятно, пополнили некоторые скорпионницы, 
главным образом Permochorist idae, хотя их хоботок, судя по наличию стилетов, мог 
предназначаться также для хищничества. Эта первая и очень скромная по разноо-
бразию радиация длиннохоботковых нектарофагов (рис. 17) могла быть связана с па-
леозойскими семенными папоротниками, некоторые группы которых сдвигались от 
анемофилии к энтомофилии. В частности, об энтомофильности некоторых 
Medullosales свидетельствуют очень крупные пыльцевые зерна (Taylor, Millay, 1979), а 
в случае Peltaspermales – закрытые семеносные диски, мало пригодные для ветроопы-
ления (Naugolnykh, Oskolski, 2010). Для пыльцы семенных папоротников, извлеченной 
из кишечников раннепермских палинофагов, характерна сильно скульптурированная 
поверхность, что предположительно облегчало ее распознавание насекомыми-перено-
счиками и, следовательно, тоже может рассматриваться как адаптация к энтомофилии 
(Krassilov et al., 2007).

2. Мезозой

Вторая, мезозойская радиация длиннохоботковых нектарофагов была гораздо более 
масштабной, чем первая. Судя по палеонтологическим данным, эта радиация началась 
в средней юре и длилась около 70 млн лет, до начала позднего мела включительно. 
В реальности она могла начаться еще раньше, в ранней юре или позднем триасе, вслед 
за появлением Bennettitales и других групп мезозойских голосеменных, включающих 
в себя энтомофильные виды. Находки крыльев свидетельствуют о существовании всех 
3 семейств мезозойских длиннохоботковых скорпионниц уже со среднего триаса, в 
ранней юре к ним добавились каллиграмматиды и неместриниды (рис. 18). Однако 
подтвердить наличие длинных хоботков у насекомых этого возраста достаточно 
сложно, поскольку в триасе и ранней юре практически отсутствуют лагерштетты, где 
насекомые сохранялись бы целиком. За исключением североамериканской верхнетри-
асовой формации Кау Бранч, большинство крупных местонахождений насекомых, ко-
торые приходятся на этот интервал (Вогезы, Мадыген, Сай-Сагул, лейас Европы и 
др.), приносят почти исключительно изолированные крылья.

Рис. 17. Группы длиннохоботковых насекомых-нектарофагов, чьи представители 
с удлиненным ротовым аппаратом известны в ископаемом состоянии, а также Syrph idae 

и антофильные Schizophora, находки которых с сохранившимся длинным хоботком 
пока не отмечались.

1, 2 – Cretanallachiinae (Psychopsoidea), Paradoxosisyrinae (Sysir idae); 3 – Cretahilarimorpha lebanensis 
(?Hilarimorph idae).

П, М, К – палеозойская, мезозойская и кайнозойская радиации длиннохоботковых нектарофагов. 
Звездочки (*) означают, что в дополнение к находкам из подписанного местонахождения на том же уровне 
отмечены находки из близкого по возрасту местонахождения: камбейский янтарь показан вместе с янтарем 

из Уазы (Oise amber), формация Грин-Ривер – вместе с формацией Кишенен (Kishenehn), балтийский 
янтарь – вместе с ровенским янтарем, доминиканский янтарь вместе с мексиканским янтарем.

Сплошные серые полосы обозначают временны́е интервалы между первыми и последними находками. 
Штрихованными серыми линиям обозначены интервалы существования групп, известные на основании 

ихнофоссилий. Сплошные точки обозначают находки нектарофагов с длинным (длиннее головы) 
сосущим хоботком, бело-черные точки – находки кровососов и энтомофагов с длинным колющим 

хоботком, который мог использоваться и для питания нектаром.
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В мезозое питание труднодоступным нектаром монополизировали 3 отряда насе-
комых: Mecoptera, Neuroptera и Diptera. К настоящему времени известно не менее 
67 видов мезозойских длиннохоботковых нектарофагов с сохранившимися ротовыми 
частями, относящихся к 12 семействам в составе этих 3 отрядов (табл. 6). По относи-
тельной и абсолютной длине хоботка их можно разделить на 3 морфогруппы (рис. 18). 
К 1-й относятся почти все скорпионницы сем. Mesopsych idae и многие Aneuretopsych-
idae, а также некоторые мухи. Они пошли по пути относительного увеличения длины 
хоботка, тогда как тело насекомых при этом оставалось сравнительно некрупным. 
Предельным случаем такой тенденции служат юрская муха-акроцерида Archocyrtus 
kovalevi c хоботком почти в 2 раза длиннее тела (Khramov, Lukashevich, 2019) и совре-
менные ей мезопсихиды, чей хоботок по длине равен почти половине тела (Ren et al., 
2010a). С одной стороны, небольшие общие размеры облегчали перемещение насе-
комых 1-й морфогруппы в густых зарослях, но, с другой стороны, манипулировать 
таким непропорционально длинным и к тому же нескладывающимся хоботком было 
непросто.

2-я морфогруппа длиннохоботковых нектарофагов состоит исключительно из ба-
бочкоподобных каллиграмматид. По абсолютной длине ротовых частей они сопоста-
вимы с представителями 1-й морфогруппы и изредка превосходят их, что достигается 
главным образом не за счет удлинения самого хоботка, а за счет укрупнения всего на-
секомого. Например, юрские каллиграмматиды в 1.5–2.5 раза превосходят в размахе 

Рис. 18. Длина и пропорции ротовых частей 59 описанных и 5 неописанных видов 
мезозойских длиннохоботковых нектарофагов.

Для видов, известных более чем в одном экземпляре, приведены средние значения 
(см. табл. 1, 2, 4, 5). Виды, известные только по голотипу с сильно поврежденными ротовыми 

частями, не учитывались. По горизонтальной оси – длина хоботка в мм, по вертикальной 
оси – отношение длины хоботка к длине головы. Римскими цифрами I–III обозначены 

соответствующие морфогруппы (см. текст).
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крыльев одновозрастных мезопсихид с хоботком такой же длины. Из-за крупных раз-
меров каллиграмматиды, видимо, были вынуждены держаться открытых пространств, 
но могли питаться на тех же растениях, что и нектарофаги 1-й морфогруппы, по-
скольку стробилы голосеменных были достаточно крупными и могли обеспечить «по-
садочные места» для насекомых всех размерных категорий. Любопытно, что лишь не-
многие представители 1-й и 2-й морфогрупп при удлинении хоботка преодолевали 
отметку в 10–11 мм – видимо, это объясняется устройством стробилов энтомофильных 
голосеменных, которые редко скрывали сладковатые выделения на большей глубине.

Наконец, 3-я морфогруппа включает в себя большинство мезозойских нектарофагов. 
Их хоботки характеризуются весьма скромными пропорциями (не более чем в 3.5 раза 
длиннее головы) и длиной до 5 мм (для сравнения: функциональная длина хоботка 
современной медоносной пчелы в среднем составляет 7 мм (Waddington, Herbst, 
1987)). Очевидно, нектарофаги 3-й морфогруппы посещали иной спектр растений, не-
жели насекомые из двух других морфогрупп. Более трех десятков известных видов 
мезозойских двукрылых с длинными колющими хоботками, предположительно соче-
тавшие нектарофагию с кровососанием или хищничеством (Tanyder idae, Psychod idae, 
Culic idae, Chironom idae, Ceratopogon idae, Rhagion idae, Taban idae), также попадают в 
3-ю морфогруппу. Примечательно, что кулициды с хоботками большей относительной 
длины, чем в 3-й морфогруппе, начинают встречаться в ископаемом состоянии лишь с 
кайнозоя, что может указывать либо распространение цветковых растений с длинным 
венчиком, пришедших на смену голосеменным с более доступным нектаром, либо же 
на появление млекопитающих с более длинной шерстью. Длиннохоботковые кома-
ры-нектарофаги сем. Limoni idae демонстрируют такую же эволюционную тенденцию: 

Таблица 6. Число описанных видов мезозойских длиннохоботковых нектарофагов с сохранив-
шимися ротовыми частями

Отряд Семейство (подсемейство) Число длиннохоботковых видов

Mecoptera Pseudopolycentropodidae 8
Aneuretopsychidae 8

Mesopsychidae 6

Neuroptera Kalligrammatidae 10
Aetheogrammatidae 1

Cretanallachiinae, Cretadilarinae 
(Psychopsoidea)

10

Paradoxosysirinae (Sisyridae) 5

Diptera Limoniidae 4
Nemestrinidae 4

Acroceridae 1

?Hilarimorphidae 1

Zhangsolvidae 9
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в мезозое все они находятся в пределах 3-й морфогруппы, тогда как в кайнозое отно-
сительная и абсолютная длина хоботков у них возрастает.

Находки длиннохоботковых мух в верхнеюрских отложениях (позднее оказавшихся 
нижнемеловыми) первоначально интерпретировались как указание на существование 
цветковых (Ren, 1998b). Однако, как уже тогда отмечал К. Лабандейра, с тем же 
успехом подобные насекомые могли питаться и на репродуктивных органах вымерших 
энтомофильных голосеменных (Labandeira, 1998). За прошедшие 20 лет справедли-
вость второй точки зрения стала еще очевиднее. Многочисленные попытки найти ка-
кие-либо остатки цветковых в отложениях древнее раннего мела не увенчались 
успехом (Herendeen et al., 2017), поэтому можно с уверенностью говорить, что все 
длиннохоботковые двукрылые, скорпионницы и сетчатокрылые юрского возраста 
были связаны с голосеменной флорой, поскольку другой в их время просто не было. 
Однако с раннемеловыми представителями этих же групп ситуация в первом прибли-
жении выглядит менее однозначной. Древнейшее свидетельство существования цвет-
ковых растений – однобороздная пыльца с колумеллятной экзиной – датируется ва-
ланжином (Coiro et al., 2019). Таким образом, все раннемеловые длиннохоботковые 
нектарофаги были ровесниками цветковых и, на первый взгляд, могли питаться также 
и на них.

Тем не менее, можно утверждать, что, как и в юре, в раннем мелу длиннохоботковые 
нектарофаги по-прежнему находились в тесной ассоциации с голосеменными. В от-
личие от крупных стробилов раннемеловых голосеменных, околоцветник всех без ис-
ключения цветков этого возраста, в том случае, если он вообще имелся, был простым, 
мелким (в среднем 0.5–5 мм в диаметре), плоским или чашеобразным, а вознагражде-
нием для опылителей служила пыльца, а не нектар (Friis et al., 2006, 2010, 2011: p. 434, 
436). Длинный хоботок был совершенно бесполезен для питания на таких цветках – 
скорее всего, их посещали насекомые с короткими ротовыми частями, прежде всего 
жуки, а также мелкие двукрылые, что характерно и для самых базальных современных 
цветковых из группы ANITA (Thien et al., 2009).

Усложнение архитектуры цветка произошло лишь в позднем мелу с диверсифика-
цией основных групп настоящих двудольных (core eudicots). Древнейшие цветки с не-
ктарниками и околоцветником, дифференцированным на венчик и чашечку, известны 
из бирманского янтаря (Liu et al., 2018b) и альб-сеноманских отложений североамери-
канской формации Дакота (Basinger, Dilcher, 1984; Friis et al., 2011, p. 437; Manchester 
et al., 2018), однако и они были открытыми и, следовательно, доступными без длин-
ного хоботка. Считается, что древнейшие сростнолепестные цветы с трубчатым осно-
ванием, ограничивающим доступ для нектарофагов, принадлежат верескоцветным из 
сантона–кампана Швеции (Friis, 1985; Schönenberger, Friis, 2001; Friis et al., 2011, 
p. 400, 439, 442). Наличие сростнолепестности и трубчатого венчика постулировалось 
также для верескоцветных из туронской флоры Нью-Джерси (Nixon, Crepet, 1993; 
Crepet, 1996). Поскольку все раннемеловые длиннохоботковые насекомые значительно 
древнее, их пищевая специализация была по-прежнему направлена на энтомофильные 
голосеменные, тогда как нектар цветковых в лучшем случае мог служить источником 
пищи для нектарофагов 3-й морфогруппы, живших в начале позднего мела (прежде 
всего это относится к длиннохоботковой энтомофауне бирманского янтаря).

Прямым доказательством связи мезозойских длиннохоботковых насекомых с голо-
семенными растениями служит пыльца, прилипшая к их телу. Так, пыльца голосе-
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менных, предположительно относящаяся к вильямсониевым беннеттитовым, была об-
наружена на мухе-джангсольвиде из раннемелового испанского янтаря (Peñalver et al., 
2015). Пыльца голосеменных, как уже говорилось, найдена также рядом со скорпион-
ницей Parapolycentropus в бирманском янтаре (Lin et al., 2019). Пыльцу же покрытосе-
менных до сих пор находили только на меловых насекомых с короткими ротовыми 
частями, таких как жуки и осы (Bao et al., 2019; Grimaldi et al., 2019), а также в кишеч-
никах сеноедоподобных пермопсоцид (Huang et al., 2016).

Предположения о пищевых предпочтениях мезозойских нектарофагов строятся 
также на основе изучения репродуктивных структур одновозрастных им растений. 
Традиционно в качестве основного кандидата на роль энтомофильных голосеменных 
рассматриваются беннеттитовые (Расницын, Козлов, 1990; Мостовский, 1998; 
Labandeira et al., 2016; Khramov, Lukashevich, 2019). В цветкоподобных стробилах ви-
льямсониевых беннеттитовых, таких как Williamsonia и Williamsoniella, брактеи (видо-
изменные прицветные листья), смыкаясь над рецептакулом (семяложем), ограничи-
вают доступ к семязачаткам, что делает необходимым использование длинного 
хоботка для высасывания опылительных капель (Friis et al., 2011: p. 430–432; Khramov, 
Lukashevich, 2019). Репродуктивные органы с узким входом, потенциально привлека-
тельные для длиннохоботковых нектарофагов, отмечались также у Caytoniales и 
Pentoxylales, близких к цветковым, а также у Gnetales, Czekanowskiales и хвойных 
Cheirolepidiaceae (Ren et al., 2009, Table S6).

Но даже если бы о мезозойских голосеменных с энтомофильным синдромом было 
ничего неизвестно, то находки насекомых с длинными сосущими хоботками в любом 
случае дали бы веский повод предполагать их существование. Действительно, специа-
лизация в виде длинного хоботка, предназначенного для высасывания опылительных 
капель, могла быть полезной только в том случае, если эти капли были обогащены са-
харами и скрыты в глубине стробилов. Ни то, ни другое не сочетается с анемофилией. 
У современных анемофильных голосеменных опылительные капли содержат гораздо 
меньше сахаров, чем энтомофильные (1–2 % у сосны против 25 % у эфедры (Bolinder 
et al., 2016)), что делает их малопривлекательными для нектарофагов. Кроме того, 
когда пыльца переносится ветром, опылительные капли должны быть выставлены на 
поверхность, что устраняет необходимость в длинном хоботке. Таким образом, мезо-
зойские голосеменные не просто эксплуатировались длиннохоботковыми нектарофа-
гами, не получая ничего взамен, но активно привлекали и использовали их в качестве 
опылителей.

Стимулом для удлинения хоботка у мезозойских нектарофагов могла быть эволюци-
онная гонка растений и опылителей, на которую Ч. Дарвин впервые указал в своей 
работе об опылении орхидей, и чье существование подтвердили последующие иссле-
дования (Nilsson, 1988; Pauw et al., 2009). Эта гонка возникает из-за того, что опыли-
тели и растения преследуют прямо противоположные цели, несмотря на существу-
ющий между ними мутуализм. Чтобы эффективно питаться нектаром, насекомое 
нуждается в хоботке, который превышает по длине венчик цветка. Напротив, растение 
должно иметь венчик, чуть превосходящий по длине хоботок, поскольку лишь в этом 
случае насекомое вынуждено глубоко погружать голову в цветок, измазываясь в 
пыльце. Слишком длинный хоботок привел бы к тому, что насекомое выпивало бы 
нектар, но не участвовало в опылении, превращаясь в нектарного вора. Вот почему в 
процессе эволюции опылители постепенно удлиняли хоботок, а растения, в свою оче-
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редь, шаг за шагом удлиняли трубки венчиков, шпорцы и т. д. Надо полагать, этот 
процесс шел и в мезозое, с той поправкой, что вместо околоцветника увеличивалась 
длина брактей и межсеменных чешуй, скрывающих семязачатки с опылительными ка-
плями. Появление мезозойских длиннохоботковых нектарофагов, относящихся к 1-й и 
2-й морфогруппам, могло стать непосредственным результатом этой «дарвиновской 
гонки».

В отличие от цветковых, для большинства которых характерны обоеполые цветки, 
репродуктивным органам голосеменных, за исключением беннеттитовых 
Cycadeoidaceae и некоторых Williamsoniaceae, свойственна раздельнополость. Следо-
вательно, энтомофильные голосеменные, опылявшиеся длиннохоботковыми нектаро-
фагами, должны были как-то привлекать их не только на женские, но и на мужские 
стробилы, где нет семязачатков и опылительных капель. У всех 3 родов современных 
энтомофильных гнетовых в мужских стробилах есть стерильные семязачатки – функ-
циональный аналог нектарников цветковых растений, единственная роль которых за-
ключается в выделении сладковатой жидкости, привлекательной для опылителей 
(Kato et al., 1995; Wetschnig, Depisch, 1999; Bolinder et al., 2016). Возможно, подобные 
структуры имелись и в мужских стробилах вымерших энтомофильных голосеменных. 
Предполагается, что функцию привлечения опылителей могли исполнять многочис-
ленные желёзки, расположенные на внутренней поверхности Weltrichia, мужских 
стробилов вильямсониевых беннеттитовых (Friis et al., 2011, p. 430; Popa, 2019).

Некоторые вымершие энтомофильные голосеменные могли также прибегать к об-
манному или ошибочному опылению (deceit/mistake pollination), подобно многим со-
временным энтомофильным цветковым с однополыми цветами. Например, у Jacaratia 
dolichaula (Caricaceae) женские цветки не выделяют нектар, однако длиннохоботковые 
опылители (бражники) регулярно посещают их, из-за внешнего сходства принимая за 
мужские, которые продуцируют нектар в изобилии (Bawa, 1980). Рассуждая по ана-
логии, можно представить, что у ряда энтомофильных голосеменных мужские стро-
билы по запаху и внешним параметрам были похожи на женские, благодаря чему 
длиннохоботковые насекомые наведывались к ним регулярно.

Следует подчеркнуть, что для немногочисленных энтомофильных голосеменных из 
числа ныне существующих Gnetales и Cycadales репродуктивные органы со скрытой 
внутри сладковатой жидкостью не характерны. У современных энтомофильных гне-
товых опылительные капли находятся на поверхности стробилов и легко доступны 
для насекомых с короткими ротовыми частями, таких как муравьи и осы, хотя их при 
случае потребляют также насекомые с длинным хоботком, например, чешуекрылые и 
мухи-сирфиды (Kato et al., 1995; Wetschnig, Depisch, 1999; Bolinder et al., 2016). Опы-
лители же саговниковых – долгоносикообразные жуки и трипсы – питаются тканями 
стробилов и пыльцой и вообще не имеют отношения к нектарофагии (Schneider et al., 
2002). Интересно, что в женские стробилы энтомофильные саговниковые привлекают 
опылителей обманным путем (Terry et al., 2004).

3. Кайнозой

Третья радиация длиннохоботковых нектарофагов пришлась на кайнозой и, без со-
мнения, была связана с распространением цветковых с глубоким венчиком. Отсчиты-
вать начало этой радиации надо как минимум с позднего палеоцена – раннего эоцена, 
когда в отложениях появляются первые остатки тел пчел и дитризных чешуекрылых. 
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Но, как и в случае с мезозойской радиацией, здесь надо сделать поправку на особен-
ности палеонтологической летописи насекомых, которая в конце мела и в палеоцене 
очень скудна. Соответственно, истоки кайнозойской фауны длиннохоботковых некта-
рофагов могут скрываться уже во второй половине позднего мела, о чем свидетель-
ствуют и некоторые ихнофоссилии, указывающие на существование в это время 
Apoidea и Ditrysia (см. выше). С другой стороны, полное отсутствие Apoidea и Ditrysia 
в многочисленных раннемеловых лагерштеттах опровергает выводы молекулярных 
исследований, согласно которым основная радиация двух этих групп на уровне се-
мейств будто бы завершилась уже к середине мелового периода (Cardinal, Danforth, 
2013; Wahlberg et al., 2013).

Фауна длиннохоботковых нектарофагов принимает современный облик к раннему 
кайнозою. К этому времени от мезозойской длиннохоботковой «тройки» остаются 
только двукрылые. К ним прибавляются дитризные чешуекрылые и пчелы, которые 
как бы приходят на смену вымершим длиннохоботковым скорпионницам и сетчато-
крылым. Состав длиннохоботковых двукрылых в кайнозое при этом существенно из-
меняется. С одной стороны, вымирают некоторые мезозойские семейства (Zhangsolv-
idae). С другой стороны, к длиннохоботковых двукрылым, появившимся в мезозое 
(Limoni idae, Acrocer idae, Nemestrin idae), добавляются новые семейства, ставшие ча-
стью масштабной радиации Cyclorrhapha в кайнозое (Syrph idae, Conop idae, Phor idae, 
Tachin idae и др.). Наконец, в кайнозое длинные хоботки и рострумы впервые появля-
ются как у древних групп двукрылых, известных с юры (Bombyli idae), так и у более 
молодых, существующих с мела (Empid idae, Keroplat idae, Mycetophil idae, Lygistorrhin-
idae).

Среди двукрылых внимание обращают на себя Acrocer idae и Nemestrin idae, которые 
удерживаются в экологической нише длиннохоботковых нектарофагов, начиная с 
юры, несмотря на радикальные перемены в составе растительности, произошедшие с 
того времени. Как и некоторые жуки-палинофаги (Peris et al., 2017), эти семейства 
смогли переориентироваться с голосеменных на цветковые, что, однако, было не одно-
моментным переходом, а результатом длинной серии эволюционных изменений. 
В частности, в процессе адаптации к цветковым произошло вымирание мезозойских 
длиннохоботковых неместринид подсем. Archinemestrininae, тогда как их кайнозой-
ские аналоги возникли уже в рамках другого, современного подсемейства Nemestrin-
inae.

В отличие от двукрылых, у сетчатокрылых и скорпионниц вымирание длиннохобот-
ковых нектарофагов произошло на уровне целых семейств, вследствие чего эта жиз-
ненная форма в двух данных отрядах не просто сменила «место прописки» на филоге-
нетическом древе, а полностью исчезла. Возможно, сетчатокрылые и скорпионницы 
не выдержали прямой конкуренции за цветочный нектар с появившимися в конце 
верхнего мела пчелами и дитризными чешуекрылыми. Более вероятно, однако, что ла-
бильность поведения длиннохоботковых сетчатокрылых и скорпионниц была меньше, 
чем у двукрылых, в силу чего они до конца оставались верны энтомофильным голосе-
менным и исчезли после их окончательного вымирания.

Таким образом, цветковые, без сомнения, оказали определяющее влияние на эво-
люцию насекомых-нектарофагов. Но были ли нектарофаги и опылители, со своей сто-
роны, драйвером эволюции цветковых?
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II. Было ли насекомоопыление залогом успеха цветковых?

Как продемонстрировал настоящий обзор, коэволюция насекомых-нектарофагов и 
растений началась задолго до появления цветковых растений. В раннем мелу первые 
цветковые с их мелкими цветками с простым, слаборазвитым околоцветником, на ко-
торых питались морфологически неспециализированные насекомые, сосуществовали 
с энтомофильными голосеменными со сложноустроенными стробилами, опылявши-
мися с участием продвинутых длиннохоботковых нектарофагов. На фоне отлаженных 
опылительных систем, свойственных беннеттитовым и другим группам мезозойских 
голосеменных, репродуктивная биология ранних цветковых выглядела хаотичной и 
примитивной. Тем не менее, в верхнем мелу цветковым удалось выбиться в лидеры, 
тогда как мутуалистические отношения с насекомыми-опылителями, складывавшиеся 
многие миллионы лет, не спасли энтомофильные голосеменные от вымирания. Это 
ставит под сомнение распространенную точку зрения, согласно которой своим эволю-
ционным успехом и колоссальным видовым разнообразием покрытосеменные обя-
заны насекомоопыляемости.

Из 350 000 видов цветковых примерно 87.5 % опыляются животными, главным об-
разом насекомыми (Ollerton et al., 2011). Напротив, около 60 % из 1000 с небольшим 
видов современных голосеменных составляют хвойные, опыляемые исключительно 
ветром, а остальные 40 % приходятся на гнетовые и цикадовые, среди которых доля 
энтомофильных видов не слишком значительна (Wang, Ran, 2014). Такой контраст 
между преимущественно энтомофильными, молодыми и очень разнообразными цвет-
ковыми и в основном анемофильными и бедными видами, но древними голосемен-
ными естественно наводит на мысль о решающем вкладе насекомых-опылителей в 
преобладание первых над вторыми, которое особенно заметно в тропических ши-
ротах.

Считается, что периодическая смена специализированных опылителей, вызванная 
небольшими изменениями в строении цветка, способствует репродуктивной изоляции 
и тем самым – ускоренному видообразованию (Van der Niet, Johnson, 2012). Особенно 
эффективно этот процесс идет с участием длиннохоботковых насекомых: рода цвет-
ковых с нектарными шпорцами, которые опыляются такими насекомыми, в десятки 
раз превышают по числу видов сестринские рода с открытыми цветками (Hodges, 
1997). Кроме того, если анемофильные виды вынуждены расти кучно, то благодаря 
насекомым-опылителям, адресно доставляющим пыльцу, энтомофилы получают воз-
можность существовать в виде дисперсных популяций, лучше застрахованных от на-
падений фитофагов и патогенов и от внутривидовой конкуренции. Из множества 
таких рассредоточенных популяций и складывается совокупное видовое разнообразие 
тропического леса и других сообществ с преобладанием цветковых (Janzen, 1971).

Представление о насекомоопылении как о ключевой инновации цветковых рас-
тений, позволившей им быстро вырваться вперед, восходит еще к Ч. Дарвину и его 
единомышленнику-эволюционисту, французскому палеоботанику Гастону де Сапорта. 
В письме к Дарвину за 1877 г. Сапорта писал о поразительном «отсутствии сосущих 
[= хоботковых] насекомых в юре», с которым была связана «ранняя скудость расти-
тельного царства, <...>долгое время ограничивавшегося одними анемофильными рас-
тениями, чье число и разнообразие никогда не могли достичь определенного уровня». 
В ответном письме Ч. Дарвин горячо поддержал это предположение: «Ваша идея, что 
двудольные растения не вошли в силу до того, как появились сосущие насекомые, 
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представляется мне великолепной. Я удивляюсь, как сам не додумался до нее» (цит. 
по: Friedman, 2009).

Учитывая все вышесказанное, нет нужды доказывать, насколько ошибочными ока-
зались эти представления в свете открытий палеоэнтомологии, совершенных за по-
следние 30 лет. Вопреки Ч. Дарвину, Г. Сапорта и всем последующим авторам, рас-
суждавшим в аналогичном русле, длиннохоботковые насекомые-нектарофаги были в 
изобилии представлены еще в юре, что указывает на расцвет энтомофилии среди голо-
семенных, наблюдавшийся задолго до возникновения цветковых. Таким образом, 
цветковые растения в этом отношении не изобрели ничего нового. Все те преимуще-
ства, которые несет насекомоопыление, должны были ощущать на себе уже мезозой-
ские голосеменные, и если их оказалось недостаточно, чтобы выиграть конкуренцию 
у цветковых, значит, на стороне последних были какие-то дополнительные факторы, 
которыми и надо объяснять их успех.

Впервые на этот недочет энтомофильной гипотезы указал в своей книге «Победи-
тели в борьбе за существование» (1927) отечественный ботаник М. И. Голенкин 
(1864–1941). Хотя о существовании длиннохоботковых нектарофагов, предшество-
вавших возникновению цветковых, в его время никто не догадывался, свидетельства 
в пользу энтомофилии беннеттитовых уже были известны палеоботаникам. Тот факт, 
что «огромное большинство энтомофильных голосеменных вымерло, а анемофильные 
сохранились в живых», подрывает представление о решающем преимуществе энтомо-
филии, писал М. И. Голенкин (1927, с. 27). Кроме того, он справедливо указывал, что 
анемофилия не помешала злакам, пальмам и ряду других цветковых добиться значи-
тельного эволюционного успеха. На основании этих соображений М. И. Голенкин 
предположил, что причины успеха цветковых, вопреки очевидности, надо искать не в 
наличии цветка и даже не в покрытосемянности как таковой (возникновение у цвет-
ковых завязи, защищающей семязачатки), а в строении их вегетативных органов и 
действии внешних климатических факторов. Независимо от М. И. Голенкина сходная 
критика в адрес энтомофильной гипотезы позднее высказывалась и другими специа-
листами (Midgley et al., 1991; Gorelick, 2001; Augusto et al., 2014).

Настоящей инновацией покрытосеменных, давшей им преимущество над голосе-
менными, была не энтомофилия, а усовершенствованная проводящая система (воз-
никновение сосудов и ситовидных трубок) вкупе с более сложно организованными 
листьями. Листья покрытосеменных в среднем в 4 раза превышают листья голосе-
менных по плотности расположения жилок на единицу площади, что в 3–5 раз увели-
чивает скорость транспирации и поглощения CO2 (Boyce et al., 2009). Как результат, у 
покрытосеменных выше скорость роста и репродукции, благодаря чему голосеменные 
могут успешно конкурировать с ними только в стесненных условиях, где отсутствуют 
возможности для быстрого роста (бедные почвы, холодный климат, малое количество 
осадков) (Bond, 1989; Augusto et al., 2014). Наиболее примитивные покрытосеменные 
по строению проводящей системы и обилию жилок в листьях принципиально не отли-
чались от голосеменных и, вероятно, по этой причине были незначительным эле-
ментом в раннемеловых флорах. Судя по палеоботаническим данным, резкое увели-
чение плотности жилок в листьях покрытосеменных произошло в альбе-сеномане, и 
тогда же началось их повсеместное распространение (Feild et al., 2011).

Таким образом, кайнозойская радиация пчел, дитризных чешуекрылых и других на-
секомых, специализирующихся на питании цветочным нектаром, была не причиной, а 
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следствием экспансии цветковых, произошедшей в силу превосходства их вегета-
тивных органов. Будем надеяться, что дальнейшее изучение особенностей строения и 
функционирования ротовых частей ископаемых и современных хоботковых насе-
комых поможет еще детальнее прояснить эволюционные закономерности их взаимо-
действия с растительным миром.
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S U M M A R Y

The paper overviews the fossil record of insects with long mouthparts and beaks adapted for feeding 
on fl oral nectar and pollination drops of extinct gymnosperms. For the fi rst time the presence of 
siphonate mouthparts is demonstrated for the Permian scorpionfl ies Permochorist idae и Permotanyder-
idae. The long-proboscid scorpionfl ies Mesopsych idae are newly recorded from the Upper Jurassic 
of Kazakhstan. A new fi nding of a detached head of a long-proboscid nectar-feeding brachyceran fl y 
is reported from the Lower Cretaceous of Transbaikalian region. Three major radiations of the long-
proboscid nectar feeders – the Paleozoic, the Mesozoic and the Cenozoic – are identifi ed. They were 
related to the Paleozoic seed ferns, the Bennettitales and other Mesozoic entomophilous gymnosperms, 
and the fl owering plants, respectively. The earliest long-proboscid nectar feeders, found in the Lower 
Permian deposits of the Cis-Urals, belong to Protomerop idae (stem-Amphiesmenoptera). Among few 
other Paleozoic insects specialized for nectarivory probably were also long-proboscid scorpionfl ies 
Permochorist idae. The diversity of long-proboscid nectar feeders shows a dramatic increase since the 
Middle Jurassic. About 70 Mesozoic species in 12 families and three orders (Mecoptera, Neuroptera 
and Diptera) with preserved long mouthparts are known to date, which could be clustered into three 
morphogroups. With the beginning of the Cenozoic the long-proboscid Mecoptera and Neuroptera were 
supplanted by Hymenoptera and Lepidoptera in the nectar-feeding niche, while Diptera, on the whole, 
continued to stick to this specialization. Abundance of the long-proboscid nectar feeders before the 
appearance of fl owers with hidden nectar indicates that complex pollination systems fi rst evolved with 
gymnosperms. Therefore, insect pollination could not be considered as a key innovation of fl owering 
plants crucial for their evolutionary success.
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В модельном агроландшафте Ленинградской области на Северо-Западе России зарегистриро-
вано 147 видов стафилинид (Coleoptera, Staphylinidae). Кластерный анализ показал, что населе-
ние Staphylinidae на возделываемых землях обособлено  от населения в окружающих биотопах 
(на обочинах полей и опушках лесов). Агроценозы многолетних трав (клевера и тимофеевки) 
характеризуются более высокими показателями видового разнообразия стафилинид по сравне-
нию с ценозами однолетних трав, зерновых и пропашных культур, подвергающихся сильной 
антропогенной трансформации.
Ключевые слова: Staphylinidae, Ленинградская область, биотопическое распределение, видо-

вое разнообразие, кривые разрежения.

DOI: 10.31857/S0367144520040024

Стафилиниды (Coleoptera, Staphylinidae) – одна из доминирующих групп насекомых 
в агроландшафтах как по числу видов, так и по обилию особей в отдельных биотопах. 
Они играют существенную роль в сложнейших процессах естественной регуляции 
плотности популяций вредителей (Гусева, Коваль, 2013). Многие виды этих жестко-
крылых могут служить индикаторами определенных стадий сукцессионных про-
цессов в биогеоценозах, а также влажности, кислотности почвы и других показателей 
(Бабенко, 1998). Изучение биотопического распределения стафилинид в агроланд-
шафте с неоднородной территорией, характеризующейся различной степенью антро-
погенного воздействия, необходимо поэтому как для изучения экологических особен-
ностей отдельных видов, так и для оценки общих закономерностей формирования 
комплексов этих жесткокрылых.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследование биотопического распределения стафилинид проводилось в модельном агро-
ландшафте Меньковского Филиала Агрофизического НИИ (МФ АФИ) в Гатчинском р-не Ленин-
градской обл. (59°2456.6ʺ N, 30°02ʹ03.9ʺ E). Почвы в данном районе дерново-подзолистые 
супесчаные. Работа велась в период с 2004 по 2019 г. на территории экспериментального поле-
вого севооборота и примыкающих к полям обочинах, заросших разнотравьем и кустарниками, 
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а также на опушках лесов. Наличие развернутого во времени и пространстве севооборота, окру-
женного лесным массивом, позволяет сравнивать население стафилинид на участках агроланд-
шафта, различающихся по степени антропогенной трансформации. Выращивание зерновых 
культур, однолетних трав и картофеля связано с ежегодными обработками почвы и сменой куль-
тур, а посевы многолетних трав (клевера и тимофеевки) второго и последующих годов жизни 
становятся для жесткокрылых более стабильными местами обитания.

Работа выполнена в рамках комплексного изучения распределения членистоногих в агроланд-
шафте с характерным для Ленинградской обл. и Северо-Запада России набором культур в агро-
ценозах и типов окружающих биотопов. Учеты жуков велись с мая по август с помощью 
почвенных (Гусева, Коваль, 2011, 2015; Гусева, 2019) и оконных ловушек (Guseva, Koval, 2020a), 
а также методом кошения (Guseva, Shpanev, 2019). Кроме того, проводились разбор почвенных 
проб, просеивание подстилки с помощью почвенных сит и ручной сбор (Голуб и др., 2012).

Всего было собрано более 6000 экз. имаго жуков-стафилинид. Помощь в определении их ви-
довой принадлежности оказали В. И. Гусаров (Музей естественной истории Университета Осло, 
Норвегия), В. Н. Прасолов (Зоологический институт РАН, С.-Петербург), М. А. Сальницкая 
(Санкт-Петербургский государственный университет), А. В. Ковалев (Всероссийский научно- 
исследовательский институт защиты растений, С.-Петербург) и С. А. Курбатов (Всероссийский 
центр карантина растений, Московская обл., пос. Быково). Имаго массовых видов определены 
автором с помощью определительных таблиц (Киршенблат, 1965; Assing, Schülke, 2012). Назва-
ния видов приведены в соответствии с каталогом палеарктических жесткокрылых (Löbl, Smetana, 
2004) при учете более поздних изменений (Assing, Schülke, 2012).

Статистическая обработка данных проводилась на основе стандартных матриц, в которых 
строки соответствуют биотопам, колонки – видам, а в ячейках приведены данные по встречаемо-
сти каждого вида в соответствующем биотопе. Вычисления на основе матриц проводились в 
среде языка программирования R1 с использованием пакетов vegan и pvclust. Применение функ-
ции рарефакции (rarecurve) из пакета vegan позволило построить кривые разрежения для срав-
нения видовой структуры сообществ стафилинид на различных участках агроландшафта. Этот 
метод позволяет сравнивать видовое богатство при одинаковом количестве собранных особей. 
Сравнение сборов стафилинид из различных биотопов проводили путем вычисления дистанци-
онных матриц и их кластеризации (пакет pvclust).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Всего в модельном агроландшафте в Гатчинском р-не Ленинградской обл. различ-
ными методами было выявлено 147 видов стафилинид, относящихся к 11 подсемей-
ствам (табл. 1). Эти виды различаются по требованиям к условиям окружающей 
среды, что определяет особенности их размещения в изучаемом ландшафте и значи-
тельные различия между биотопами в видовом составе стафилинид.

Кластерный анализ показал четкие различия между видовым составом стафилинид 
на возделываемых землях и в примыкающих к ним биотопах (на опушках лесов и обо-
чинах полей) (рис. 1). Это связано с тем, что многие виды, обитающие на обочинах 
полей и опушках лесов, – Eusphalerum luteum (Marsh.), Olophrum fuscum (Grav.), 
Anthophagus angusticollis (Mnnh.), Stenus kolbei Gerh., Parabolitobius formosus (Grav.), 
Ocalea badia Er., Oxypoda abdominalis (Mnnh.), O. alternans Grav. и др., – не были заре-
гистрированы на возделываемых землях (табл. 1). Подобная закономерность, отража-
ющая обособленность фауны насекомых сельскохозяйственных угодий, была установ-
лена и для других жесткокрылых, например, жужелиц и щелкунов (Guseva, Koval, 
2020b).

1 R Core Team. 2020. R: A language and environment for statistical computing. R Foundation for Statistical Com-
puting, Vienna, Austria. URL https://www.R-project.org/.
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Таблица 1. Видовой состав и биотопическое распределение стафилинид (Coleoptera, Staphylin-
idae) в модельном агроландшафте Ленинградской области

Подсемейство, вид
Тип биотопа или возделываемая культура Методы 

сбора
1 2 3 4 5 6 7

Подсем. OMALIINAE

Eusphalerum luteum (Marsh.) – – – – – + – К
Eu. minutum (F.) – – + – – + + К
Deliphrum tectum (Pk.) – – + – – + – П, О
Omalium caesum Grav. – – + + + + + П, К
Olophrum assimile (Pk.) + – – – + + + П
O. fuscum (Grav.) – – – – – – + П
Arpedium brachypterum (Grav.) – – – – + – – П
A. quadrum (Grav.) + + – – + + – П
Acidota crenata (F.) – – – – + – – П
Anthobium atrocephalum (Gyll.) – – – – + + + П
Anthophagus angusticollis 

(Mnnh.)
– – – – – + + П, О

A. caraboides (L.) + – – – – + – П, К, О
A. omalinus Zett. – + – + – – – П, К

Подсем. PROTEININAE

Megarthrus denticollis (Beck) – – – + + – – П, О
M. nitidulus Kraatz – – – + – + – О
Proteinus laevigatus Hochh. – – – + – – + П, О

Подсем. OXYTELINAE

Carpelimus elongatulus (Er.) – – – + – – – О
C. subtilis (Er.) – – – + – – – О
Anotylus nitidulus (Grav.) + + + + + + + П, О
A. rugosus (F.) + + + + + + – П, К, О
Bledius gallicus (Grav.) – – – + – + + П
Bledius sp. – – + + + – – П

Подсем. OXYPORINAE

Oxyporus rufus (L.) – – – + – – + К

Подсем. STENINAE

Stenus biguttatus (L.) + + + + + – – П
S. brunnipes brunnipes Steph. – – – – + – – П
S. canaliculatus Gyll. + + – – + – – П
S. cicindeloides (Schall.) – + – – – – – К
S. clavicornis (Scop.) – – + – + + + П
S. comma LeConte – – + – – – – Р
S. fulvicornis Steph. – + + – + – – П, К
S. kolbei Gerh. – – – – – – + П
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Таблица 1 (продолжение)

Подсемейство, вид
Тип биотопа или возделываемая культура Методы 

сбора
1 2 3 4 5 6 7

Stenus lustrator Er. – + – – – – – O
S. nanus Steph. – + – + + + – П
S. pusillus Steph. – – + – + – – П
S. similis (Hbst.) – + + – + + + К

Подсем. EUAESTETHINAE

Euaestethus sp. – – – + – – – П

Подсем. PAEDERINAE

Rugilus erichsoni (Fauv.) – + – – + + + П, К
R. rufi pes Germ. – + – – + + + П, О
Lathrobium brunnipes (F.) + – – – + + – П
L. fulvipenne Grav. + + + + + – – П
L. longulum Grav. – + – + + + + П
Tetartopeus zetterstedti (Rye) – – + – + – + П
Ochthephilum fracticorne (Pk.) + + + – + + + П

Подсем. STAPHYLININAE

Gyrohypnus angustatus Steph. + + + + + + + П, К, О
G. punctulatus (Pk.) – – – – – – + П
Xantholinus distans Muls. + + + + + – – П
X. laevigatus Jac. + – + – – + + П
X. linearis (Oliv.) + – – – + – – П

X. tricolor (F.) + + + + + + П, О

Atrecus affi  nis (Pk.) – – – + + – + О
Othius myrmecophilus Kiesw. – – – – – + + П
O. punctatulus (Gz.) + – – – – + + П
O. subuliformis Steph. – – – – – – + П
O. volans J. Sahlb. + + – – – – – П, О
Gabrius appendiculatus Sharp + + + + + – – П
G. breviventer (Sperk) + + + + + + – П, К, О
G. osseticus (Kol.) + – – + + + + П, О
Bisnius fi metarius (Grav.) – – – – – + – О
Philonthus addendus Sharp – + – + + + – П
Ph. atratus (Grav.) + – – + – – – П
Ph. carbonarius (Grav.) + + + + + + – П, О
Ph. cognatus Steph. + + + + + + – П, О
Ph. concinnus (Grav.) – + + + + + – П, К, О
Ph. cruentatus (Gmel.) – + – – + – – П
Ph. decorus (Grav.) – – – – + + + П
Ph. laminatus (Creutz.) – – + + + – – П, О, Р
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Таблица 1 (продолжение)

Подсемейство, вид
Тип биотопа или возделываемая культура Методы 

сбора
1 2 3 4 5 6 7

Philonthus mannerheimi Fauv. + – – – – + – П
Ph. nitidus (F.) – + – – – – – О
Ph. pseudovarians A. Strand – + – + + – – П, К
Ph. rotundicollis (Mén.) + + + + + – – П
Ph. succicola Thoms. – + + + + + – П, О
Ontholestes murinus (L.) – + – – – – – О
O. tessellatus (Geoff r.) – – – – + – – П
Staphylinus caesareus Ced. – + + + + + + П
S. erythropterus L. – – – – – + + П
Ocypus fuscatus (Grav.) – – + – + + – П
Quedius curtipennis Bernh. – – – – + + + П
Q. fuliginosus (Grav.) – – – – + + + П
Q. fulvicollis (Steph.) – – – + – – – П
Q. molochinus (Grav.) + – – – – + + П
Q. xanthopus Er. – – – – – – + О
Heterothops sp. + – – – – – – П

Подсем. TACHYPORINAE

Mycetoporus bimaculatus Lac. + + + + + – – П, К
M. lepidus (Grav.) – + + + + + – П, О
Bryoporus cernuus (Grav.) – – – – – – + П
Lordithon lunulatus (L.) – – – – – + + П
L. thoracicus (F.) – – – – + – – П
Parabolitobius cingulatus (Mnnh.) – – – – – – + П
P. formosus (Grav.) – + – + + + – П
Ischnosoma bergrothi Hell. – – – – + – + П, О
I. splendidum (Grav.) – + – + + + + П
Sepedophilus immaculatus 

(Steph.)
– + – + + + + П

S. marshami (Steph.) – + + + + + + П
S. pedicularius (Grav.) + – – – + + + П
Tachinus corticinus Grav. + + + + + + + П
T. laticollis Grav. – – – – + – + П
T. marginellus (F.) + – – – + + + П
T. pallipes (Grav.) – – + – + – – П
T. proximus Kr. – – – – – + – О
T. rufi pes (L.) + + + + + + + П
Tachyporus abdominalis (F.) – – – – – + + П
T. atriceps Steph. + – – + + – – П



850

Таблица 1 (продолжение)

Подсемейство, вид
Тип биотопа или возделываемая культура Методы 

сбора
1 2 3 4 5 6 7

Tachyporus chrysomelinus (L.) + + + + + + + П, К
T. dispar (Pk.) + – – – + – – П
T. ?formosus Mat. – + – – – – – К
T. hypnorum (F.) + + + + + + – П, К
T. nitidulus (F.) + + + + + + – П, К
T. obtusus (L.) – – + – – + – К
T. pusillus Grav. + – + + + + – П, К
T. transversalis Grav. + – – – – – – П

Подсем. ALEOCHARINAE

Gyrophaena sp. – + + + – + + П, О
Bolitochara sp. + – – – – – + П
Silusa rubiginosa Er. – – – – – – + О
Cypha sp. – + – – – – – П
Drusilla canaliculata (F.) + + – + + + + П
Pella cognata (Märk.) – – – – – + + П
P. humeralis (Grav.) – – – – – + + П
Ilyobates benetti Don. + + – – + – + П
Autalia rivularis (Grav.) – + – – – – – О
Calodera sp. – – – – + – – П
Ocalea badia Er. – – – – – + + П
Oxypoda abdominalis (Mnnh.) – – – – – + – П
O. alternans (Grav.) – – – – – + + П

O. brevicornis (Steph.) – – – + + – – П, К
O. exoleta Er. + – – + + + + П
O. lividipennis Mnnh. – – + – – – – П
Nehemitropia sp. + – – – – – – К
Parocyusa rubicunda Er. + + – – – – – П
Amischa analis (Grav.) + + + + + + + П, К, О
A. bifoveolata (Mnnh.) + – – – + – – П
A. nigrofusca (Steph.) + – – – – – – П
Aloconota gregaria (Er.) + + + + + + + П, К
Atheta celata (Er.) – + – + – – – О
A. crassicornis (F.) – – – – – + – О
A. laticollis (Steph.) – + + + + + + П, К, О
A. longicornis (Grav.) – – – + – – – О
A. paracrassicornis Brundin – – – – – + – О
Mocyta fungi fungi (Grav.) + + + + + + + П, К
Dinaraea angustula (Gyll.) + + + + + + + П
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Различия между населением стафилинид в агроценозах и смежных с ними биотопах 
были отмечены также в агроландшафте Тосненского р-на Ленинградской обл., однако 
там на дерново-подзолистой суглинистой почве, характеризующейся высокой влаго-
удерживающей способностью, отмечено только 68 видов стафилинид (Гусева, 2017). 
Затопление почвы в условиях избыточного увлажнения неблагоприятно для жестко-
крылых, использующих для обитания скважность почвы.

Отдельные биотопы модельного агроландшафта МФ АФИ существенно различа-
лись по структуре доминирования стафилинид. В табл. 2 приведены данные по отно-
сительному обилию видов, доля которых от общего числа стафилинид, собранных 
почвенными ловушками, в отдельных биотопах превышала 2 %. Эти виды относятся к 
5 подсемействам: Omaliinae (2 вида), Oxytelinae (1), Staphylininae (6), Tachyporinae (5) 
и Aleocharinae (8). Сходные результаты были получены в Канаде, где обычные для 
агро экосистем виды принадлежали к подсемействам Aleocharinae, Omaliinae, Oxytel-
inae, Paederinae, Staphylininae, Steninae и Tachyporinae (Klimaszewski et al., 2018).

По результатам учетов почвенными ловушками (табл. 2), наиболее массовыми ви-
дами стафилинид на полях картофеля были Aleochara bipustulata (L.) и Aloconota 
gregaria (Er.), для которых благоприятны рыхлая почва, формирующаяся в результате 
систематических обработок междурядий и внесения органических удобрений (Гусева, 
Коваль, 2011, 2015). При разборе почвенных проб в агроценозе картофеля МФ АФИ 
чаще встречались жуки Aloconota gregaria. Доля особей этого вида составила 66.7 % 
от общего числа зарегистрированных стафилинид, а плотность всех представителей 
семейства (X ± SE) составляла 1.3 ± 0.6 особи на 1 м2. В сходных условиях в Норвегии 
особи A. gregaria также предпочитали участки с рыхлой открытой почвой (Andersen, 
1999).

Таблица 1 (продолжение)

Подсемейство, вид
Тип биотопа или возделываемая культура Методы 

сбора
1 2 3 4 5 6 7

Geostiba circellaris (Grav.) + – – – – + + П
Aleochara bilineata (Gyll.) + + + + + + + П, К, О
A. bipustulata (L.) + + + + + + – П, К, О
A. brevipennis (Grav.) + + + – + + – П
A. curtula (Gz.) + + – + + + – П, О
A. fumata Grav. – – – + – – + О, Р
Tinotus morion (Grav.) – – – + – – – О

Подсем. SCYDMAENINAE

Stenichnus collaris 
(Müll. et Kunze)

– – + + + + + П

Число видов 56 61 51 64 84 80 67

П р и м е ч а н и е. 1 – картофель, 2 – яровые зерновые, 3 – озимые зерновые, 4 – однолетние травы (вика 
с овсом и рапс), 5 – многолетние травы, 6 – обочины полей, 7 – опушки лесов. К – кошение энтомологическим 
сачком, О – оконные ловушки, П – почвенные ловушки, Р – ручной сбор.
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На полях яровых зерновых культур, по результатам учетов почвенными ловушками, 
также преобладали особи A. gregaria (табл. 2). Этот вид в агроценозах пропашных и 
яровых зерновых культур Ленинградской обл. был одним из наиболее многочис-
ленных напочвенных хищников (Гусева, 2014), однако чаще встречался на полях с хо-
рошо окультуренной почвой (Гусева, Коваль, 2015). В отдельные годы на посевах 
яровых зерновых культур наиболее массовым видом был Philonthus cognatus Steph. 
(Гусева, 2019). В агроценозах озимых зерновых культур помимо A. gregaria часто 
встречались Philonthus rotundicollis (Mén.) и Ph. cognatus (см. табл. 2). Эти виды пре-
обладали также на полях, занятых вико-овсяной смесью. Как было установлено ранее 
(Гусева, Коваль, 2011), Ph. cognatus в агроценозах Ленинградской обл. предпочитает 
участки с густым травостоем, по всей вероятности, как и большинство крупных ста-
филинид, выбирая местообитания с высокой влажностью воздуха (Тихомирова, 1968, 
1973). В агроценозах других регионов России Ph. cognatus также относится к числу 
наиболее массовых. Так, было отмечено высокое обилие этого вида в окрестностях 
Екатеринбурга на темно-серой лесной тяжелосуглинистой почве, на поле яровой пше-
ницы с подсевом клевера (Бельская, Солодовников, 2003).

На полях, занятых озимыми зерновыми культурами и вико-овсяной смесью, в поч-
венных пробах часто встречались также жуки Aloconota gregaria. Доля особей этого 
вида составила 40.0 % от общего количества зарегистрированных стафилинид на 
полях озимой ржи и 55.6 % – на полях вики с овсом. Средняя плотность всех предста-
вителей семейства составила 6.2 ± 1.5 на полях озимой ржи и 4.5 ± 1.5 особи на 1 м2 на 
полях однолетних трав.

Рис. 1. Дендрограмма кластерного анализа списков видового состава стафилинид различных 
биотопов модельного агроландшафта Ленинградской области.

Дистанционная матрица получена с помощью индекса Жаккара. Кластеризация проведена методом 
complete. По вертикальной оси – мера различия между объектами классификации. 

1 – картофель, 2 – яровые зерновые, 3 – озимые зерновые, 4 – однолетние травы, 5 – многолетние травы, 
6 – обочины полей, 7 – опушки лесов.
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Таблица 2. Относительное обилие (в % от общего количества особей) массовых видов 
стафилинид (Coleoptera, Staphylinidae) в модельном агроландшафте Ленинградской области по 
результатам учетов почвенными ловушками

Вид
Тип биотопа или возделываемая культура

1 2 3 4 5 6 7
Omalium caesum Grav. 0 0 0 0.1 0.1 0.2 5.7
Olophrum 

assimile (Pk.)
0 0 0 0 0.1 3.4 1.4

Anotylus rugosus (F.) 10.5 5.8 2.7 3.0 3.7 0 0
Gyrohypnus 

angustatus Steph.
3.4 4.2 5.3 0.8 3.0 2.3 1.5

Philonthus 
carbonarius (Grav.)

5.0 2.6 5.9 2.8 6.0 0.1 0

Ph. cognatus Steph. 4.1 6.6 14.7 22.0 9.3 0.1 0
Ph. rotundicol lis 

(Mén.)
0.5 0.1 21.6 15.1 8.6 0 0

Staphylinus 
caesareus Ced.

0 0 3.2 0.9 3.3 0.7 0.2

S. erythropterus L. 0 0 0 0 0 2.3 2.2
Sepedophilus 

marshami (Steph.)
0 0.1 0.2 0 0.1 5.1 7.7

Tachinus 
corticinus Grav.

0.2 0.2 0.3 0.5 0.7 1.9 3.7

T. rufi pes (L.) 0.3 0.1 3.7 4.9 9.8 0.7 3.3
Tachyporus 

chrysomelinus (L.)
6.4 11.3 6.4 2.8 13.5 0.2 0.2

T. hypnorum (F.) 4.0 3.9 5.3 3.8 2.3 0 0
Drusilla 

canaliculata (F.)
0.3 0.1 0 0.3 0.5 59.2 42.3

Pella humeralis (Grav.) 0 0 0 0 0 4.1 2.4
Ocalea badia Er. 0 0 0 0 0 0.7 2.4
Amischa analis (Grav.) 1.6 0.2 0.3 4.3 0.3 1.2 0.3
Aloconota 

gregaria (Er.)
14.7 31.4 16.0 17.9 1.6 0.3 0.1

Mocyta fungi 
fungi (Grav.)

6.7 0.3 1.9 2.6 18.0 2.7 9.0

Dinaraea 
angustula (Gyll.)

13.2 16.9 0.8 8.9 1.2 0.6 0

Aleochara 
bipustulata (L.)

21.0 5.0 0.1 3.0 0 0.1 0

Другие виды 8.1 11.2 11.6 6.3 17.9 14.1 17.6
Средняя улови-

стость (особей на 
10 ловушко-суток, 
X ± SE)

4.4 ± 2.6 3.8 ± 1.5 3.7 ± 0.9 5.3 ± 0.8 4.3 ± 1.6 11.2 ± 2.8 14.4 ± 3.5

П р и м е ч а н и е. 1 – картофель, 2 – яровые зерновые, 3 – озимые зерновые, 4 – однолетние травы (вика 
с овсом), 5 – многолетние травы, 6 – обочины полей, 7 – опушки лесов.
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Отдельные особи A. gregaria встречались также на полях многолетних трав, однако 
наиболее многочисленный вид стафилинид в этом биотопе – Mocyta fungi fungi (Grav.). 
Доля его особей составила 18.0 % от общего числа жуков этого семейства, собранных 
на полях клевера и тимофеевки почвенными ловушками (см. табл. 2), и 50.0 % стафи-
линид, зарегистрированных в почвенных пробах из этого биотопа. Средняя плотность 
стафилинид на полях многолетних трав составила при этом 21.6 ± 5.2 особи на 1 м2. 
Исследования, проведенные в Германии (Topp et al., 2008) и Польше (Gruss et al., 
2018), также выявили значительное влияние особенностей растительного покрова на 
обилие M. fungi fungi.

Наиболее массовый вид стафилинид в биотопах, примыкающих к полям МФ АФИ, 
по результатам учетов почвенными ловушками, – Drusilla canaliculata (F.) (см. табл. 2). 
Повышенное обилие данного вида отмечено на границе поля с обочиной, а наи-
большая динамическая плотность – на участках с мощным слоем листовой подстилки 
(Гусева, 2019). Высокие показатели обилия D. canaliculata на обочинах полей и 
опушках леса отмечались также и в Тосненском р-не Ленинградской обл. (Гусева, 
2017). В Московской обл. также было показано, что особи D. сanaliculata предпочи-
тали обочины полям (Соболева-Докучаева и др., 2002), а в агроценозах Западной Си-
бири (Томская и Кемеровская области) D. canaliculata заселяли в основном поля про-
пашных культур (Бабенко и др., 2018).

Обочины полей и опушки лесов характеризуются более высокими по сравнению 
с агроценозами показателями динамической плотности стафилинид (см. табл. 2), 
прежде всего за счет высокой активности в этих биотопах D. сanaliculata. Кроме того, 
на обочинах, заросших разнотравьем и кустарниками, а также на опушках формиру-
ются условия, пригодные для обитания многих видов муравьев и связанных с ними 
насекомых-мирмекофилов. Эти биотопы, в меньшей степени подверженные антропо-
генной трансформации, благоприятны для строительства гнезд муравьев, поэтому 
в них было отмечено высокое обилие Myrmica rubra (L.), Formica fusca L. и F. aquilonia 
Yar. (Hymenoptera, Formicidae) (Гусева, Коваль, 2019). Известно, что некоторые мас-
совые виды стафилинид, обитающие на обочинах полей и опушках лесов и не отме-
ченные на полях, в частности представители родов Pella и Ocalea, мирмекофильны 
(Päivinen et al. 2002). Так, многочисленный на обочинах полей и опушках лесов в изу-
чаемом агроландшафте Pella humeralis (Grav.) обычно сопутствует колониям муравьев 
из рода Formica (Päivinen et al., 2002; Гореславец, 2016). Связаны с муравьями и менее 
массовые виды, обитающие в смежных с агроценозами МФ АФИ биотопах: Pella 
cognata (Märk.), Sepedophilus immaculatus (Steph.), S. marshami (Steph.), Stenichnus 
collaris (Müll. et Kunze) (см. табл. 1 и 2) и др.

Несмотря на высокое обилие на них стафилинид, обочины полей и опушки лесов не 
могут способствовать значительному увеличению их численности на полях из-за об-
особленности видового состава населения этих жуков в агроценозах от населения 
окружающих биотопов. В окружающих ценозах доминируют виды, редкие на возде-
лываемых участках агроландшафтов. Только один вид – Mocyta fungi fungi – нередок и 
в агроценозах, и на опушках лесов (Гусева, Коваль, 2017). Особи M. fungi fungi на 
опушках лесов МФ АФИ составили 9.0 % от общего количества зарегистрированных 
стафилинид (см. табл. 2). Данный вид многочислен и в лесах Свердловской обл. (Бель-
ская, Колесникова, 2011). Как было показано ранее (Guseva, Shpanev, 2019), в Ленин-
градской обл. жуки M. fungi fungi отмечены также при кошении на обочинах полей, 
опушках леса и в различных агроценозах.
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Для сравнения видового богатства стафилинид в разных биотопах агроландшафта 
МФ АФИ были построены кривые разрежения (рис. 2). Анализ показал, что видовое 
разнообразие на полях многолетних трав (клевера и тимофеевки) выше, чем в других 
биотопах, в том числе на обочинах полей и опушках лесов (рис. 2). Расчеты показы-
вают, что при сборе 300 экз. в агроценозах картофеля, яровых зерновых и однолетних 
трав было бы выявлено 30 видов, а на полях многолетних трав – более 40 видов этих 
жесткокрылых. Однолетние культуры, отличающиеся бо́льшим по сравнению с по-
лями многолетних трав антропогенным воздействием, характеризуются меньшим ви-
довым богатством стафилинид (рис. 2).

Этот вывод подтверждают и расчеты традиционных показателей биоразнообразия, 
проведенные для населения стафилинид различных биотопов. Так, в агроландшафте 
МФ АФИ наиболее высокие индексы Шеннона Н (1.2) и Маргалефа Dmg (6.9) были 
отмечены на поле клевера с тимофеевкой (Гусева, Коваль, 2011).

Таким образом, многолетние травы в агроландшафте являются важным биотопом, 
способствующим сохранению биоразнообразия стафилинид. Подобные выводы были 
сделаны и в Чехии, где число видов стафилинид на полях многолетних полевых 
культур также больше, чем на полях с однолетними культурами (Boháč, 1999).

На обочинах полей и опушках лесов зарегистрировано больше видов стафилинид, 
чем в агроценозах однолетних культур (см. табл. 1). При этом индексы Шеннона Н и 
Маргалефа Dmg, отражающие биоразнообразие, на обочинах полей также выше, чем 
на возделываемых землях, занятых посевами зерновых культур, однолетних трав и по-
садками картофеля (Гусева, Коваль, 2011; Гусева, 2019). Большее видовое разно-
образие стафилинид на обочинах полей и опушках лесов по сравнению с агро ценозами 
однолетних культур подтверждается также и кривыми разрежения (рис. 2).

Богатство видового состава стафилинид полей многолетних трав (так же как обочин 
полей и опушек лесов) связано с благоприятным микроклиматом и формированием на 
поверхности почвы этих биотопов слоя отмирающих листьев, создающего условия, 
пригодные для обитания многих видов жуков. Известно, что стафилиниды, населя-
ющие подстилку, играют значительную роль в формировании фауны жесткокрылых и 
в других регионах – на Северо-Востоке России (Колесникова, 2002) и в Молдавии 
(Остафийчук, 1989). Обилие стафилинид и других жуков в лесном и прочем расти-
тельном опаде объясняется тем, что эволюция Staphylinoidea тесно связана с под-
стилкой из мертвых и отмирающих частей растений, заселенной множеством мелких 
беспозвоночных, грибами и микроорганизмами (McKenna et al., 2015).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Население стафилинид модельного агроландшафта Северо-Запада России включает 
147 видов 11 подсемейств. Наибольшее число видов относится к подсемействам 
Staphylininae (39), Aleocharinae (36) и Tachyporinae (28), которые включают и боль-
шинство обычных в агроценозах видов.

Поля многолетних трав (клевера и тимофеевки), в меньшей степени подвергаю-
щиеся антропогенной трансформации, характеризуются более высокими показате-
лями биоразнообразия стафилинид и способствуют сохранению видового богатства 
данного семейства в агроландшафте. Посевы многолетних трав характеризуются 
также наиболее высокой среди возделываемых земель численностью коротконад-
крылых жуков – более 20 особей на 1 м2. Высокие показатели численности и биораз-
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нообразия связаны с особенностями микроклимата в густом травостое и формирова-
нием на поверхности почвы слоя отмирающих листьев, что создает благоприятные 
условия для обитания стафилинид.

Видовое разнообразие стафилинид в биотопах, не подвергающихся антропогенной 
трансформации, выше, чем в агроценозах однолетних культур. Опушки лесов и 
обочин полей характеризуются высокими показателями обилия, специфическим ви-
довым составом и преобладанием редко встречающихся в агроценозах видов.
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ROVE BEETLES (COLEOPTERA, STAPHYLINIDAE) 
UNDER THE CONDITIONS OF ANTHROPOGENIC AGROLANDSCAPE 

TRANSFORMATION IN NORTHWESTERN RUSSIA

O. G. Guseva

Key words: Staphylinidae, Leningrad Province, biotopic distribution, species richness, 
rarefaction curves.

S U M M A R Y

As many as 147 species of rove beetles (Coleoptera, Staphylinidae) are found in the model agricultural 
landscape of Northwestern Russia. The cluster analysis shows that complexes of Staphylinidae in the 
cultivated lands are diff erent from those in adjacent habitats (fi eld margins, forest edges and natural 
meadows). Rove beetles have their highest species diversity in the agrocenoses of perennial grasses 
(clover, timothy grass) in contrast to those prone to severe anthropogenic transformation (potato, grain 
crops, annual grasses).
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Изучение влияния экологических факторов на популяционную динамику ксило-
фильных сообществ в лесных экосистемах важно при анализе численности дерево-
разрушающих грибов и насекомых-ксилобионтов – потенциальных вредителей 
в насаждениях европейской части России. Пожары – один из важных абиотических 
факторов, воздействующих на лесные экосистемы, наряду с эдафическими условиями, 
температурным режимом, освещенностью и увлажнением. В последние десятилетия 
лесные пожары приобретают особое значение в связи с изменением климата. В лесо-
степной зоне европейской части России высокие летние температуры и незначи-
тельное количество атмосферных осадков определяют высокую опасность воз  ник но-
вения и быстрого распространения пожаров на больших территориях. Обычно пожары 
приводят к негативным изменениям структуры древостоев, почвы и лесной фауны. 
Постпирогенные сукцессии сопровождаются снижением резистентности деревьев и 
обеднением почвы в лесном биогеоценозе, что создает предпосылки для ускоренного 
развития стволовых и корневых гнилей ослабленных пожаром деревьев (Мелехов, 
1985; Исаева, 2000; Ильина, 2011; Щеглова, 2012; Каницкая, 2013; Щеглова и др., 
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2013). В поврежденных пожаром и дереворазрушающими грибами дуб равах лесо-
степной зоны России формируется специфический комплекс ксилобионтов. 

Значение ксилофильных насекомых может быть различным. Бо́льшая часть ксило-
бионтов выступает в роли редуцентов и положительно влияет на процессы формиро-
вания и сохранения устойчивости лесных экосистем, однако агрессивные ксилофаги 
способны преодолевать защитные реакции и развиваться в тканях физиологически 
здоровых деревьев, которые при этом остаются жизнеспособными в течение 
нескольких лет. Наиболее опасны для лесов насекомые – переносчики патогенов рас-
тений. Формирование комплексов ксилофильных насекомых с патогенными микро-
организмами (бактериями и грибами) и нематодами повышает риск развития и 
распространения сосудистых болезней деревьев.

В большинстве случаев доминантом в ксилофильном комплексе лесов России вы-
ступают короеды (Coleoptera: Curculionidae: Scolytinae). Долгое время оставался дис-
куссионным вопрос о колонизации короедами физиологически здоровых деревьев во 
время резкого роста численности в лесных экосистемах, ослабленных абиотическими 
факторами. Мы изучали динамику численности кленового заболонника Scolytus 
koenigi Schevyrew, 1890 в дубравах лесостепной зоны на этапе, предшествовавшем 
ослаблению насаждения, на этапе пирогенного воздействия и этапе постпирогенных 
сукцессий.

Scolytus koenigi (рис. 1, 1, 2) распространен в Европе и Северной Африке, включая 
Алжир и Марокко, в лесостепной зоне европейской части России (Белгородская, Во-
ронежская, Ульяновская и Саратовская области), на Крымском полуострове, Кавказе 
и в Закавказье, Турции, Туркмении, Ираке (Спесивцев, 1925; Виноградов-Никитин, 
Зайцев, 1926; Schedl, 1948; Старк, 1952; Мандельштам, Исаев, 2006; Володченко, 
2011; Knížek, 2011; Петров, 2013; Sarikaya, Knižek, 2013; Nikulina et al., 2015; Шта-
пова, Петров, 2018; Петров, Штапова, 2019). В насаждениях Туркмении, на Северном 
Кавказе и в лесостепной зоне европейской части России мы наблюдали пред почтение 
этим заболонником деревьев, ослабленных низовым пожаром. В не поврежден -
ных пожаром лесах Scolytus koenigi заселяет стволы и толстые ветви кленов (Acer 
campestre L., A. hyrcanum Fisch. et C. A. Mey., A. monspessulanum L., A. platanoides L., 
A. tataricum L., A. turkestanicum Pax). 

В июле 2020 г. нами найден маточный ход с самкой Scolytus koenigi на поваленном 
стволе Fraxinus excelsior L. Рост плотности поселений заболонника мы наблюдали на 
Acer campestre, A. platanoides и A. turkestanicum на участках насаждений со следами 
низовых пожаров. В лесах, поврежденных пожаром, заболонник заселяет усохшие на 
корню и поваленные деревья (рис. 1, 3, 4). 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования проводились в нагорных дубравах Теллермановского опытного лесничества 
(филиал Института лесоведения РАН) в кварталах № 7, 8, 18 и 19, поврежденных низовым по-
жа ром в 2014 г. Популяционная динамика ксилофильных насекомых учитывалась на 3 времен-
 ных пробных площадях на высоте от 155 до 167 м над ур. м. (общая площадь 300 м2) с 2012 
по 2020 г. Координаты пробных площадей: 51°20ʹ40.8ʹʹ с. ш., 41°59ʹ29.2ʹʹ в. д.; 51°20ʹ34.4ʹʹ с. ш., 
41°59ʹ34.5ʹʹ в. д.; 51°20ʹ44.1ʹʹ с. ш., 41°59ʹ23.8ʹʹ в. д. Формула состава древостоя: 
4Кл2Д2Лп1Я. Сомкнутость крон – 0.7–0.8. Такая структура древостоя характерна для транс-
формированных смешанных лиственных насаждений с доминированием дуба черешчатого 
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Рис. 1. 1 – Scolytus koenigi Schevyrew, самец, вид сбоку; 2 – то же, вид сверху; 
3 – поваленное дерево клена остролистного, поврежденное пожаром 

и дереворазрушающими грибами в основании ствола; 4 – стоящий на корню 
клен остролистный с поврежденным пожаром снованием ствола, заселенный; 

5 – фрагмент ствола клена остролистного с высокой плотностью поселения S. koenigi; 
6 – система ходов S. koenigi на стволе клена остролистного.
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(Романовский и др., 2004). В результате пожара на участках насаждений от огня пострадало 
90–100 % от общего числа деревьев. При проведении оценки жизнеспособности деревьев после 
низового пожара использовалась 3-бальная шкала глазомерной оценки физиологического состо-
яния (Щеглова, 2012; Щеглова и др., 2013): нормальная (Н), пониженная (ПН) и низкая суб-
летальная (НЗ). В кварталах 8 и 18 в годы наблюдений происходил массовый отпад деревьев 
клена остролистного (Acer platanoides L., 1753), липы мелколистной (Tilia cordata Mill., 1768), 
дуба черешчатого (Quercus robur L., 1753) и ясеня обыкновенного (Fraxinus excelsior L., 1753) – 
деревьев I и II ярусов. 

До пожара значительная часть деревьев клена, ясеня и липы была поражена настоящим тру-
товиком (Fomes fomentarius (L.) Fr. (Basidiomycota: Polyporales)), на отдельных дубах были от-
мечены плодовые тела Fomitiporia robusta (P. Karst.) Fiasson & Niemelä (Basidiomycota: 
Hymenochaetales). Оба вида относятся к числу наиболее распространенных и значимых для на-
саждений опытного лесничества патогенов (Вакин, 1954; Оганова, 1958; Колганихина, 2017, 
2020). Воздействие огня способствовало большему ослаблению деревьев, усилению развития 
гнилей и увеличению количества бурелома. На поврежденных пожаром стволах и корневых 
лапах деревьев нами были зафиксированы факультативные и сапротрофные виды грибов, такие 
как Bjerkandera adusta (Willd.) P. Karst., Cerioporus mollis (Sommerf.) Zmitr. & Kovalenko, 
Ischnoderma resinosum (Schrad.) P. Karst., Trametes versicolor (L.) Lloyd. (Basidiomycota: 
Polyporales), Schizophyllum commune Fr. (Basidiomycota: Agaricales), Stereum hirsutum (Willd.) 
Pers. (Basidiomycota: Russulales).

В первый год после пожара (2015–2016 гг.) ядро ксилофильного комплекса на основных лесо-
образующих породах составляли Cerambycidae, Buprestidae и Scolytinae: в комплексе ксило-
бионтов дуба – Cerambyx scopoli Füssli, 1775, Plagionotus detritus (L., 1758), Phymatodes testaceus 
(L., 1758) (Cerambycidae); Chrysobothris affi  nis (F., 1794) (Buprestidae); Scolytus intricatus 
(Ratzeburg, 1837), Xyleborus monographus (F., 1792), Xyleborinus saxesenii (Ratzeburg, 1837) 
(Curculionidae: Scolytinae); на ясенях – ясеневые лубоеды Hylesinus crenatus (F., 1787), H. toranio 
(D’Anthoine, 1788), H. varius (F., 1775) Curculionidae: Scolytinae), на ильмовых породах домини-
ровали виды рода Scolytus Geoff roy, 1762: S. multistriatus (Marsham, 1802), S. pygmaeus (F., 1787) 
и S. sulcifrons Rey, 1892.

Фенологические наблюдения и изучение популяционной динамики Scolytus koenigi мы прово-
дили на модельных деревьях и отдельных побегах кленов остролистного и полевого (Acer 
platanoides L. и A. campestre L., 1753) в кварталах 7, 8 и 18 в 2017–2020 гг. Для определения 
сроков лёта жуков использовались оконные ловушки оригинальной конструкции. Часть засе-
ленных заболонником деревьев распиливали на отрубки длиной 1 м (всего 28 за период иссле-
дований). Входные отверстия маточных ходов обозначали маркером на ранних этапах заселения 
побегов. Для проведения учета популяционных показателей на отрубках мы применяли мето-
дику поэтапного вскрытия коры над маточным и личиночными ходами с интервалами в 1–2 не-
дели, что позволило отследить развитие потомства заболонника кленового без воздействия на 
живых личинок и куколок в исследуемых ходах. Для учета фактической плодовитости самок и 
определения смертности заболонника на стадиях яйца и личинок I и II возрастов мы проводили 
вскрытие маточных ходов во 2-й декаде июля и в 1-й декаде августа (в зависимости от времени 
заселения деревьев жуками). Личинки III и IV возрастов при вскрытии маточных ходов распола-
гались на расстоянии более 4 см от маточного хода. При вскрытии коры над маточными ходами 
и ходами личинок I возраста нами не повреждались участки с перезимовавшими личинками 
старших возрастов. Полное вскрытие оставшихся ходов короедов проводили один раз в неделю 
в течение месяца на отдельных отрубках для определения сроков окукливания и появления 
первых молодых жуков S. koenigi. После вылета молодых жуков кору вскрывали полностью на 
всех отрубках и производили учет смертности личинок старших возрастов, куколок и молодых 
жуков. 

Помимо определения популяционной динамики кленового заболонника на отдельных от-
рубках в 2017–2020 гг. нами проведены тотальный учет ходов и анализ популяционных показа-
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телей S. koenigi на 8 модельных деревьях Acer platanoides,  поваленных ветром на прилегающих 
к модельным площадям участках. 

Собранный энтомологический материал был определен А. В. Петровым и хранится кол-
лекции Московского зоологического музея МГУ им. М. В. Ломоносова, 14 самцов и 11 самок 
Scolytus koenigi переданы в Зоологический институт РАН. Сбор и определение дереворазруша-
ющих грибов выполнены Г. Б. Колганихиной. Фотографии жуков выполнены фотокамерой 
Canon 50D с применением макрообъектива MP-E6.5. Сшивание слоев проводилось с помощью 
компьютерной программы CombineZP, в дальнейшем изображения обрабатывали с использова-
нием программы Adobe Photoshop CC 2018.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Фенологические особенности кленового заболонника в северной части ареала изу-
чались нами с 2017 по 2020 г в дубравах Теллермановского опытного лесничества. 
Сроки заселения стволов и побегов клена в нагорных дубравах в пойме р. Хопёр в пе-
риод наблюдений были разными. В июне 2020 г. с температурой воздуха до +45 °C 
заселение деревьев кленовым заболонником мы наблюдали со 2-й декады июня. 
В 2016 и 2017 гг. заболонник заселял клены со 2-й декады июля по 1-ю декаду августа. 
В Саратовской и Ульяновской областях жуков S. koenigi на деревьях собирали в первой 
декаде августа (Мандельштам, Исаев, 2006; Володченко, 2011). Выгрызание яйцевых 
камер и откладывание самкой яиц начинается через 1–5 дней после начала построения 
маточных ходов. Личинки I возраста появлялись через 12–17 дней после начала по-
строения ходов, продолжительность развития яиц заболонника колебалась от 5 до 
12 дней. Сроки развития личинок в нагорных дубравах поймы р. Хопёр составили от 
42 до 340 дней (с учетом зимовки личинок III возраста). Первые куколки появлялись 
с 3-й декады мая, массовое окукливание в зависимости от среднесуточных температур 
в разные годы продолжалось с 1-й декады июня (2019 и 2020 гг.) до 2-й декады июля 
(2016–2018 гг.). Первые молодые жуки появлялись с 1-й декады июня (2020 г.) по 1-ю 
декаду июля (2017 и 2018 гг.). Отродившиеся жуки оставались в ходах в течение 
4–7 дней. 

В нагорной дубраве в пойме Хопра в 2014–2017 гг. заболонник кленовый встречался 
спорадически на побегах, страдающих от морозобоин, и на стволах кленов, пора-
женных дереворазрушающими грибами и пожаром. Плотность поселения на усыха-
ющих ветвях в кроне составляла 2.5 ± 1.5 маточного хода (м. х.)/дм2, длина маточного 
хода – 3.6 ± 1.1 см. Фактическая плодовитость самок – 11 ± 9 яиц/м. х. (максимальная 
56 яиц/м. х.). На стволах плотность поселения составляла от 1 до 2 м. х./дм2 (при 
общей численности от 4 до 26 м. х. на стволах высотой 23–25 м). Средняя длина ма-
точных ходов 4.5 ± 1.1 см. Фактическая плодовитость 51 ± 9 яиц/м. х. (максимальная 
105 яиц/м. х.). 

На участках леса, поврежденных пожаром, мы наблюдали резкий рост численности 
S. koenigi на 4-й год после пожара на деревьях в ослабленном состоянии (Н и НЗ). 
Из спорадически встречающегося вида кленовый заболонник в 2019–2020 гг. перешел 
в разряд доминантного вида в ядре ксилофильного комплекса клена остролистного. 
Деревья клена заселялись совместно с усачами Saperda scalaris (L., 1758), Leioderus 
kollari Redtenbacher, 1849 (Coleoptera: Cerambycidae), златкой Agrilus viridis (L., 1758) 
(Coleoptera: Buprestidae) и короедом Xyleborinus saxesenii. Средние показатели плот-
ности поселения S. koenigi на модельных деревьях выросли от 4 м. х./дерево (макси-
маль ное число на 27-метровом стволе – 26) в 2016 г. до 320 м. х./дерево (максимальное 
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число на 25-метровом стволе – 570) в 2018 г. На отдельных участках ствола плотность 
поселения увеличилась до 5.5 ± 3.5 м. х./дм2 (рис. 1, 5). В 2018–2020 гг. на модельных 
деревьях нами зафиксировано увеличение длины маточных ходов до 5.4 ± 0.7 см (мак-
симальная длина – 9.1 см) и отмечен рост показателей средней величины фактической 
плодовитости самок до 81 ± 13 яиц/м. х. (максимальная – 198 яиц/м. х.) (рис. 1, 6). 
Выживаемость в годы наблюдений составляла от 5.5 % в 2017 г. до 46.1 ± 18.1 % 
в 2019 г. В основании стволов деревьев, пораженных белой гнилью, мы наблюдали 
100%-ную гибель потомства заболонника кленового из-за переувлажнения и не-
пригодности пищевого субстрата для развития яиц и питания личинок. На участках 
деревьев без белой гнили смертность яиц составляла 34.6 ± 4.8 %, смертность личинок 
определялась питанием Picus canus Gmelin, 1788 – 29.5 ± 0.5 %, паразитическими 
пере пончатокрылыми Dendrosoter protuberans (Nees, 1834) (Braconidae: Doryctinae) – 
17 ± 8.5 % и личинками хищных жуков Clerus mutillarius (F., 1775) (Coleoptera: 
Cleridae) – от 0.5 %. Молодых имаго в период расселения кленового заболонника 
уничтожали жуки Clerus mutillarius и насекомоядные птицы. 

На контрольной модельной площади и на участках, прилегающих к гарям, мы не 
наблюдали нападения жуков Scolytus koenigi на здоровые побеги в периоды массового 
выплода жуков. Анализ тканей проводящих сосудов заселенных кленовым заболон-
ником деревьев не выявил сосудистых болезней, вызываемых патогенными микро-
организмами.

ВЫВОДЫ

Кленовый заболонник Scolytus koenigi – типичный неагрессивный вид флеофагов 
в комплексе дендрофильных насекомых лесостепной зоны европейской части России, 
однако на участках леса, поврежденных пожаром, численность его может резко воз-
растать. В лесных экосистемах с нарушенной устойчивостью S. koenigi может доми-
нировать в составе ядра ксилофильного комплекса клена. В настоящее время мы не 
обнаружили потенциальной угрозы формирования комплекса заболонника с патоген-
ными микроорганизмами, способными вызывать сосудистые заболевания и приводить 
к резкому ослаблению деревьев. Влияние базидиальных дереворазрушающих грибов 
на популяционную динамику Scolytus koenigi, по нашим наблюдениям, может быть 
двояким: с одной стороны, они опосредованно способствуют увеличению числен-
ности жуков, ускоряя процесс ослабления деревьев после повреждения пожаром и 
подготавливая тем самым для них кормовую базу; с другой – отчасти, наоборот, ее 
снижают, препятствуя полноценному развитию личинок из-за обильного развития ми-
целия в короедных ходах. 
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IMPACT OF THE PYROGENIC FACTOR AND XYLOTROPHIC FUNGI 
ON POPULATION DYNAMICS OF SCOLYTUS KOENIGI SCHEVYREW, 1890 

(COLEOPTERA, CURCULIONIDAE: SCOLYTINAE) IN THE FOREST-STEPPE 
ZONE OF THE EUROPEAN PART OF RUSSIA

A. V. Petrov, G. B. Kolganikhina

Key words: pyrogenic factor, xylotrophic basidiomycetes, Coleop tera, Curculionidae, 
Scolytinae, Scolytus, bark beetles, maple, forest-steppe zone, European part of Russia.

S U M M A R Y

Abiotic factors, such as fi res, have always negatively infl uenced forest structure, soil and forest 
fauna. Often, post-pyrogenic successions are accompanied by accelerated development of xylotrophic 
fungi in weakened trees. A specifi c complex of xylobionts is formed in oak trees damaged by fi re 
and xylotrophic fungi. As a rule, bark beetles (Coleoptera, Curculionidae: Scolytinae) dominate the 
xylophilic complex. The question of successful colonization of living host trees by bark beetles remains 
debatable. We consider the population dynamics of bark beetle in a forest damaged by fi re on the 
example of Scolytus koenigi Schevyrew, 1890. The paper presents the results of S. koenigi study in 
oak groves in Voronezh Province. This bark beetle species turns from a rare to dominant species in 
the xylophages complex due to damage to trees by the pyrogenic factor and biotrophic fungi. Despite 
noticeable increase of the S. koenigi population, it did not increase the risks in forests, such as an attack 
on viable trees. 
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Впервые в России в природных условиях изучены мухи рода Chiastocheta Pokorny, 1889 (Diptera: 
Anthomyiidae), опылители и потребители семян растений рода Trollius L. (Ranunculaceae), и их 
связи с эндемичными азиатскими видами этого рода. Впервые найдены в Западной Сибири 
Chiastocheta rotundiventris Hennig, 1953 и Ch. trollii (Zetterstedt, 1845), известные ранее только 
из Европы, и Ch. latispinigera Fan, Chen et Jiang, 1982, известный из Китая, Японии и с о. Саха-
лин. Впервые показана связь исследованных видов Chiastocheta с Trollius sajanensis, T. altaicus 
и T. apertus, а для Ch. latispinigera также с T. europaeus. Установлено, что летнецветущие виды 
Trollius chinensis, T. ledebourii, T. pumilus и T. riederianus, цветение которых в Новосибирском 
ботаническом саду начинается после 7 июня, не опыляются представителями местных попу-
ляций Chiastocheta и не подвергаются заражению их личинками. Описан и проиллюстрирован 
фотографиями генитальный аппарат самцов исследованных видов и выявлена изменчивость 
строения некоторых его структур. 

Ключевые слова: мухи, Anthomyiidae, Chiastocheta, Trollius, Западная Сибирь.

DOI: 10.31857/S0367144520040048

Отношения насекомых и растений многогранны. Иногда один и тот же вид насе-
комых в имагинальной стадии может выступать как опылитель и способствовать обра-
зованию семян, а на личиночной стадии потреблять семена этого же растения. Этот 
феномен привлекает большое внимание экологов и эволюционистов. Такие взаимоот-
ношения обозначают как облигатный мутуализм и считают результатом сопряженной 
эволюции (= коэволюции; Pellmyr, 1989; Jaeger, Després, 1998; Fenster et al., 2004). 
Виды рода Chiastocheta Pokorny, 1889 (Diptera, Anthomyiidae) – опылители и одновре-
менно фитофаги семян растений рода Trollius L. (Ranunculaceae). Имаго этих видов 
питаются нектаром и пыльцой и опыляют цветки Trollius, а личинки поедают семена 
растения. Взаимоотношениям видов Chiastocheta с Trollius europaeus посвящены 
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много численные работы (Jaeger et al., 2000; Ibanez, Desprès, 2009, и др.). «Плата» за 
опыление – частичная потеря реальной семенной продуктивности растения-хозяина 
(Després et al., 2007; Ibanez, Després, 2009; Klank et al., 2010; Suchan et al., 2015; Gusar, 
Buglova, 2018). Тем не менее, эти взаимоотношения определяются как облигатно му-
туалистические, поскольку 33–58 % семян избегает уничтожения личинками (Pellmyr, 
1992; Desprès et al., 2007). 

Род Chiastocheta – голарктический, преобладающее большинство видов распростра-
нено в Палеарктике. Лишь 2 вида известны в Северной Америке – Ch. glauca 
Cocquillet, 1900 и Ch. solidiceps Huckett, 1966, оба распространены преимущественно 
на западе от Аляски до Калифорнии (Huckett, 1966). Род Trollius также голарктический 
и включает 30 видов (Doroszewska, 1974), лишь один из них обитает в Северной Аме-
рике – T. laxus Salisb. на западе Канады. 

Первые два вида Chiastocheta были описаны из Швеции: Ch. inermella (Zetterstedt, 
1838) и Ch. trollii (Zetterstedt, 1845) (Zetterstedt, 1838, 1845). Видовая синонимика 
в роде Chiastocheta осложнена разным пониманием специалистами этих видов. Дли-
тельное время считалось, что в Европе распространен только один вид, для которого 
использовалось название Ch. trollii (Mik, 1895). Шведский энтомолог О. Рингдал 
(Ringdahl, 1939) принимал для него название Ch. inermella (Zetterstedt, 1838), считая 
Ch. trollii младшим синонимом. В. Хенниг (Hennig, 1953) в ревизии европейской 
фауны рода Chiastocheta выделил в ней 5 видов: Ch. dentifera Hennig, 1953, 
Ch. macropyga Hennig, 1953, Ch. rotundiventris Hennig, 1953, Ch. setifera Hennig, 1953 и 
Сh. inermella (Zetterstedt, 1838), а Ch. trollii (Zetterstedt, 1845) счел младшим сино-
нимом последнего, следуя трактовке О. Рингдаля. В число синонимов Сh. inermella им 
были включены также Ch. lacteipennis Schnabl et Dziedzicki, 1911 и Ch. lophota Karl, 
1943; последний теперь рассматривается как самостоятельный вид. Под рисунком 
брюшка Ch. inermella (вид сбоку) в этой работе ошибочно стоит название 
Ch. intermedia (Zett.). Через год после публикации В. Хеннига вышла работа Дж. Кол-
лина (Collin, 1954), посвященная этому роду, в которой автор принял другую трак-
товку Ch. trollii. Он признал самостоятельность всех четырех видов, описанных 
В. Хеннигом, а вид, который И. Шнабл и Х. Дзедзицкий (Schnabl, Dziedzicki, 1911) 
обозначали как Ch. trollii (Zett.), Коллин описал как Ch. schnabli Collin, 1954. 
Chiastocheta inermella (Zetterstedt, 1838) Дж. Коллин считал species dubium, так как 
типовой экземпляр – самка. В. Хенниг в новой работе (Hennig, 1976) признал, что его 
концепция Ch. inermella в работе 1953 г. включала два вида – Ch. schnabli Collin, 
1954 и Ch. trollii в трактовке Коллина (Collin, 1954). Однако В. Михелсен (Michelsen, 
1985) считает, что это неверно в отношении последнего, так как Ch. trollii в трактовке 
Дж. Коллина идентичен распространенному в Северной и Западной Европе 
Ch. inermella (Zetterstedt, 1838), который в Центральной Европе замещает Ch. lophota 
Karl, 1943. Михелсен (Michelsen, 1985) в ревизии типов Anthomyiidae, описанных 
Й. Цеттерстедтом, восстанавливает Ch. trollii (Zetterstedt, 1845) как валидный вид, 
числит в его синонимах Ch. schnabli Collin, 1954 и этикетирует лектотип Ch. trollii 
(Zetterstedt, 1845) в коллекции. Ранее В. Хенниг (Hennig, 1953) рассматривал этот эк-
земпляр как лектотип, но не этикетировал его соответствующим образом в коллекции. 
Типовая серия Ch. trollii (Zetterstedt, 1845) состоит из 12 экземпляров и, по мнению 
В. Михелсена, включает 3 вида, Из этой серии В. Хенниг видел только один экземпляр 
из Скандинавской коллекции в Лунде. В ней стоят два отдельно наколотых экзем-
пляра, первый из них имеет оригинальную этикетку Цеттерстедта «Ch. trollii» и у него 
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видны сурстили, которые выдаются из брюшка. Это соответствует описанию 
Й. Цеттерстедта – «appendiculis 2 parvis ventralibus suff ultus». Именно этот экземпляр 
В. Михелсен снабдил этикеткой «лектотип Ch. trollii Zetterstedt, 1845». Михелсен 
(Michelsen, 1985) признает валидным также Ch. inermella (Zetterstedt, 1838); типовой 
экземпляр этого вида в коллекции Цеттерстедта – самка. 

К настоящему времени из Европы описано 10 видов рода Chiastocheta (Michelsen, 
2012). В Каталоге Палеарктических двукрылых как валидные перечисляются 
Ch. dentifera Hennig, 1953, Сh. inermella (Zetterstedt, 1838), Ch. latispinigera Fan, Cheng 
et Jiang, 1982, Ch. lophota Karl, 1943, Ch. macropyga Hennig, 1953, Ch. rotundiventris 
Hennig, 1953, Ch. setifera Hennig, 1953, а три названия – Ch. trollii (Zetterstedt, 1845), 
Ch. lacteipennis Schnabl, in Scnabl, Dziedzicki, 1911 и Ch. schnabli Collin, 1954 сведены 
в синонимы к Сh. inermella (Dely-Draskovits, 1993). В «Определитель двукрылых насе-
комых европейской части России» включены 6 видов: Ch. macropyga, Ch. rotundiventris, 
Ch. dentifera, Ch. schnabli, Ch. setifera и Ch. trollii, с указанием распространения в За-
падной Европе и на северо-западе европейской части для всех видов, за исключением 
Ch. setifera, для которого приведена только Западная Европа (Эльберг, 1970). Трак-
товка видов в определителе совпадает с принятой Дж. Коллином (Collin, 1954). 

Все виды, распространенные в Европе симпатрически или аллопатрически, связаны 
исключительно с одним европейским растением-хозяином Trollius europaeus L., у ко-
торого цветки имеют шаровидную форму. Кроме названного вида, такая форма 
цветков только у близкого к нему T. altissimus Crantz, распространенного в Восточной 
Европе, (Карпаты); самостоятельность его подвергается сомнению (Maciejewska-
Rutkowska et al., 2007). В Карпатах виды Chiastocheta не изучались.

На Дальнем Востоке России только предположительно был указан один вид 
Ch. latispinigera с распространением от Северо-Восточного Китая и Японии (о. Хок-
кайдо) до (под вопросом) Иркутска (Сува и др., 2004). Позднее на Сахалине был 
найден Ch. latispinigera и с острова был описан Ch. sachalinensis Suwa, 2013, в каче-
стве растения-хозяина которого указан Trollius sp. (Suwa, 2013). Из Китая и Японии 
известны 4 вида: Ch. trollii, Ch. curvibasis Fan et Chen, 1988, Ch. latispinigera, 
Ch. pellmyri Suwa, 1989 (Suwa, 1974, 1989, 1999; Fan et al., 1982). В Японии виды 
Chiastocheta живут на Trollius riederianus var. japonicus (Suwa, 1999).

Во всех цитированных работах исследовались только имаго видов рода Chiastocheta. 
О. Пеллмир (Pellmyr, 1992) совсем иначе подошел к изучению системы Chiastocheta–
Trollius. В гербариях многих музеев он обследовал цветки разных видов Trollius, фик-
сировал обнаруженные яйца Chiastocheta, исследовал их форму, размер и места 
откладки. В итоге О. Пеллмир пришел к выводу, что род Chiastocheta должен содер-
жать 17 видов, которые он разбил на группы, названные по уже описанным видам. 
Предположительно неописанные виды были обозначены буквами и цифрами, исполь-
зовано только одно новое видовое название abruptiventris c авторством Михелсена из 
группы rotundiventris, но вид не был описан. Эти 17 видов перечислены следующим 
образом: группа rotundiventris, abruptiventris включает также неописанные виды: R3, 
R4, R5, R6; группа trollii – T2; группа inermella – lophota, latispinigera, I5, pellmyri; 
группа setifera – S3; далее перечислены «?curvibasis, macropyga, dentifera».

Распространение всех выделенных Пеллмиром видов показано на карте Евразии. 
На основании морфологических особенностей яиц он также высказал предположение 
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о распространении Ch. curvibasis и Ch. latispinigera в южной части Сибири. На цветках 
североамериканских видов Trollius О. Пеллмир не нашел яиц Chiastocheta и считает, 
что относимые к этому роду североамериканские виды должны быть отнесены к дру-
гому роду Anthomyiidae, 

Исследователи молекулярной филогении Chiastocheta выделили 5 групп видов 
(Deprés, Jaeger, 1999). Первая содержит только Ch. dentifera, который авторы опреде-
ляют как паразитический вид, так как личинки питаются семенами, а имаго не уча-
ствуют в опылении цветков. Вторая группа включает Ch. intermella, Ch. setifera, 
Ch. trollii и Ch. macropyga и обозначается как «промежуточная», имаго опыляют 
цветки и откладывают яйца, а отродившиеся личинки питаются семенами. Третья 
группа включает Ch. rotundiventris и Ch. abruptiventris. Только эта группа названа му-
туалистической, эти виды также опыляют цветки и откладывают на них яйца, а от-
родившиеся личинки питаются семенами. Различие между второй и третье группами 
определено по степени участия имаго в опылении и количестве отложенных яиц и 
уничтоженных личинками семян. В первой и второй группах выявлено по нескольку 
гаплотипов, а Ch. rotundiventris и Ch. abruptiventris имеют единый гаплотип. Молеку-
лярные исследования были продолжены на более обширном материале (Després et al., 
2002). Для молекулярного анализа авторы получили 4 экз. мух рода Chiastocheta из 
европейской части России (С.-Петербург и Кольский полуостров и 9 экз. мух из азиат-
ской части страны, но не совсем понятно из какой местности. В разделе «Материал» 
указана Чита, а в табл. 2 с анализом материала – Красноярск, Додоново и Казанка. 
Видовая принадлежность полученных мух и их пол не указаны, названо только рас-
тение, Trollius europaeus для мух из Европы и T. asiaticus для мух из Сибири. Необхо-
димо подчеркнуть, что на одном виде Trollius развивается несколько видов 
Chiastochaeta. При анализе мух, собранных с Trollius asiaticus, было выявлено 5 гапло-
типов Si, Si2, Si3, Si4 и Si5, которые соответствуют 3 разным видам из разных выделя-
емых авторами групп. Единство гаплотипа Ch. rotundiventris и Ch. abruptiventris 
установлено и в этом исследовании.  

В России и, в частности, в Сибири, виды рода Chiastocheta в природе и их связи 
с разными видами Trollius ранее не изучались. В европейской части России распро-
странен только Trollius europaeus, в азиатской части этот род представлен 11 видами 
(Фризен, 1993). В коллекции Зоологического института РАН в С.-Петербурге есть эк-
земпляры Chiastocheta macropyga, Ch. rotundiventris, Ch. dentifera и Ch. trollii, со-
бранные А. А. Штакельбергом на юге Ленинградской обл. без указания на их связь с 
Trollius. На основании данных материалов эти виды в Интернет-ресурсе Fauna 
Europaea указаны для Северо-Запада европейской части России. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования проводились в 2017–2019 гг. на видах рода Trollius в биоресурсной научной 
коллекции Центрального Сибирского Ботанического Сада – USU № 440534 – и аборигенном 
виде T. asiaticus L. Коллекция размещается в пределах территории ЦСБС на двух площадках по 
0.03 га каждая (54.819º N, 83.102º E) среди сосново-березового леса с дикорастущими T. asiaticus 
(рис. 1). В коллекции высажены и произрастают раннелетнецветущие виды Trollius, перечислен-
ные в таблице, и летнецветущие виды T. chinensis Bunge, T. ledebourii Reichenb., T. pumilus D. Don 
и T. riederianus Fisch. et Mey., цветение которых в Новосибирском ботаническом саду начинается 
после 7 июня. Растения получены из ботанических садов или привезены из собственных экспе-
диций. Наличие в культуре наряду с местным T. asiaticus других видов рода Trollius, произраста-
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ющих в Сибири на удаленных территориях, создало уникальные экспериментальные условия 
для исследования кормовых связей аборигенных видов Chiastocheta. Сроки цветения у всех 
культивируемых раннелетнецветущих видов слегка различаются, но перекрываются со сроками 
цветения местных популяций T. asiaticus. Наиболее длительный период цветения у местных по-
пуляций Trollius asiaticus, почти месяц с 22 мая по 27 июня. Первым, 5−15 мая, зацветает 
T. sajanensis, который в ранней работе, посвященной феноритмотипам Trollius, был определен 
как T. kytmanovii Reverd. (Буглова, 2011). Цветение этого вида начинается на 7−12 дней раньше, 
чем у T. asiaticus в природных местообитаниях, а сроки перекрываются только на последней 
неделе цветения. Чуть позднее зацветает T. apertus, среднемноголетний срок начала цветения у 
этого вида приходится на 10 мая, массовое цветение продолжается с 15 мая по 5 июня (табл. 1). 
Затем, примерно в 20-х числах мая, начинают цветение интродуцированные T. asiaticus из 
высоко горных популяций республик Алтай и Тува, сроки цветения которых в природе отстают 
примерно на 5 дней и длятся, по среднемноголетним данным, с 25 мая по 15 июня. Сроки начала 
цветения T. altaicus близки к срокам у T. asiaticus, а окончание его заметно раньше – примерно 
10 июня; T. europaeus расцветает на 5−7 дней позже аборигенного T. asiaticus. Кроме того, на 
опытных участках высажены летнецветущие виды T. chinensis, T. ledebourii Reichenb., T. pumilus 
и T. riederianus с началом цветения после 7 июня (Буглова, 2011). 

Насекомых собирали Л. В. Буглова и А. С. Гусар во время цветения растений-хозяев сачком 
с 9.00 до 15.00 через каждые 1−2 дня и 1 раз в неделю с 8.00 до 20.00. Насекомых для съемки 
фиксировали в 70%-ном спирте, затем мацерировали в 10%-ном растворе КОН. Определение 
видов проводили по строению внешних гениталий самцов (Hennig, 1953, 1976; Collin, 1954; 

Рис. 1. Расположение исследовательских площадок на территории ЦСБС.
1 – Главный корпус с прилегающими постройками; 2 – коллекционные участки с представителями рода 

Trollius L.; 3 – участки естественных лесов, включающие природные популяции T. asiaticus L.
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Suwa, 1974, 2013). Яйца учитывали визуально на отмеченных растениях во время цветения − 
созревания плодов каждый день утром с помощью простой лупы. Личинок изучали после извле-
чения из созревающих плодов. Для описания пупариев собирали личинок с дозревающих пло-
дов, помещенных в стеклянный террариум, дно которого выкладывали фильтровальной бумагой. 
После выпадения личинок их переносили в горшки с T. asiaticus, хранили с искусственным 
укрытием в теплице при температуре 5−15 °C. В осенний или зимний период растения выкапы-
вали и почву послойно рассматривали под лупой. Всего было собрано и обработано более 
400 экз. имаго 4 видов Chiastocheta: более 200 экз. Ch. trollii, 150 экз. Ch. latispinigera 
и  70 экз.  Ch. rotundiventris. Для изучения гениталий самцов были отпрепарированы 5 экз. 
Ch. rotundiventris, 15 экз. Ch. trollii и 10 экз. Ch. latispinigera. Строение терминалий самцов насе-
комых изучали под бинокулярной лупой в воде после обработки 10%-ным раствором КОН. 
Фотографировали препараты гениталий с использованием стереомикроскопа  SteREO Discovery 
V12 с камерой AxioCam HRc в центре коллективного пользования ЦСБС СО РАН. Фотографии 
головы имаго и пупариев сделаны камерой Canon EOS 60D на стереомикроскопе ЛОМО МСП-2. 
Послойные изображения в дальнейшем сшиты с использованием программы Helicon Focus 6 
и обработаны с помощью программы Adobe Photoshop CS 5.1. Фотографии генитальных аппара-
тов самцов Chiastocheta rotundiventris и C. trollii публикуются впервые, в описании гениталий 
указаны варьирующие признаки. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

На территории ЦСБС СО РАН были обнаружены 4 вида рода Chiastocheta. 

1. Chiastocheta trollii (Zetterstedt, 1845) (рис. 2, 1, 2). 

Наиболее многочисленный вид, к которому относится почти половина собранных 
в ходе исследования самцов. Ch. trollii впервые найден нами в Западной Сибири, ранее 

Таблица 1. Состав и среднемноголетние сроки цветения весенне-летнецветущих и ранне-
летне цветущих видов рода Trollius L. в биоресурсной коллекции растений ЦСБС

Вид

Характеристики

Происхождение материала
Сроки

Форма 
цветковЦветения Созревания 

плодов
T. altaicus 

C. A. Meyer
Республика Алтай, окр. 

Семинского перевала, 
кедровые редколесья; 
51.05º N, 85.62º E; 
h = 1780 м

17 мая − 
10 июня

3 июня − 
5 июля

Открытая 
бокаловид-
ная

T. apertus Perfi l. ex 
Igoschina

Полярно-альпийский ботани-
ческий сад-институт им. 
Н. А. Аврорина, 
г. Кировск

15 мая − 
7 июня

28 мая − 
27 июня

Открытая

T. asiaticus L. Окр. ЦСБС СО РАН, 5
4.8969º N, 83.1332º E; 
березово-сосновый лес

22 мая − 
27 июня

7 июня − 
4 июля

Открытая 
бокаловид-
ная

T. europaeus L. г. Хемниц, Германия, расте-
ния природной флоры

2 июня − 
5 июля

15 июня − 
15 июля

Закрытая 
шаровидная

T. sajanensis 
(Malyshev) Sipl.

Иркутская обл., западный 
склон хр. Хамар-Дабан

5 мая − 
1 июня

22−17 июня Широко от-
крытая

П р и м е ч а н и е. Определила Л. В. Буглова.
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Рис. 2. Головы и ноги самцов  Chiastocheta: 1, 2 –  C. trollii Zetterstedt, 1845;  
3, 4 –  C. rotundiventris Hennig, 1953; 5, 6 –  C. latispinigera Fan, Chen et Jiang, 1982.

Стрелкой показана передняя нога. Масштабная линейка 0.1 мм здесь и на рис. 3–5.
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он был известен в Европе, включая северо-запад европейской части России, и 
в Японии. Вылет имаго происходит во II – в начале III декады апреля. Самки отклады-
вают яйца в верхней части листовки, на переходе плодолистика в стилодий (носик). 
Личинки развиваются на Trollius asiaticus, T. altaicus, T. apertus, T. sajanensis 
и T. europaeus. Ниже для каждого из определенных видов приводятся описание гени-
тального аппарата самца с указанием вариаций в строении отдельных структур и их 
фотографии. 

Ге н и т а л и и  с а м ц а  (рис. 3). Эпандрий крупный, с прямой нижней стороной, 
при осмотре в профиль в самом широком месте верхней (тергальной) части слегка 
шире, чем в нижней. Эпандрий не подогнут, хотя общий контур брюшка в профиль 
слегка дугообразный. Церки плавно сужены к вершине, и их концы изогнуты 
к внешней стороне, создавая выемку мезолобуса. Верхний кончик церки образует 
острый или тупой угол. Церки покрыты по всей поверхности мелкими волосками – 
у разных экземпляров от совсем коротких до более или менее длинных. Сурстили 
крупные, при осмотре в профиль плавно изогнуты, при осмотре снизу прямые, по 
всей поверхности покрыты мелкими выростами, значительно более длинными на вер-
шине. Вырост V стернита брюшка при рассматривании сбоку валенковидный. У неко-
торых экземпляров может быть выпуклость на выросте V стернита «на пятке», как 
в описании Ch. latispinigera у М. Сувы (Suwa, 2013). При исследовании гениталий 
самцов были выявлены вариации в строении некоторых структур – наклоне и за-
остренности кончика церки, форме изгиба сурстиля, наличии выпуклости «на пятке» 
выроста V стернита. Эти вариации незначительные и не образуют корреляционных 
плеяд, поэтому нет оснований для описания отдельного таксона.

2. Chiastocheta rotundiventris Hennig, 1953 (рис. 2, 3, 4). 

Вид впервые найден на территории Западной Сибири, ранее был известен в Европе, 
включая северо-запад европейской части России. Вылет имаго в разные годы проис-
ходит во II или в начале III декады апреля. Самки откладывают яйца на нижние части 
листовок. Личинки развиваются на Trollius asiaticus, T. altaicus, T. apertus, T. sajanensis 
и T. europaeus. 

Ге н и т а л и и  с а м ц а  (рис. 4). Эпандрий маленький, заметно меньше, чем 
у других видов, полностью, на 180°, подогнут на вентральную сторону брюшка, 
поэтому сверху оно выглядит короче, чем у других видов. Форма церок весьма ста-
бильна. Верхняя полупрозрачная пластинка, соединяющая половинки мезолобуса, 
широкообратнояйцевидной или округлой формы. Сурстили короткие, своеобразной 
формы, голые на большем протяжении. Вырост V стернита плавно сужается, вершина 
округлая, без выростов. Отличия от рисунков в работе В. Хеннига (Hennig, 1953) не-
значительные − небольшие симметричные залысины на церках  (мезолобусе). Их 
крайне сложно разглядеть в световой микроскоп, и, скорее всего, их не видели при 
описании вида, но они четко различимы в сканирующем электронном микроскопе.

3. Chiastocheta latispinigera Fan, Chen et Jiang, 1982 (рис. 2, 5, 6).

Ранее был известен из Северо-Восточного Китая и Японии (о. Хоккайдо), а в Рос-
сии – с о. Сахалин и предположительно указывался для Восточной Сибири (Иркутск 
под вопросом: Сува и др., 2004). В Западной Сибири отмечается впервые, хотя О. Пел-
лмир предполагал его обитание здесь, анализируя морфологию яиц (Pellmyr, 1992). 
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Вылет имаго происходит в III декаде апреля. Личинки развиваются на Trollius asiaticus, 
T. altaicus, T. apertus и T. europaeus.

Ге н и т а л и и  с а м ц а  (рис. 5). Брюшко почти прямое, эпандрий крупный, лишь 
едва подогнут на вентральную сторону брюшка. Выпуклость на выросте заднего края 
V стернита брюшка, которая изображена на рисунке М. Сувы (Suwa, 2013), как пра-
вило, отсутствует у наших экземпляров. Сурстили чуть короче и загнуты более круто, 
чем у Ch. trollii, по всей длине покрыты мелкими выростами, немного более длин-
ными на вершине, но заметно короче, чем у Ch. trollii. От Ch. trollii и вида № 4 отлича-

Рис. 3. Chiastocheta trollii Zetterstedt, 1845: 1 – вершина брюшка сбоку; 2 –  гппандриальный 
комплекс ; 3 – эпандрий сбоку; 4 – то же сзади; 5 – вершина сурстиля; 6 – V стернит 

брюшка сбоку; 7 – то же снизу.
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Рис. 4. Chiastocheta rotundiventris Hennig, 1953, самец. 1 – вершина брюшка сбоку; 2 – церки 
(мезолобус), фото в сканирующем микроскопе; 3 – эпандрий cнизу; 4 – то же сбоку; 5 – 

гипандриальный комплекс; 6 – V стернит брюшка снизу.
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ется также прямым голым игловидным кончиком церки, представляющим собой 
продолжение внешней стороны, и плавным расширением средней части сурстиля. 
Наши наблюдения подтверждают данные Сувы (Suwa, 1989) о полиморфизме церок 
у этого вида. Мы обнаружили экземпляры с разной длиной игловидного кончика 
церок, который бывает длинным или совсем коротким. Варьируют также величина 
оголенной части церок и кривизна внешней стороны церки 

Рис. 5. Chiastocheta latispinigera Fan, Chen et Jiang, 1982: 1– вершина брюшка сбоку; 
2 – гппандриальный комплекс, 3 – эпандрий снизу, 4 – эпандрийй сбоку, 5 – вершина сурстиля, 

6 – V стернит брюшка сбоку, 7 – то же снизу (щетинки на концах удалены).
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4. Chiastocheta sp. 

Этот вид пока не удалось точно идентифицировать. По-видимому, это новый вид, но 
от его описания мы пока воздерживаемся из-за недостаточности материала. Встреча-
ется редко, точные сроки лёта имаго и другие данные жизненного цикла не установ-
лены – за 3 года исследований собраны всего 4 самца. Личинки развиваются на 
T. asiaticus и T. sajanensis.

Строение гениталий самца этот вида сходно с рисунком Дж. Коллина (Collin, 1954) 
для Ch. inermella, но эпандрий, более крупный и слабее подогнут на вентральную сто-
рону брюшка. От Ch. latispinigera и Ch. trollii этот вид отличается почти симме-
тричным расположением тупого кончика церок, более мелким эпандрием, слегка 
суженным к верхней части, и более крутым наклоном верхней части сурстилей, рас-
ширенных в месте прикрепления и плавно сужающихся к вершине. 

Цикл развития Chiastocheta

Жизненный цикл Chiastocheta тесно сопряжен с сезонным циклом развития пред-
ставителей рода Trollius. Вылет имаго Ch. rotundiventris и Ch. trollii происходит при-
мерно на 4−6 дней раньше, чем у Ch. latispinigera. Эти два вида освоили самого 
раннецветущего хозяина – T. sajanensis, интродуцированного в сад с хр. Хамар-Дабан 
(Восточная Сибирь). По мере расцветания T. altaicus, T. apertus и T. europaeus перечис-
ленные три вида Chiastocheta начинают переходить и на эти виды. Chiastocheta 
latispinigera встречается на T. asiaticus и зацветающих на 3−6 дней позже T. altaicus, 
T. apertus и T. europaeus. На коллекционных экземплярах T. sajanensis яйца этой мухи 
не обнаружены. Полный цикл развития мух на T. sajanensis мы наблюдали только 
у Ch. rotundiventris. Chiastocheta trollii участвует в опылении T. sajanensis довольно 
редко, яйца откладывает, но, по-видимому, все они погибают, так как личинок 3-го 
возраста, готовых покинуть листовки, мы на T. sajanensis не находили. В первые 
4−5 дней цветения имаго Chiastocheta не обнаруживаются на этом виде Trollius.

Мухи наиболее активны в утренние часы с 8.30–9 примерно до 12.30, второй пик 
активности наблюдается с 14.30−15 примерно до 19 часов. Откладывание яиц совер-
шается на листовки в конце цветения − начале созревания семян  Trollius. Яйца 
Chiastocheta молочно-белые, с продольной ребристостью, поверхность их мелко-
ячеистая (рис. 6, 1). Самка откладывает яйца на 4−7-й день цветения и еще дня 3 после 
цветения конкретного цветка. Отродившиеся личинки I возраста длиной 1−1.2 мм 
прогрызают листовки и питаются не только в семенах, но и в тканях цветоложа. 
Личинки мускоидного типа. Взрослая личинка 3-го возраста около 4.5 (до 4.8 мм) 
длиной, тело вальковатое, беловато-прозрачное, слабо сегментированное (рис. 6, 2). 
Передние дыхальца имеют 9−12, в среднем 10 пальчатых выростов. На головном сег-
менте видны короткие антенны и слабо склеротизованные коричневатые максил-
лярные  пальпы (рис. 6, 4). Последний сегмент окружают небольшие мембранозные 
выросты − 3 пары сверху и одна снизу. Задние дыхальца расположены на небольших 
выступах. Стигмальная пластинка задних дыхалец коричневатая, небольшая, рассто-
яние между задними дыхальцами в 3−4 раза превышает диаметр стигмального диска 
(рис. 6, 3, 5). Ротоглоточный аппарат длиной около 0.6 мм, массивный, сильно склеро-
тизован, черный. Ротовой крючок массивный, с широким основанием и с одним до-
полнительным зубцом. Гипостомальный склерит короткий, почти квадратный. 
Цефалофарингеальный склерит с широким вентральным и узким дорсальным отрост-
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ками (рис. 6, 6). Личинки в конце фазы питания размещаются в верхней части 
листовки и после ее растрескивания выпадают в почву, закапываются на глубину 
5−10 мм и окукливаются с образованием пупариев. Пупарии коричневого цвета, 
со слабо выраженной сегментацией и приклеившимися микрочастичками почвы 
(рис. 6, 7). Вылет имаго следующего поколения происходит на следующий год.

ОБСУЖДЕНИЕ 

Система Chiastocheta–Trollius сходна с аналогичными системами Yucca spp. – 
Tageticula spp., кактус сенита – сенитакактусовая бабочка, и Ficus sp. – перепончато-

Рис. 6. Жизненные стадии Chiastocheta.: 1 – яйцо на листовке Trollius asiaticus; 2– личинка III 
возраста дорсально; 3– задний конец дичинки; 4 – головной конец личинки вентрально; 5 – 

задний конец личинки вентрально; 6 – ротоглоточный аппарат личинки II (наверху) 
и III (внизу) возрастов; 7 – пупарий. Масштабная линейка на 2 и 7 – 1 мм, 

на остальных – 0.1 мм.
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крылое сем. Agaonidae (Addicott, 1986; Anstett et al., 1996; Holland, Fleming, 1999). 
В отличие от упомянутых систем опылитель–фитофаг, включающих только один вид 
насекомого, в системе Chiastocheta–Trollius участвуют несколько симпатрических 
видов одного рода мух. На территории Финляндии с Trollius europaeus связаны 4 вида: 
Chiastocheta trollii, Ch. inermella, Ch. rotundiventris и Ch. dentifera (Pellmyr, 1989; 
Michelsen, 2012). О. Пеллмир (Pellmyr, 1989) считает 3 первые вида мутуалистами, 
а Ch. dentifera – антагонистом, так как откладка яиц у этого вида происходит после 
окончания  цветения,  и он не участвует в опылении. Те же 4 вида обнаружены на тер-
ритории Дании (Johannesen, Loeschcke, 1996) и в Ленинградской обл. по данным кол-
лекции Зоологического института РАН. Во Французских Альпах на Trollius europaeus 
развиваются 6 видов: Ch. trollii, Ch. inermella, Ch. rotundiventris, Ch. macropyga, 
Ch. setifera и Ch. dentifera (Després, Jaeger, 1999; Jaeger et al., 2000). Отмечено, что они 
могут переходить на культивируемый там восточный вид T. ledebouri. На Сахалине 
с Trollius sp. связаны 2 вида: Ch. latispinigera и Ch. sachalinensis (Suwa, 2013), в Китае 
также 2 вида – Ch. latispinigera и Ch. curvibasis, в Японии – Ch. latispinigera и 
Ch. pellmyri (Suwa, 1989). Нами установлено, что в Западной Сибири с местными по-
пуляциями Trollius asiaticus связаны 4 вида: Ch. trollii, Ch. latispinigera, 
Ch. rotundiventris и Chiastocheta sp. Уточнено распространение 3 видов Chiastocheta, 
они впервые найдены в Западной Сибири: Ch. rotundiventris и Ch. trollii, известные 
ранее только из Европы, и Ch. latispinigera, известный из Китая, Японии и с о. Са-
ха лин. Представители рода Chiastocheta из популяции, обитающей на аборигенном 
растении-хозяине T. asiaticus, успешно опыляют, а их личинки развиваются на интро-
дуцированных в Ботанический сад видах Trollius, как на европейском T. europaeus, так 
и на азиатских T. altaicus, T. apertus и T. sajanensis, на последнем – не все исследуемые 
виды. Это позволяет предположительно экстраполировать ареалы изученных видов 
Chiastocheta в Сибири на юг до Алтая и на восток до Забайкалья, в соответствии 
с ареалами вновь выявленных кормовых растений. До наших исследований связи 
Ch. rotundiventris и Ch. trollii были известны только с T. europaeus, а для Ch. latispinigera 
указывались Trollius sp., T. riderianus var. riderianus и T. riderianus var. japonicus (Suwa, 
1999). Теперь в список их растений-хозяев на основании наблюдений в природе вклю-
чены T. asiaticus, T. altaicus и T. apertus. Trollius sajanensis оказался наименее привле-
кательным для местных популяций Chiastocheta в наших условиях, возможно, причина 
этого – в его более раннем зацветании, на 7−12 дней опережающее зацветание 
местных популяций аборигенного T. asiaticus.

О. Пеллмир (Pellmyr, 1989) детально исследовал взаимоотношения T. europaeus 
и 4 видов Chiastocheta, которые его опыляют и на нем развиваются. Он считает, что 
в возникновении этих взаимоотношений большое значение имела шарообразная 
форма цветка T. europaeus, при которой при смыкании лепестков остается небольшое 
отверстие для входа проникающих внутрь цветка имаго Chiastocheta и выхода из него. 
Другие виды Trollius с дисковидными или чашевидными открытыми цветами, по его 
мнению, могут опыляться и другими насекомыми, например, шмелями. Наши иссле-
дования показывают, что форма цветка не имеет принципиального значения. Все из-
вестные виды Trollius, независимо от формы цветка, связаны с Chiastocheta, 
а T. europaeus, так же, как и остальные виды, может опыляться другими насекомыми. 
С этим утверждением согласуются и другие данные. М. Сува (Suwa, 2013) собирал 
сачком с цветков Trollius sp. 2 вида мух, Ch. latispinigera и Ch. sachalinensis на Саха-
лине и поместил в статье фото этого вида Trollius с открытыми цветками. Нами уста-
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новлено, что виды Chiastocheta связаны только с теми видами Trollius, время цветения 
которых приходится на весенне-летний период. Летнецветущие представители 
Trollius – T. chinensis, T. ledebourii, T. pumilus, T. riederianus, у которых цветение 
в Новосибирском ботаническом саду начинается после 7 июня, не опыляются пред-
ставителями местных популяций Chiastocheta и не подвергаются заражению их ли-
чинками, в это время заканчивается цветение местного вида T. asiaticus (Gusar, 
Buglova, 2018). Мы не можем утверждать, что летнецветущие эти виды в местах есте-
ственного произрастания не опыляются и не заражаются местными популяциями 
Chiastocheta. Более того, были найдены и интродуцированы 3 экземпляра T. asiaticus, 
которые предрасположены к более позднему цветению по сравнению с другими расте-
ниями своего вида. Эти экземпляры также не заражаются, хотя и опыляются 
Chiastocheta. Trollius sajanensis тоже до некоторой степени выходит из-под влияния 
Chiastocheta за счет более раннего цветения по сравнению с местным дикорастущим 
T. asiaticus. К началу цветения этого вида имаго Chiastocheta еще не вылетают из зи-
мующих пупариев. Можно сделать вывод, что для успешного заражения и питания 
личинок необходимы строго определенные фазы развития цветков и зрелости семян.

Chiastocheta rotundiventris по строению наружных половых придатков самца отлича-
ется от других исследованных видов этого рода и, по-видимому, не образует с ними 
близко родственной группы. Остальные 3 изученных вида Chiastocheta морфологи-
чески близки между собой. У них более крупный гипопигий, однообразная (валенко-
видная) форма выростов V стернита брюшка при рассматривании их сбоку и сходная 
форма нижней стороны церки. Эти виды различаются по степени изгиба и толщине 
сурстилей и по форме кончиков церок, а также имеют незначительные различия в ве-
личине и форме гипопигия.
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FLIES OF THE GENUS CHIASTOCHETA POKORNY, 1889 (DIPTERA, 
ANTHOMYIIDAE) AND THEIR ASSOCIATIONS WITH TROLLIUS SPP. 

(RANUNCULACEAE)

E. P. Nartshuk, L. V. Buglova, A. D. Gusar

Key words: fl ies, Anthomyiidae, Chiastocheta, Trollius, West Siberia.

S U M M A R Y

Flies of the genus Chiastocheta Pokorny, 1889 (Diptera, Anthomyiidae) and their associations 
with endemic Asian species of Trollius L. (Ranunculaceae) are investigated for the fi rst time in 
natural conditions in Russia. Species of Chiastocheta are pollinators and feeders of Trollius seeds. 
Endemic Asian species of Trollius are investigated as host plants of Chiastocheta species. Chiastocheta 
rotundiventris Hennig, 1953 and Ch. trollii (Zetterstedt, 1845), previously known in Europe, and 
Ch. latispinigera Fan, Chen et Jiang, 1982 known from China, Japan and Sakhalin, are found in West 
Siberia for the fi rst time. Associations of Ch. rotundiventris and Ch. trollii with T. sajanensis, T. altaicus 
and T. apertus; and association of Ch. latispinigera with T. europeus are recorded for the fi rst time. 
Trollius chinensis, T. ledebourii, T. pumilus, T. riederianus, which fl ower in Novosibirsk Botanical 
Garden after 7th of June, are not pollinated and injured by local populations of Chiastocheta species. 
The male genital apparatus and its variations in all investigated Chiastocheta species are described and 
illustrated by photos.
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Средиземноморская плодовая муха Ceratitis capitata (Wiedemann, 1824) – важный карантин-
ный вредитель для стран Евразийского экономического союза. Традиционно этот вид иденти-
фицируют морфологическими методами по признакам личинок 3-го возраста, обнаруживаемых 
в импортируемой плодовой продукции. В связи с разногласиями специалистов в оценке призна-
ков мандибулярного склерита личинок 3-го возраста C. capitata в карантинной фитосанитарной 
диагностике представляется важным исследовать внутривидовую изменчивость данной струк-
туры. В результате изучения коллекционных и изготовленных авторами микропрепаратов было 
показано, что морфометрические параметры мандибулярного склерита C. capitata варьируют 
в широких пределах. На нашем материале не удалось показать связи состояния признаков с гео-
графическим происхождением или видами плодов, в которых обнаружены личинки. Изменчи-
вость признаков внутри выборки из одного региона превышает различия между выборками из 
разных регионов. Таким образом, полученные данные об изменчивости строения мандибуляр-
ного склерита личинки 3-го возраста с учетом сведений об инвазионной активности и широ-
ком трофическом спектре этого вида позволяют сделать заключение о широкой норме реакции 
у средиземноморской плодовой мухи.

Ключевые слова: двукрылые, личинки мух-пестрокрылок, средиземноморская плодовая муха, 
диагностика, карантинные виды.
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Средиземноморская плодовая муха Ceratitis capitata (Wiedemann, 1824) относится к 
числу экономически значимых вредителей плодовых культур, имеющих статус каран-
тинного вида во многих странах мира, включая страны Евразийского экономического 
союза. Данный вид повреждает плоды по меньшей мере 80 видов растений, к числу 
которых относятся многие культуры цитрусовых, тропических и субтропических пло-
довых растений, а также характерные для умеренных широт косточковые и семеч-
ковые культуры. Ceratitis capitata принадлежит к видам с высокой инвазионной актив-
ностью и в настоящее время отмечен в странах Южной Европы, Передней Азии, 
Африки, Северной и Южной Америки. Распространяется этот вредитель главным об-
разом с плодовой продукцией, в которой развиваются его личинки (EPPO, 2020; CABI, 
2019). По данным Всероссийского центра карантина растений, за 2018 год было отме-
чено 1219 находок личинок средиземноморской плодовой мухи в подкарантинной 
продукции и материалах.

Традиционно фитосанитарные лаборатории идентифицируют Ceratitis capitata по 
признакам личинки третьего возраста, выявляемой в импортируемой плодовой про-
дукции. Набор диагностических признаков при этом очень ограничен в связи с редук-
цией головной капсулы у личинок круглошовных двукрылых, к которым относится 
семейство мух-пестрокрылок (Tephritidae); среди ее структур сильно склеротизованы 
только части ротоглоточного аппарата. Одним из важнейших признаков для иденти-
фикации данного вида вредителя считается форма мандибулярных склеритов (ротовые 
крючья), представляющих собой часть ротоглоточного аппарата. В частности, для раз-
личения родов мух-пестрокрылок, в том числе Ceratitis, использовались направление 
вентральной аподемы и выраженность шейки мандибулярных склеритов (Frías et al., 
2005; ISPM 27, 2015; Balmés, Mouttet, 2017), а также наличие или отсутствие добавоч-
ного (преапикального) зубца на вентральном крае мандибулярного склерита (White, 
Elson-Harris, 1992). В работе М. Н. Кандыбиной (1977) отсутствие добавочного зубца 
отмечено в качестве признака, отличающего C. capitata от не карантинного для ЕАЭС 
C. cosyra (Walker, 1849) – двух наиболее часто встречающихся в плодовой продукции 
видов. Другие исследователи (Carroll et al., 2004) считают, что добавочный зубец 
иногда может быть развит у C. capitata и его наличие нельзя использовать для разде-
ления видов рода Ceratitis (C. capitata, C. cosyra, FAR-комплекс: C. rosa Karsch, 1887, 
C. anonae Graham, 1908, C. fasciventris (Bezzi, 1920)) (Steck, Ekesi, 2015). В последней 
работе (Steck, Ekesi, 2015) на материале по 39 личинкам из разных географических 
популяций также было показано, что выраженность этого признака варьирует вплоть 
до полного отсутствия зубца. Обсуждаемый признак (наличие/отсутствие добавоч-
ного зубца) был учтен в определительных таблицах личинок мух-пестрокрылок, наи-
более часто встречающихся в импортируемой плодовой продукции, в том числе для 
C. capitata, C. cosyra и видов FAR-комплекса (Balmés, Mouttet, 2017). При этом све-
дения об изменчивости мандибулярного склерита C. capitata крайне ограничены. 

В связи с различной оценкой признаков мандибулярного склерита личинок третьего 
возраста C. capitata в карантинной фитосанитарной диагностике представляется 
важным исследовать внутривидовую изменчивость данной структуры для развития 
методов идентификации средиземноморской плодовой мухи.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Всего было исследовано 124 коллекционных и приготовленных авторами микропрепаратов 
личинки третьего возраста C. capitata из следующих регионов мира. Алжир. Экспертиза, 
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Центральная карантинная лаборатория (ЦКЛ) (материалы М. Н. Кандыбиной; коллекция ЗИН 
РАН – далее ЗИН), 2 экз. Египет. Экспертиза, ЦКЛ (ЗИН), 1 экз.; апельсины, экспертиза, ЦКЛ, 
XII.1977 (энтомологический фонд ФГБУ «ВНИИКР» – далее ВНИИКР), 1 экз.; апельсины, 
сборы и экспертиза, III.2018, XII.2018 (ВНИИКР), 23 экз.; мандарины, экспертиза, XII.2018 
(ВНИИКР), 4 экз. Испания. Мандарины, XII.2004 (ЗИН), 1 экз. Италия. Экспертиза, ЦКЛ 
(материалы М. Н. Кандыбиной; ЗИН), 1 экз. Греция. Плоды сливы, экспертиза, ЦКЛ, 1974 
(ВНИИКР), 1 экз. Украина. Одесса, очаг1, 1966, ЦКЛ (материалы М. Н. Кандыбиной; ЗИН), 
1 экз. Турция. Апельсины, экспертиза, XII.2018, XI.2019 (ВНИИКР), 5 экз.; мандарины, экспер-
тиза, XII.2018, XI.2019 (ВНИИКР), 75 экз.; плоды граната, экспертиза, XII.2018, XI.2019 
(ВНИИКР), 3 экз.; плоды сливы, экспертиза, XI.2019 (ВНИИКР), 1 экз. Перу. Биофабрика Centro 
de Production de Moscas de la Fruta, III.2017 (ВНИИКР), 5 экз.

Микропрепараты изготавливали по модифицированной методике на основе общепринятой 
(ISPM 27, 2015; Камаев, 2017), при которой производились отсечение только анального фраг-
мента тела и последующее раздельное вываривание частей тела личинки в 10%-ном растворе 
KOH. В дальнейшем части тела помещали в глицерин или жидкость Хойера таким образом, 
чтобы передняя часть тела (и, соответственно, ротоглоточный аппарат) находилась в латераль-
ной проекции, а анальный фрагмент наружной поверхностью вверх. По изготовленным препара-
там проводили идентификацию личинок или проверку ранних определений с использованием 
всей совокупности морфологических признаков, предложенных разными авторами (Кандыбина, 
1977; White, Elson-Harris, 1992; Carroll et al., 2004; Frías et al., 2005; Balmés, Mouttet, 2017). 

Микроскопирование мандибулярного склерита проводили в проходящем свете с помощью ми-
кроскопа ZEISS Axio Imager 2 (увеличение 100–200×) на базе Всероссийского центра карантина 
растений. Фотографирование и последующая обработка с проведением морфометрии были вы-
полнены с программным обеспечением (ПО) Zen 2.3. 

Морфометрию мандибулярного склерита 55 личинок третьего возраста C. capitata из пяти 
стран проводили по следующим параметрам (рис. 1): H – высота от середины отрезка L до края 
вогнутой поверхности вершинного зубца; L – расстояние от апикальной части вершинного зубца 
до вентральной аподемы; dl15 – ширина вентральной аподемы на отрезке прямой, проведенной 
под углом 15° от середины L; l90 – ширина вершинного зубца на отрезке прямой, проведенной 
под прямым углом от середины L; l45 – ширина вершинного зубца на отрезке прямой, проведен-
ной под углом 45° от середины L; l30 – ширина вершинного зубца на отрезке прямой, проведен-
ной под углом 30° от середины L; l10 – ширина вершинного зубца на отрезке прямой, проведенной 
под углом 10° от середины L. В тексте и таблицах даны средние значения и стандартное откло-
нение в μм.

Математический анализ морфометрических параметров был проведен с помощью ПО PAST 
v. 4.01 (Hammer et al., 2001). Множественное сравнение выборок из-за их неравномерности про-
водили с помощью непараметрического теста Краскелла–Уоллиса (H). Для выявления влияния 
разных факторов на морфометрические параметры использовали параметрический двухфактор-
ный дисперсионный анализ (MANOVA) с апостериорными множественными сравнениями 
при помощи критерия Тьюки (Q) с предварительным тестированием выборок на соответствие 
нормальному распределению (критерии Шапиро–Уилка и Андерсона–Дарлинга, p > 0.05). Кор-
реляционный анализ проводили с использованием коэффициента Спирмена (rs). Уровень значи-
мости – p < 0.05. Для оценки вклада тех или иных морфометрических параметров в общую 
изменчивость мандибулярного склерита применяли метод главных компонент (PCA). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Тело личинки 3-го возраста подразделяется на псевдоцефалон (= ложноголова), три 
грудных сегмента и удлиненное брюшко. Псевдоцефалон втянут в переднегрудь. 

1 Очаг впоследствии был ликвидирован (Кандыбина, 1977).
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Части ротоглоточного аппарата (= цефалофарингеального скелета) сильно склеротизо-
ваны и видны сквозь наружную кутикулу. В ротоглоточный аппарат входят парные 
мандибулярные склериты (ротовые крючья), а также парные зубные, гипостомальные, 
субгипостомальные (сросшиеся в один), парастомальные, передние, фарингеальные 
склериты и непарный эпистомальный склерит (Кандыбина, 1977).

Особенности строения мандибулярного склерита Ceratitis capitata

Мандибулярные склериты (называемые также ротовыми крючьями (Кандыбина, 
1977) или мандибулами (Frías et al., 2005)) личинок третьего возраста Tephritidae пред-
ставляют собой парные, одинаково развитые образования. Каждый мандибулярный 
склерит в виде треугольной пластинки с серповидно загнутым вершинным зубцом и 
расширенным основанием, которое продолжается в оттянутый дорсокаудальный уча-

Рис. 1. Мандибулярный склерит Ceratitis capitata (Wied.) (Перу). 

H – высота от середины отрезка L до края вогнутой поверхности вершинного зубца; L – расстояние 
от апикальной части вершинного зубца до вентральной аподемы; dl15 – ширина вентральной аподемы 

на отрезке прямой, проведенной под углом 15° от середины L; l10 – ширина вершинного зубца на отрезке 
прямой, проведенной под углом 10° от середины L; l30 – ширина вершинного зубца на отрезке прямой, 

проведенной под углом 30° от середины L; l45 – ширина вершинного зубца на отрезке прямой, 
проведенной под углом 45° от середины L; l90 – ширина вершинного зубца на отрезке прямой, 

проведенной под прямым углом от середины L.
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сток с разной степенью выраженности шейки склерита и отростка, или дорсальной 
аподемы (Frías et al., 2005) (= постеродорсальный отросток: Кандыбина, 1977). Вен-
тральный край склерита вогнутый и может нести преапикальный (дополнительный, 
предвершинный) зубец; край продолжается в угловидный выступ (Кандыбина, 1977), 
или вентральную аподему (Frías et al., 2005). У видов рода Ceratitis сзади к вен-
тральной аподеме вплотную примыкает самостоятельное образование – зубной 
склерит (Кандыбина, 1977).

Мандибулярный склерит личинки третьего возраста C. capitata характеризуется 
следующими особенностями, которые разными авторами предложено использовать 
в диагностических целях:

– склерит хорошо склеротизован (Frías et al., 2005);

– вершинный зубец короткий, серповидно загнут апикально (Кандыбина, 1977; Frías 
et al., 2005);

– преапикальный зубец на вентральном (вогнутом) крае склерита отсутствует или 
развит (Carroll et al., 2004; Steck, Ekesi, 2015; Balmés, Mouttet, 2017);

– задний край склерита с выраженной шейкой (ISPM 27, 2015); этот признак указы-
вается для всех видов рода Ceratitis;

– дорсальная аподема заостренная и направлена назад (Frías et al., 2005);

– вентральная аподема не направлена назад, перпендикулярна дорсальному краю 
мандибулярного склерита; этот признак также указывается для всех видов рода 
Ceratitis (Frías et al., 2005; Balmés, Mouttet, 2017).

Изменчивость мандибулярного склерита Ceratitis capitata

П и г м е н т а ц и я.  Мандибулярный склерит личинки третьего возраста C. capitata 
хорошо склеротизован, но пигментирован неравномерно. У всех 124 изученных ли-
чинок вентральная аподема не полностью пигментированная, в особенности ее 
передний край (см. рис. 1). У 85 % экземпляров место перехода вершинного зубца 
в основную часть мандибулярного склерита заметно светлее окружающих участков, 
иногда светлоокрашенный участок может быть хорошо заметен только при увели-
чении 200×. Сходная неравномерная пигментация мандибулярного склерита показана 
на рисунке данного вида М. Н. Кандыбиной (1977), часто наблюдается также у ли-
чинок второго возраста C. capitata (Frías et al., 2005), у личинок третьего возраста 
C. rosa, C. fasciventris (Steck, Ekesi, 2015) и некоторых видов родов Bactrocera, Dacus 
и Zeugodacus (Кандыбина, 1977; Balmés, Mouttet, 2017).

В е р ш и н н ы й  з у б е ц.  Форма апикальной части вершинного зубца характеризу-
ется значительной изменчивостью. В результате исследования 121 экз. нами выделены 
три состояния данного признака: зубец притупленный (рис. 2), дорсальный и вент-
ральный (вогнутый) края зубца не сразу соединяются в одной вершине, а разделены 
плоской, закругленной или скошенной площадкой (67 экз., 55.4 %); заостренный 
(рис. 1, 3), вентральный и дорсальный края зубца сходятся в одной вершине (21 экз., 
17.3 %); и промежуточный (33 экз., 27.3 %). Первый тип хорошо дифференцируется 
от двух других по значениям ширины верхней половины вершинного зубца (l10 и l30). 
В случае притупленного зубца среднее значение l10 равно 21.3 ± 2.3 и l30 – 32.2 ± 3.7 μм 
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(n = 23), тогда как для двух других l10 составляет соответственно 15.3 ± 2.4 (n = 15) 
и 15.6 ± 2.1 μм (n = 17), и l30 – 28.3 ± 2.6 μм и 26.8 ± 4.2 μм. Различия статистически 
значимы: для l10: F = 32.5; df = 54; р < 0.001 и для l30: F = 7.4; df = 54; р = 0.001. За-
остренный вершинный зубец C. capitata напоминает таковую структуру у C. cosyra, 
C. rosa, Bactrocera dorsalis (Hendel, 1912) и B. zonata (Saunders, 1841), которые часто 
встречаются в импортируемой растительной продукции (Кандыбина, 1977; Steck, 
Ekesi, 2015; Balmés, Mouttet, 2017).

Вентральный (вогнутый) край вершинного зубца чаще всего неровный и может 
нести различные образования: преапикальный зубец или складку, которая может в 
свою очередь прикрывать преапикальный зубец (см. фото SEM в работе Стека и Экеси 
(Steck, Ekesi, 2015)). В то же время, у 122 экз. (97.5 % от всех изученных) от вентраль-
ного края вершинного зубца наблюдается формирование небольшой плоской аподемы, 
направленной параллельно краю мандибулярного склерита и расширяющейся кзади, 
часто с потерей пигментации (рис. 1–5). Это образование заметно на фотографиях 
мандибулярного склерита видов рода Ceratitis, включая C. capitata, в работе Стека и 
Экеси (Steck, Ekesi, 2015). Хорошо развитая аподема вентрального края вершинного 
зубца может быть ошибочно принята за преапикальный зубец. В настоящем исследо-

Рис. 2. Притупленный вершинный зубец мандибулярного склерита Ceratitis capitata (Wied.) 
(Турция, плоды мандарина).
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вании во всех случаях, когда у личинок был отмечен преапикальный зубец (42 экз.), 
наблюдалась и данная аподема. По нашему предположению, которое основано на ре-
зультатах микротомографии Bactrocera dorsalis (Галинская и др., 2020), аподема во-
гнутого края C. capitata служит местом отхождения мембраны, к которой прикрепля-
ются мышцы ротоглоточного аппарата.

П р е а п и к а л ь н ы й  з у б е ц.  Отсутствие преапикального зубца отмечено у 66.1 % 
из 124 изученных экземпляров (рис. 3). Частота проявления этого признака различа-
ется у личинок из разных стран (табл. 1): в материале из Египта этот показатель со-
ставлял 82.8 %, из Турции – 61.9 %.

Мы выделяли три состояния признака «наличие преапикального зубца» – крупный, 
мелкий или слаборазвитый зубец (рис. 1, 4, 5), в целом следуя подходу Стека и Экеси 
(Steck, Ekesi, 2015). 

Крупный зубец хорошо заметен при небольшом увеличении (100×), отчетливо вы-
ступает за складку вентрального (вогнутого) края склерита (см. рис. 4). Это состояние 
признака отмечено у 18.5 % изученных личинок: в материале из Турции – у экзем-

Рис. 3. Заостренный вершинный зубец мандибулярного склерита Ceratitis capitata (Wied.) 
(Перу).
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пляров из плодов мандарина и сливы (21.4 %), в материале из Египта – у экземпляров 
из плодов мандарина (6.9 %), а также у единичных экземпляров из Испании (плоды 
мандарина), Греции (плоды сливы) и Перу (искусственная питательная среда).

Мелкий зубец плохо заметен на небольшом увеличении (100×) и отчетливо различим 
при большем увеличении (200×), так как слабо выступает за складку вентрального 
(вогнутого) края склерита (рис. 5). Это состояние признака представлено у 12.1 % ис-
следованных экземпляров (личинки из Турции, Египта и Италии).

Слаборазвитый зубец неотчетливый, часто слабо различим на фоне неровного края 
склерита (рис. 1, сверху). Отмечен у 3.2 % экземпляров из Египта, Турции и Перу.

Таким образом, проявление признака наличия преапикального зубца разной степени 
развития наблюдается в разных географических популяциях личинок третьего воз-
раста средиземноморской плодовой мухи. Полученные данные в целом согласуются 
с уже известными сведениями (Steck, Ekesi, 2015).

Асимметричное проявление признака, а именно формирование преапикального 
зубца только на одном склерите, тогда как второй лишен данного признака (флуктуи-
рующая асимметрия), отмечено у 4 из 124 исследованных личинок (рис. 5). В литера-
туре данное явление не было отмечено (Carroll et al., 2004; Steck, Ekesi, 2015), ранее 
нами оно было показано на сравнительно небольшом материале (Kamayev, Galinskaya, 
2018).

Ш е й к а  м а н д и б у л я р н о г о  с к л е р и т а  выражена и несет хорошо развитую 
заостренную д о р с а л ь н у ю  а п о д е м у  (Frías et al., 2005). Из 124 изученных экзем-

Таблица 1. Число личинок третьего возраста Ceratitis capitata (Wied.) с разным состоянием 
признака «преапикальный зубец мандибулярного склерита» в материале из разных стран

Страна и число 
исследованных 

экземпляров

Состояние признака

О
тс

ут
ст

ви
е 

Наличие 

К
ру

пн
ы

й

М
ел

ки
й

С
ла

бо
-

ра
зв

ит
ы

й

А
си

мм
ет

ри
чн

ое
 

пр
оя

вл
ен

ие

Египет (29) 24 2 2 1 –

Турция (84) 52 18 12 2 4

Перу (5) 3 1 – 1 2

Алжир (2) 2 – – – –

Греция (1) – 1 – – –

Испания (1) – 1 – – –

Италия (1) – – 1 – –

Украина, очаг 1966 г. (1) 1 – – – –
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пляров у 99 (79.8 %) была выявлена особая структура – отверстие в центральной части 
шейки склерита, из них у 27 экз. было также обнаружено явное отверстие в склерите 
в базальной части в е н т р а л ь н о й  а п о д е м ы  (рис. 4, 5). Возможно, что прояв-
ление данного признака зависит от степени склеротизации и пигментации мандибу-
лярного склерита. Аналогичные образования хорошо заметны у представителей родов 
Bactrocera и Zeugodacus (Кандыбина, 1977; Balmés, Mouttet, 2017) и некоторых пред-
ставителей рода Ceratitis (Steck, Ekesi, 2015); у изученного нами ранее с помощью 
микротомографии вида Bactrocera dorsalis также имеется сходное отверстие 
в центральной части шейки мандибулярного склерита. В известных нам публикациях 
рассматриваемый признак не обсуждается, а назначение данных отверстий не-
известно. 

Морфометрические признаки мандибулярного склерита Ceratitis capitata

Расстояние от апикальной части вершинного зубца до вентральной аподемы (L) 
у изученных личинок третьего возраста C. capitata (n = 55) варьирует от 124.3 до 
176.3 μм, в среднем составляя 147.3 μм (табл. 2). Статистически значимых различий 

Рис. 4. Крупный преапикальный зубец мандибулярного склерита Ceratitis capitata (Wied.) 
(Турция, плоды мандарина).
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по этому параметру между личинками, происходящими из разных регионов, не выяв-
лено (Н = 3.05; p = 0.54).

Высота от середины отрезка L до края вогнутой поверхности вершинного зубца (H) 
изменяется в пределах от 37.6 до 67.9 μм, в среднем – 49.6 μм. Различий между геогра-
фическими популяциями выявлено не было (Н = 6.1; p = 0.19).

Ширина вентральной аподемы (dl15) является вариабельным показателем, в част-
ности для личинок из Египта наблюдался самый широкий диапазон изменчивости 
этого показателя – 23.1–52.2 μм. Среднее значение этого параметра для всех 
изученных экземпляров – 39.9 μм.

Значения ширины вершинного зубца от центральной части к его апикальной части 
(ряд промеров l90 – l45 – l30 – l10) последовательно уменьшаются, составляя в среднем 
для всех изученных экз. 69.1 – 38.0 – 29.3 – 18.0 μм соответственно указанному выше 
ряду промеров, однако сами показатели варьируют в широких пределах (табл. 2) 
и в какой-то мере определяются формой апикальной части вершинного зубца. Корре-
ляционный анализ позволил выявить статистически значимую положительную связь 

Рис. 5. Мелкий преапикальный зубец мандибулярного склерита Ceratitis capitata (Wied.) 
(Турция, плоды мандарина).
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между значениями ширины вершинного зубца близкорасположенных отрезков: 
l45–l30 (rs = 0.88; р < 0.01) и l30–l10 (rs = 0.75; р < 0.01). 

На следующем этапе оценивали влияние факторов «плоды растения-хозяина» и 
«гео графическое происхождение» методом двухфакторного дисперсионного анализа 
на наиболее многочисленном материале из Египта и Турции для плодов апельсина и 
мандарина (табл. 3). Полученные результаты показывают, что изменчивость признаков 
внутри групп, выделенных по географическому происхождению материала, довольно 
высокая; при этом влияние фактора «плоды растений-хозяев» на морфометрические 
параметры однозначно не определяется, поэтому в дальнейшем анализе этот фактор 
не учитывали.

Многомерный анализ морфометрических параметров мандибулярного склерита ли-
чинок третьего возраста средиземноморской мухи проводили методом главных компо-
нент (рис. 6). На первые две компоненты приходится 62.1 % общей изменчивости. 
Первая компонента (41.6 % общей изменчивости) в высокой степени скоррелирована 
с признаками ширины вершинного зубца (l45 – l30 – l10), вторая компонента (20.5 %) – 
с расстоянием от апикальной части вершинного зубца до вентральной аподемы (L) 
и шириной в центральной части вершинного зубца (l90). Кроме того, полученные 
данные и корреляционный анализ позволили определить тенденции к обратной зави-
симости между глубиной мандибулярного склерита (H) и шириной апикальной части 
вершинного зубца (l10). Следует отметить, что изученные морфометрические пара-
метры не позволяют дифференцировать личинок C. capitata по географическому про-
исхождению из-за значительной вариабельности признаков мандибулярного склерита, 
так как изменчивость внутри групп выше уровня различий между группами.

Таблица 3. Морфометрические параметры мандибулярного склерита личинок 3-го возраста 
Ceratitis capitata (Wied.) из Египта и Турции, завезенных в плодах апельсина и мандарина, в μм

Параметр

Египет Турция

Плоды 
апельсина

(n = 24)

Плоды 
мандарина

(n = 4)

Плоды 
апельсина

(n = 4)

Плоды 
мандарина

(n = 12)

L 149.3 ± 10.1 142.7 ± 12.9 145.5 ± 5.5 147.0 ± 9.8

H 51.1 ± 6.2ab 52.1 ± 11.4ab 55.1 ± 9.0a 45.0 ± 5.4b**

l90 68.3 ± 11.0 74.9 ± 16.0 67.5 ± 11.8 69.6 ± 6.5

l45 37.4 ± 5.2ab 34.1 ± 3.1a 39.2 ± 3.2ab 42.0 ± 5.9b**

l30 28.3 ± 4.7a 27.4 ± 3.0a 33.5 ± 4.0b** 32.7 ± 3.3ab

l10 17.6 ± 4.0 16.7 ± 3.9 20.2 ± 1.7 21.0 ± 3.2

dl15 37.2 ± 7.7 37.3 ± 8.3 38.3 ± 5.6 43.4 ± 4.1

П р и м е ч а н и е. Обозначения как в табл. 1. Приведены средние значения параметра и стандартное 
отклонение. Статистически значимые различия, определенные в ходе апостериорных множественных 
сравнений с помощью критерия Тьюки при проведении двухфакторного дисперсионного анализа, 
отмечены разными надстрочными буквами (** при 0.01 < p < 0.05).



896

ОБСУЖДЕНИЕ

Строение мандибулярного склерита C. capitata – один из ключевых признаков, ис-
пользуемых для диагностики этого карантинного вредителя. При этом, как было пока-
зано в настоящем исследовании, указанной структуре свойственна чрезвычайно вы-
сокая степень изменчивости формы, в частности, апикальной части вершинного зубца, 
наличия преапикального зубца и степени его развития. Последний признак проявля-
ется в различных географических популяциях и обнаружен нами в материале из 
Греции, Испании, Италии, Турции, Египта и Перу. Ранее уже было отмечено, что при-
знак наличия и степени развития преапикального зубца не может быть использован 
для дифференциации наиболее часто встречающихся в импортируемых плодах видов 
рода Ceratitis (Steck, Ekesi, 2015). К тому же проявление флуктуирующей асимметрии 
затрудняет использование некоторых диагностических схем, в которых преапи-
кальный зубец является одним из ключевых разграничивающих признаков. Более 
того, по ряду признаков мандибулярный склерит C. capitata напоминает таковой 
других близких или сходных видов, которые встречаются в импортируемой плодовой 
продукции. 

Нами была изучена также аподема вентрального края вершинного зубца мандибу-
лярного склерита C. capitata, которая представлена у подавляющего большинства из-

Рис. 6. Результаты ординации морфометрических параметров мандибулярного склерита 
личинок 3-го возраста Ceratitis capitata (Wied.) в зависимости от их географического 

происхождения методом главных компонент (РСА). 

Точками показаны изученные особи (55 экз.) в системе координат из первой и второй компонент 
(component 1 и 2 соответственно). Многоугольниками показаны географические популяции 

(от наименьшего к наибольшему) из Перу, Турции и Египта.
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ученных экземпляров. Мы предполагаем, что к этой аподеме может быть прикреплена 
мембрана, к которой идут мышцы ротоглоточного аппарата. Данная структура наряду 
с отверстиями в шейке и в основании вентральной аподемы склерита отмечена 
у других видов мух-пестрокрылок, часто встречающихся в сходных видах импортиру-
емой продукции.

Морфометрические параметры мандибулярного склерита C. capitata варьируют 
в широких пределах, на нашем материале не удалось показать значение факторов 
«гео графическое происхождение» и «плоды растений-хозяев». Полученные данные 
показывают, что изменчивость внутри групп, выделенных по географическому прин-
ципу, превышает различия между этими группами. Для карантинной фито санитарной 
диагностики полученные сведения означают, что существующие диагностические 
протоколы для идентификации личинок третьего возраста C. capitata морфологи-
ческими методами нуждаются в тщательном анализе и корректировке. 
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VARIABILITY OF MANDIBULAR SCLERITE AND ITS VALUE 
IN THE DIAGNOSTICS OF THE 3RD INSTAR LARVAE 

OF THE MEDITERRANEAN FRUIT FLY CERATITIS CAPITATA 
(WIEDEMANN, 1824) (DIPTERA, TEPHRITIDAE)

I. O. Kamayev, T. V. Galinskaya, O. G. Ovtshinnikova

Key words: Diptera, larvae of fruit fl ies, Mediterranean fruit fl y, diagnostics, quarantine 
species.

S U M M A R Y

The Mediterranean fruit fl y Ceratitis capitata (Wiedemann, 1824) is an important quarantine pest for 
the countries of the Eurasian Economic Union. Traditionally, this species is identifi ed by morphological 
methods by characters of the 3rd instar larvae, detected in imported fruit products. In connection with 
the existing discrepancies in the use of characters of mandibular scleritis of third-instar larvae of 
C. capitata in quarantine phytosanitary diagnostics, it is important to study the intraspecifi c variability 
of this structure for the correction of identifi cation keys to discriminate the Mediterranean fruit fl y. 
Based on the study of micropreparations it is shown that the morphometric parameters of C. capitata 
mandibular sclerites vary over a wide range. Our material failed to show the signifi cance of the factors 
«geographical origin» and «fruits of host plants». The data obtained indicate that the variability within 
the groups allocated according to the geographical principle exceeds the diff erences between these 
groups. Thus, the data on the qualitative and quantitative characters of the mandibular sclerite of the 
third-instar larva, together with the information on the invasive activity of the Mediterranean fruit fl y 
and its broad trophic spectrum, allow us to draw a conclusion about wide reaction norm of this species.
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Trioxys rokkoensis Davidian, 2007 впервые указан из России, Dyscritulus dzhungaricus Davidian, 
2019 – из России и Монголии, Pauesia (Pauesia) japonica (Ashmead, 1906) – из Китая, Trioxys 
annae Davidian, 2005, T. betulae Marshall, 1896 и T. tamarae Davidian, 2005 –из Республики Ко-
рея. Уточняется распространение 9 видов, ранее отмечавшихся в России: Trioxys pannonicus 
Starý, 1960 впервые найден на юге европейской части России и в Восточной Сибири; Diaeretus 
leucopterus (Haliday, 1834) и Toxares deltiger (Haliday, 1833) – в Западной Сибири; Adialytus 
ambiguus (Haliday, 1834), Aphidius avenae Haliday, 1834, Trioxys inulaecola Starý, 1987, Ephedrus 
brevis Stelfox, 1941 и Pseudopraon mindariphagum Starý, 1975 – в Восточной Сибири; Trioxys 
phyllaphidis Mackauer, 1961 – в Алтайском крае.

Ключевые слова: Aphidiidae, паразитоиды, фауна, Россия, Монголия, Китай, Республика 
Корея.

DOI: 10.31857/S0367144520040061

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа выполнена на основе коллекции Зоологического института РАН (Санкт-Петербург; 
ЗИН). Общие сведения о распространении видов приводятся по Аннотированному каталогу 
перепончатокрылых России (Davidian, 2019b). Новые находки наездников обозначены звездоч-
кой (*), большая часть их сделана Е. В. Целих, К. И. Фадеевым (ЗИН) и К. П. Томковичем (Зоо-
логический музей Московского государственного университета (ЗММУ)).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Приведены новые находки 15 видов редких и малоизученных паразитоидов тлей из 
родов Adialytus Foerster, 1862 (1), Aphidius Nees, 1802 (1), Diaeretus Foerster, 1862 (1), 
Pauesia Quilis, 1931 (1), Trioxys Haliday, 1833 (7), Ephedrus Haliday, 1833 (1), Toxares 
Haliday, 1833 (1), Dyscritulus Hincks, 1896 (1), Pseudopraon Starý, 1975 (1).
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Сем. APHIDIIDAE

Подсем. APHIDIINAE

Род ADIALYTUS Foerster, 1862

Adialytus ambiguus (Haliday, 1834).

М а т е р и а л. Россия. Иркутская обл., Слюдянский р-н, пос. Слюдянка, Шаманский мыс, 
5.VIII.2019 (Е. В. Целих), 1 ♀.

Х о з я е в а. Тли сем. Aphididae (Aphidinae).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Центр, Восток, Крым), Западная Сибирь 
(Новосибирская и Кемеровская области), Восточная Сибирь* (Иркутская обл.), юг Дальнего 
Востока (Приморский край). – Транспалеарктический вид.

Род APHIDIUS Nees, 1802

Aphidius avenae Haliday, 1834.

М а т е р и а л. Россия. Иркутская обл., о. Ольхон, пос. Хужир, дюны, 31.VII.2019 (Е. В. Це-
лих), 1 ♀.

Х о з я е в а. Тли сем. Aphididae (Aphidinae).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Север, Северо-Запад, Юг), Урал, Запад-
ная Сибирь (Тюменская обл., Алтайский край), Восточная Сибирь* (Иркутская обл.). – По-види-
мому, транспалеарктический вид.

Род DIAERETUS Foerster, 1862

Diaeretus leucopterus (Haliday, 1834).

М а т е р и а л. Россия. Алтайский край: 8 км Ю пос. Манжерок, «Бирюзовая Катунь», лес на 
берегу р. Катунь, 14.VIII.2018, 1 ♂; 17.VIII.2018, 1 ♂; там же, пос. Манжерок, 18–19.VIII.2018, 
1 ♀ (Е. В. Целих).

Х о з я е в а. Тли из родов Cinara, Eulachnus, Mindarus и Schizolachnus.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Север, Северо-Запад, Центр, Юг), Урал, 
Западная Сибирь* (Алтайский край), юг Дальнего Востока (Амурская обл.). – Вся Европа, Ближ-
ний Восток, Средняя Азия, Китай, Республика Корея, Япония, Индия, Таиланд.

Род PAUESIA Quilis, 1931

Pauesia (Pauesia) japonica (Ashmead, 1906). 

М а т е р и а л. China. Yunnan Prov., Laojunshan Mts., NE of Liming, 1.6 km SSW of Muzhengdu, 
27°08ʹ00ʺ N, 99°44ʹ47ʺ E, H = 2370 m, выведен из тли на Pinus sp., 2.VI.2016 (I. I. Kabak, 
G. E. Davidian), 1 ♂.

Х о з я е в а. Тли рода Lachnus.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: Западная Сибирь (Алтайский край), Восточная Сибирь (Ир-
кутская обл.), юг Дальнего Востока (Приморский край). – Китай*, Республика Корея, Япония.

П р и м е ч а н и е. Вид описан из Японии. Согласно дополненному описанию Такады 
(Takada, 1965), у самки усики 21–23-члениковые, у самца – 25–29-члениковые, про-
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подеум внутри широкого вдавления морщинистый. У экземпляра из Юньнани усики 
24-члениковые, проподеум именно такой.

Род TRIOXYS Haliday, 1833

Trioxys annae Davidian, 2005.

М а т е р и а л. Republic of Korea. Gyeongsangbuk-do Prov., Gumi-si, 36°13ʹ00.09ʺ N, 
128°29ʹ82.54ʺ E, 23.VI.2015 (E. V. Tselikh), 1 ♀.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: юг Дальнего Востока (Приморский край, Сахалинская обл.). 
– Республика Корея*.

П р и м е ч а н и е. Ранее вид был известен только по типовым экземплярам.

Trioxys betulae Marshall, 1896.

М а т е р и а л. Republic of Korea. Gyeongsangbuk-do Prov., Yeongyang-gun, Irwol-myeon, 
36°48ʹ29ʺ N, 129°05ʹ25ʺ E, 14–25.VII.2015 (Е. В. Целих), 1 ♀. 

Х о з я е в а. Тли сем. Aphididae (Calaphidinae). 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Север, Северо-Запад, Центр, Северный 
Кавказ), Урал, Западная Сибирь (Новосибирская обл., Алтайский край), юг Дальнего Востока 
(Приморский край, Сахалинская обл.). – Вся Европа, Казахстан, Китай, Республика Корея*, 
Северная Америка.

Trioxys inulaecola Starý, 1987.

М а т е р и а л. Россия. Иркутская обл., Иркутский р-н, «Большая байкальская тропа Листвян-
ка – Большие Коты», 51.860190° N, 104.939976° E, 25–26.VII.2019 (Е. В. Целих), 1 ♀.

Х о з я е в а. Тли рода Capitophorus.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Северо-Запад, Юг), Восточная Сибирь* 
(Иркутская обл.), юг Дальнего Востока (Приморский край, Сахалинская обл.). – Западная Евро-
па.

Trioxys pannonicus Starý, 1960.

М а т е р и а л. Россия. Астраханская обл., Красноярский р-н, пос. Досанг, 46°54ʹ24.3ʺ N, 
47°54ʹ42.8ʺ E, 24.V.2019 (К. И. Фадеев), 1 ♂. Иркутская обл.: Иркутский р-н, пос. Тальцы, 
51°59ʹ40ʺ N, 104°39ʹ58ʺ E, 20.VII.2019, 1 ♂; Слюдянский р-н, пос. Слюдянка, Шаманский мыс, 
5.VIII.2019, 3 ♂; о. Ольхон, пос. Хужир, 53°11.6510ʹ N, 107°21.2613ʹ E, 30.VII.2019, 1 ♂; там же, 
пос. Хужир, дюны, 1–2.VIII.2019, 2 ♂, 1 ♀ (Е. В. Целих).

Х о з я е в а. Тли из родов Macrosiphoniella и Titanosiphon.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Центр, Восток, Юг*), Урал, Восточная 
Сибирь (Иркутская обл.*, Бурятия), юг Дальнего Востока (Приморский край). – Вся Европа, 
Средняя и Центральная Азия, Иран, Пакистан, Индия.

П р и м е ч а н и е. От близкого T. asiaticus Telenga,1953 отличается меньшим числом 
члеников в усиках (11-члениковые у самки, 12- или 13-члениковые у самца), а также 
гладким, без ячейки и килей проподеумом. У T. asiaticus усики 12-члениковые у самки 
и 14-члениковые у самца, проподеум в вершинной части с короткими килями.
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Trioxys phyllaphidis Mackauer, 1961.
М а т е р и а л. Россия. Алтайский край, 8 км Ю пос. Манжерок, «Бирюзовая Катунь», лес на 

берегу р. Катунь, 14.VIII.2018 (Е. В. Целих), 1 ♀.

Х о з я е в а. Тли родов Phyllaphis и Therioaphis.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Северо-Запад, Центр, Юг), Урал, Запад-

ная Сибирь (Кемеровская обл., Алтайский край*), Восточная Сибирь (Тува). – Западная, Южная 
и Восточная Европа, Кавказ, Средняя Азия.

Trioxys rokkoensis Davidian, 2007.
М а т е р и а л. Россия. Приморский край, Шкотовский р-н, 1 км Ю с. Домашнино, бухта 

Безымянная, 14.VIII.2019 (Е. В. Целих), 1 ♀.

Х о з я е в а неизвестны.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия*: юг Дальнего Востока (Приморский край). – Япония.

П р и м е ч а н и е. Вид был известен по голотипу.

Trioxys tamarae Davidian, 2005.
М а т е р и а л. Republic of Korea. Gyeongsangbuk-do Prov.: Gumi-si, 36°13ʹ00.09ʺ N, 

128°29ʹ82.54ʺ E, 23.VI.2015, 1 ♀; Bonghwa-gun, Myeongho-myeon, Gwanchang-ri, 14.VII.2015, 
2 ♀ (E. V. Tselikh).

Х о з я е в а неизвестны.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: юг Дальнего Востока (Приморский край). – Республика Ко-

рея*, Япония.

П р и м е ч а н и е. Ранее вид был известен только по типовым экземплярам.

Подсем. EPHEDRINAE

Род EPHEDRUS Haliday, 1833
Ephedrus brevis Stelfox, 1941.

М а т е р и а л. Россия. Бурятия, пос. Аршан, Тункинский национальный парк, 6.VIII.2019 
(Е. В. Целих), 1 ♀.

Х о з я е в а. Тли на Betula и Alnus.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Север, Северо-Запад), Урал, Западная 

Сибирь (Тюменская обл.), Восточная Сибирь* (Бурятия), юг Дальнего Востока (Приморский 
край, Сахалинская обл.). – Западная, Северная и Восточная Европа, Монголия, Япония, Север-
ная Америка.

Род TOXARES Haliday, 1833

Toxares deltiger (Haliday, 1833).
М а т е р и а л. Россия. Ямало-Ненецкий АО, Приуральский р-н, пос. Собь, 67.06° N, 65.46° E, 

26–31.VII.2011 (К. П. Томкович), 1 ♀. Алтайский край, 8 км Ю пос. Манжерок, «Бирюзовая Ка-
тунь», лес на берегу р. Катунь, 12.VIII.2018, 1 ♂; там же, пос. Манжерок, 18–19.VIII.2018, 1 ♂ 
(Е. В. Целих). Сахалинская обл., северо-западная часть о. Кунашир, нижнее течение р. Северян-
ка, 8–10.VI.2014 (Л. и Ю. Сундуковы), 1 ♀. 
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Х о з я е в а. Тли сем. Aphididae (Aphidinae, Calaphidinae, Drepanosiphinae и 
Eriosomatinae).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Север, Северо-Запад, Центр, Юг), Урал, 
Западная Сибирь* (Ямало-Ненецкий АО, Алтайский край), Восточная Сибирь (Иркутская обл., 
Забайкальский край), Дальний Восток (Камчатка, Амурская обл., Приморский край, Сахалин-
ская обл.: о. Кунашир*). – Вся Европа, Турция, Пакистан, Китай, Индия, Северная Америка.

Подсем. PRAINAE

Род DYSCRITULUS Hincks, 1896

Dyscritulus dzhungaricus Davidian, 2019.

М а т е р и а л. Россия. Иркутская обл.: Иркутский р-н, пос. Тальцы, 51°59ʹ40ʺ N, 104°39ʹ58ʺ E, 
20.VII–3.VIII.2019, 1 ♂; Слюдянский р-н, пос. Слюдянка, Шаманский мыс, 5.VIII.2019, 2 ♂; 
о. Ольхон, пос. Хужир, дюны, 31.VII.2019, 1 ♂; там же, пос. Хужир, 53°11.6510ʹ N, 107°21.2613ʹ E, 
1.VIII.2019, 4 ♂; там же, Рыбхоз, 53°12.9787ʹ N, 107°23.77.33ʹ E, 3.VIII.2019, 5 ♂, 1 ♀ (Е. В. Це-
лих). Монголия. Центральный аймак (= аймак Туве), сомон Сонгино (сейчас район Улан-Батора 
Сонгинохайрхан), степь, 18.VI.1967 (И. М. Кержнер), 1 ♂.

Х о з я е в а неизвестны.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия*: Восточная Сибирь (Иркутская обл.). – Казахстан, Монго-
лия*. 

П р и м е ч а н и е. Ранее вид был известен только по типовым экземплярам (Davidian, 
2019a). В описании D. dzhungaricus сведений о числе члеников усиков самки нет, так 
как усики у голотипа обломаны. Изучение дополнительного материала позволило 
установить, что усики у самки 15-члениковые, у самца – 17–19-члениковые, проподеум 
с короткими или длинными килями, расходящимися от вершинного края к дыхальцам. 

Род PSEUDOPRAON Starý, 1975

Pseudopraon mindariphagum Starý, 1975.

М а т е р и а л. Россия. Хакасия, Ширинский р-н, оз. Шира, 350–355 м, 54.485° N, 90.224° E, 
лиственнично-березовый лес, 21–24.VI.2011 (К. П. Томкович), 1 ♀.

Х о з я е в а. Тли рода Mindarus.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская часть (Юг), Восточная Сибирь* (Хакасия), юг 
Дальнего Востока (Приморский край). – Восточная Европа.

П р и м е ч а н и е. Усики у изученной самки 14-члениковые. Согласно описанию, 
усики самки 12- или 13-члениковые (Starý, 1975).
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NEW DATA ON THE DISTRIBUTION OF RARE AND LITTLE KNOWN 
APHIDIID WASPS (HYMENOPTERA, APHIDIIDAE)

E. M. Davidian

Key words: Aphidiidae, fauna, parasitoids, Russia, Mongolia, China, Republic of Korea.

S U M M A R Y

Trioxys rokkoensis Davidian, 2007 is recorded for the fi rst time from Russia, and Dyscritulus 
dzhungaricus Davidian, 2019 – from Russia and Mongolia; Pauesia (Pauesia) japonica (Ashmead, 
1906) – from China; Trioxys annae Davidian, 2005, T. betulae Marshall, 1896 and T. tamarae Davidian, 
2005 – from the Republic of Korea. The distribution of 9 species already known from Russia is clarifi ed: 
Trioxys pannonicus Starý, 1960 is new to the South of European part of Russia and to Eastern Siberia; 
Diaeretus leucopterus (Haliday, 1834) and Toxares deltiger (Haliday, 1833) – to Western Siberia; 
Adialytus ambiguus (Haliday, 1834), Aphidius avenae Haliday, 1834, Trioxys inulaecola Starý, 1987, 
Ephedrus brevis Stelfox, 1941 and Pseudopraon mindariphagum Starý, 1975 – to Eastern Siberia; 
Trioxys phyllaphidis Mackauer, 1961 – to the Altai Territory.
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СЕМЕЙСТВА STENOPELMATIDAE И ANOSTOSTOMATIDAE 
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Семейство Stenopelmatidae подразделено лишь на 3 подсемейства: Stenopelmatinae с 4 или 
5 трибами (Stenopelmatini, Siini stat. resurr., Maxentiini trib. n., Oryctopterini trib. resurr. и, воз-
можно, Oryctopini), Schizodactylinae (= Comicinae Ander, 1939, syn. n.), не разделенное на трибы, 
и Gryllacridinae (= Hyperbaeninae Cadena-Castañeda, 2019, syn. n.) с проблематичным составом 
триб. Описаны следующие новые таксоны: Sia bugajus sp. n.; Amaxentius subgen. n. и Eumaxentius 
subgen. n. в составе рода Maxentius Stål, 1876, stat. resurr.; Comicus orangensis sp. n.; C. myburghi 
sp. n. и C. namibicus sp. n. Роды Oryctopterus Karny, 1937, gen. resurr. и Brauckmannia Martins-
Neto, 2007, gen. resurr. восстановлены из синонимов Oryctopus Brunner-Wattenwyl, 1888 и 
Schizodactylus Brullé, 1835 соответственно. Семейство Anostostomatidae включает только 2 под-
семейства: Anostostomatinae с 9 трибами (Anostostomatini, Anabropsini, Lutosini; Cratomelini stat. 
n., Brachyporini, Deinacridini stat. n., Cooloolini stat. n., Leiomelini stat. n., Glaphyrosomatini) и, 
возможно, Lezininae, не разделенное на трибы. Род Anabropsis Rehn, 1901 считается состоящим 
из 5 подродов: Anabropsis s. str.; Paterdecolyus Griffi  ni, 1913, stat. n.; Pteranabropsis Gorochov, 
1988, stat. n. (= Brevipenna Shi et Bian, 2016, syn. n.); Apteranabropsis Gorochov, 1988, stat. n.; 
Carnabropsis subgen. n. Предложены новые комбинации для 20 видов этого рода и описаны сле-
дующие новые виды и подвиды: Apteranabropsis (Pteranabropsis) intermedia sp. n., A. (P.) falcata 
pallescens subsp. n., A. (Apteranabropsis) ailaoshanica sp. n., A. (A.) maculata sp. n., A. (A.) tarasovi 
sp. n., A. (A.) abramovi sp. n., A. (A.) abramovi namlikensis subsp. n. Описаны ранее неизвестные 
самец Anabropsis (Аpteranabropsis) minuta (Gorochov, 2001) и самка A. (A.) sinica Bey-Bienko, 
1962. Описаны также Proctovitettix subgen. n. из рода Glaphyrosoma Brunner-Wattenwyl, 1888 
и Spinolezina gen. n. для S. obscura (Burr, 1900), comb. n. из Lezininae; род Gryllacropsis Brunner-
Wattenwyl, 1888 условно включен в последнее подсемейство. Приведены определительные 
таблицы для ряда таксонов и новые данные по распространению некоторых видов.

Ключевые слова: прямокрылые, систематика, новые таксоны, номенклатурные изменения, 
распространение.

DOI: 10.31857/S0367144520040073
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Данное сообщение посвящено вопросам надродовой классификации семейств 
Stenopelmatidae и Anostostomatidae, а также следующим родам из этих семейств: Sia 
Giebel, 1861; Maxentius Stål, 1876; Comicus Brunner-Wattenwyl, 1888; Anabropsis Rehn, 
1901; Glaphyrosoma Brunner-Wattenwyl, 1888; Gryllacropsis Brunner-Wattenwyl, 1888; 
Spinolezina gen. n. Материал, рассмотренный в данной статье, хранится главным об-
разом в Зоологическом институте РАН, Санкт-Петербург [ЗИН], но некоторые экзем-
пляры – в следующих учреждениях: Музей и Институт зоологии Польской Академии 
наук (Muzeum i Instytut Zoologii PAN), Варшава [МИЗ]; Институт зоологии Китайской 
Академии наук (Institute of Zoology, CAS), Пекин [ИЗК].

В течение длительного времени вышеназванные семейства вместе с сем. Rha-
phidophoridae обычно рассматривались как родственные и иногда объединялись в 
одно семейство или надсемейство (Brunner-Wattenwyl, 1888; Karny, 1937; Gorochov, 
1984), но мнения об их филогенетических отношениях были весьма различны – они то 
помещались в основание ствола подотряда Ensifera (Zeuner, 1939) или инфраотряда 
Tettigoniidea (Ander, 1939), то сближались с надсем. Hagloidea и инфраотрядом 
Gryllidea (Шаров, 1968). В работах Горохова (1988а, 1988б, 1995а), ставших в неко-
тором роде завершающим этапом построения филогении группы на основе нефор-
мальных методов морфологической филогенетики, эти три семейства были объеди-
нены в голофилетическое надсем. Stenopelmatoidea, которое считалось родственным 
голофилетическому надсем. Tettigonioidea, и оба этих надсемейства выводились из 
одной и той же группы парафилетического надсем. Hagloidea (все эти три надсемей-
ства включались им в особый инфраотряд Tettigoniidea). Эта классификация хорошо 
согласовывалась с палеонтологическим материалом, что давало основание считать ее 
более или менее обоснованной, в отличие от классификации более низких таксонов 
(подсемейств, триб и др.; Gorochov, 2001а). 

Однако одновременно с этими работами начали появляться публикации на основе 
формальных методов морфологической (Gwynne, 1995; Desutter-Grandcolas, 2003) и 
молекулярной (Flook et al., 1999; Jost, Shaw, 2006) филогенетики, в кладограммах ко-
торых обнаружились существенные разногласия. В двух первых из них Steno-
pelmatoidea оказались как минимум парафилетическими и попали в основание инфра-
отряда Tettigonioidea, причем одно из подсемейств Stenopelmatidae (Schizodactylinae) 
то сближалось с инфраотрядом Gryllidea, то оказывалось между Stenopelmatidae и 
Rhaphidophoridae. Причиной таких разногласий могло бы быть стремление авторов 
набрать побольше морфологических признаков для кладистического анализа, но фи-
логенетически обоснованных синапоморфий для давно обособившихся групп не-
много, и авторам пришлось вовлечь в анализ множество слабых признаков, которые 
легко могли затушевать немногочисленные истинные синапоморфии анализируемых 
таксонов. В отношении молекулярных признаков надежд было больше, поскольку 
ожидалось, что гомоплазии среди таких признаков не должны быть многочисленны. 
Однако установление полярности для молекулярных признаков еще сложнее, чем для 
морфологических, поскольку палеонтологический тест и эволюционно-логические 
критерии здесь пока практически неприменимы, в связи с чем синапоморфии могут 
быть легко спутаны с симплезиоморфиями. Возможно, это и было причиной сбли-
жения Rhaphidophoridae, Schizodactylinae и Gryllidea, лишенных надежных общих 
морфопризнаков, и помещения Tettigonioidea в основание общего ствола этих групп, 
т. е. между ними и остальными таксонами Stenopelmatoidea (Jost, Shaw, 2006). Тем не 
менее, в еще одной из перечисленных публикаций (Flook et al., 1999) кладограмма 
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Ensifera оказалась похожей на филогенетическую схему Горохова, разработанную по 
данным морфологии (стоит отметить, что молекулярная кладограмма для подотряда 
Caelifera из той же статьи также оказалась похожей на филогенетическую схему этой 
группы, предложенную на основе неформальных методов морфологической фило-
генетики; Горохов, 1995б).

В последнее десятилетие количество опубликованных молекулярных кладограмм 
заметно возросло, но, вероятно, по рассмотренным выше причинам разногласия 
между ними уменьшились незначительно. В работах некоторых авторов (Sheffi  eld 
et al., 2010; Zhang et al., 2013; Zhou et al., 2014; Song et al., 2015) Rhaphidophoridae, а в 
последней работе и другие группы Stenopelmatoidea (включая Schizodactylinae), сбли-
жаются не с Gryllidea, а с Tettigoniidea (как у Горохова), но Rhaphidophoridae распола-
гаются между Schizodactylinae и остальными Stenopelmatoidea (причем ближе к по-
следним). У других же авторов Rhaphidophoridae и Schizodactylinae оказываются 
синопоморфными относительно других групп Ensifera и сближаются с Gryllidea 
(Vander gast et al., 2017), либо два близких рода Schizodactylinae помещаются в разные 
инфра отряды (в Tettigoniidea среди Rhaphidophoridae и в Gryllidea среди Myrmeco-
philidae; Chintauan-Marquier et al., 2016). Последнее предположение несомненно оши-
бочно (Gorochov, 2019), и близость этих родов будет продемонстрирована ниже.

Таким образом, следует признать, что молекулярная филогенетика медленно и му-
чительно подтверждает основные выводы по филогении Ensifera, полученные много 
лет назад на основе неформального анализа морфологии. В ряде случаев, например, в 
отношении Schizodactylinae и Rhaphidophoridae, путаница продолжается, и ее причи-
нами могут оказаться 1) утрата очень старой и обособленной группой (Schizodactylinae) 
большей части молекулярных синапоморфий с ближайшими родственниками и 2) не-
точное определение филогенетического положения для полностью бескрылого (т. е. 
утратившего целый набор важных морфологических признаков) сем. Rhaphidophoridae. 
Поэтому я считаю необходимым обратить внимание коллег на то, что наружные по-
ловые органы (включая гениталии самца) и сперматофор в надсем. Stenopelmatoidea 
очень недостаточно изучены, и что подробное исследование их строения может про-
лить дополнительный свет как на процесс эволюции этих органов, так и на филогене-
тическое положение главных групп Stenopelmatoidea.

Некоторые интересные в этом отношении особенности строения таких органов рас-
сматриваются здесь. Гениталии самцов инфраотряда Tettigoniidea обычно полностью 
мембранозные и довольно простые по строению, состоят из дорсальной и вентральной 
складок, часто подразделенных на несколько лопастей (рис. 1, 1–12, 14, 15, 21, 22), 
причем если дорсальная складка с лопастями, то их обыкновенно 3 (срединная и 
1 пара боковых; рис. 1, 1–8, 10–12, 21, 22). По литературным данным, сперматофор 
Tettigonioidea, Stenopelmatidae и Anostostomatidae, а также современных представи-
телей Hagloidea отличается от такового у Rhaphidophoridae, Schizodactylidae и Gryl-
loidea наличием пары содержащих сперму капсул (Gwynne, 1995), т. е. ампула такого 
сперматофора двойная, состоит из 1 пары флаконов, частично или почти полностью 
слитых один с другим (Болдырев, 1914; Weissman, 2001: fi g. 19.10). Но для некоторых 
Anostostomatidae (Gwynne, 1995; Stringer, 2001) и Rhaphidophoridae (Болдырев, 1914) 
отмечено наличие одиночной ампулы c остатком перегородки, частично отделяющим 
одну капсулу со спермой от другой и указывающим на то, что у их предков ампула 
была или могла быть двойной. Следовательно, отсутствие следов этой перегородки у 
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других представителей Rhaphidophoridae (Болдырев, 1912) и у Schizodactylinae 
(Gwyn ne, 1995) может быть результатом полного слияния не только флаконов спер-
мато форной ампулы, но и капсул со спермой внутри образованной таким образом 
одиночной ампулы.

Рис. 1. Гениталии самцов инфраотряда Tettigoniidea, вид сверху (1–8, 10, 12–16, 19, 21), снизу 
(9, 11, 22), сзади (17, 20) и сбоку (18), но с парой округлых придаточных желез (1, 5, 10–12) 
или без них (2–4, 6–9, 13–22), либо без проксимальной части гениталий (4) (схематично).

1 – Prophalangopsidae (Cyphoderris Uhler); 2–4 – Tettigoniidae (2 – Nesoecia Scudd.; 3, 4 – Clonia Stål); 5–7 – 
Anostostomatidae (5 – Anabropsis carli Griff .; 6, 7 – Lezina Walk.); 8–20 – Stenopelmatidae 

(8, 9 – Stenopelmatopterus Gor.; 10, 11 – Maxentius pinguis Walk.; 12 – M. pallidus Walk.; 13 – Sia Giebel; 
14 – Hyperbaenus Br.-W.; 15 – Capnogryllacris Karny; 16–18 – Schizodactylus Brullé; 

19, 20 – Comicus orangensis sp. n.); 21, 22 – Rhaphidophoridae (Tamdaotettix semipullus Gor.). 
5, 21, 22 – по: Горохов, 1998, с изменениями.

d – дорсальная складка; la, m – ее боковые (la) и срединная (m) лопасти; v – вентральная складка 
или ее лопасти. Линиями из точек условно отмечены боковые края полости гениталий, расположенной 

между d и v; пунктиром – края m, v или d, видимые сквозь мембранозные части.
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Формирование двойной ампулы сперматофора происходит, возможно, при замы-
ка нии генитальной полости срединной лопастью дорсальной складки, которая может 
быть короткой, но погруженной внутрь генитальной полости и иногда раздвоенной и 
складчатой (см. рис. 1, 1, 2, 5, 8); сходный тип гениталий самца развит у современных 
Ha gloidea, некоторых Tettigoniidae, Stenopelmatidae и Anostostomatidae. Однако 
у дру гих представителей трех последних семейств срединная лопасть дорсальной 
складки может быть удлиненной и снабженной на вершине утолщением, которое 
вставляется в специальное углубление срединной части вентральной складки 
(рис. 1, 6, 7), в выемку между лопастинками этой части (рис. 1, 3, 4) или между лопа-
стями этой складки (рис. 1, 10, 11); у ряда родов Gryllacridinae имеется тонкий мем-
бранозный срединный вырост в основании нижней части дорсальной складки, вер-
шина которого фиксируется между лопастинками срединной лопасти вентральной 
складки (рис. 1, 15).

В некоторых группах Stenopelmatidae такой план строения гениталий самца значи-
тельно изменен и будет рассмотрен отдельно (рис. 1, 13, 16–20), а у Rhaphidophoridae 
срединный вырост дорсальной складки сильно вырьирует по длине, но может быть не 
погружен внутрь генитальной полости. Если к этому добавить маловероятную воз-
можность независимого (от остальных Stenopelmatoidea) частичного разделения 
капсулы со спермой у некоторых Rhaphidophoridae на две части и учесть иную трак-
товку последовательности изменений в характере сцепления створок в яйцекладе 
(Клюге, 2016), то полностью бескрылые Rhaphidophoridae могут оказаться не близ-
кими родственниками Stenopelmatidae, а ответвлением от основания общего ствола 
Stenopelmatoidea или даже от еще более ранней группы. Кстати, во второй половине 
мезозоя нам известны две хорошо обособленные (но загадочные) группы крылатых 
Ensifera (Vitimiidae, ранний мел; Phasmomimidae, поздняя юра), у последней из ко-
торых известны тела, несколько напоминающие таковые Rhaphidophoridae (Горохов, 
2000; рис. 2, 2).

Сем. STENOPELMATIDAE – лжекузнечики

Это семейство было разбито на 5 подсемейств (Горохов, 1988б): Stenopelmatinae 
Burmeister, 1838; Oryctopinae Kevan, 1986; Siinae Gorochov, 1988; Schizodactylinae 
Blanchard, 1845 и Gryllacridinae Blanchard, 1845. Три первых подсемейства – близко-
родственны и в цитированной работе были объединены в особую группу 
«Stenopelmatidae», причем морфологические различия между ними не превышают та-
ковых внутри крупного подсем. Phaneropterinae (Tettigoniidae), ранг которого не вызы-
вает ныне больших разногласий среди авторов. По этой причине я считаю нецелесо-
образным сохранять ранг подсемейства для Oryctopinae и Siinae и предлагаю 
рассматривать их лишь как трибы подсем. Stenopelmatinae. Таким образом, в насто-
ящем я подразделяю сем. Stenopelmatidae лишь на три подсемейства: Stenopelmatinae, 
Schizodactylinae и Gryllacridinae. Диагностические признаки этих подсемейств даны 
в определительной таблице ниже.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ПОДСЕМЕЙСТВ СЕМ. STENOPELMATIDAE

1. Глаза расположены примерно в средней (но не в верхней) части эпикраниума; про-
странство между усиковыми впадинами широкое и почти без рострума, т. е. 
практически без какого-либо выступа, направленного вперед и вверх (рис. 2, 3, 
4). Среднеспинка и заднеспинка в различной степени уменьшенные – короче и 
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у́же переднеспинки; плейриты средне- и заднегруди укороченные (рис. 3, 1, 2, 6, 
7, 10–13); переднее грудное дыхальце с косо-горизонтальной щелью на верти-
кальной выпуклости, лишенной заднего выступа (рис. 3, 3, 8, 14). Лапки узкие, 
т. е. без заметных боковых лопастевидных выростов, но с 4 парами маленьких 
подошвенных подушечек (2 из них на базальном членике и иногда значительно 
редуцированы; рис. 3, 4). Продольное жилкование надкрылий, если они разви-
ты, почти полностью параллелизованное (типичное для надсем. Steno pel-

Рис. 2. Stenopelmatidae и Phasmomimidae.
1 – самец Schizodactylus inexspectatus (Wern.) в природной обстановке, Турция; 2 – отпечаток самца 

неопределенного представителя сем. Phasmomimidae из верхней юры Казахстана; 3–5 – Sia 
bugajus sp. n., самец (голотип) в позе угрозы с поднятыми передними ногами (3) и в более 
спокойном состоянии (4), самка (паратип) в позе обороны (тело перевернуто на спину) (5). 

1 – фотография А. В. Горохова; 2 – по: Горохов, 2000; 3–5 – фотографии М. В. Березина.
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Рис. 3. Stenopelmatidae. Грудь бескрылых экземпляров сверху (1, 6, 10, 12, 18) и их птероторакс 
с плейритами сбоку (2, 7, 11, 13, 19); переднее грудное дыхальце и выпуклость, на которой оно 
расположено, с сомкнутыми и раздвинутыми лопастинками дыхальца (3, 8, 14, 15, 20; стрелка 

указывает на задний выступ выпуклости); 3 первых членика задней лапки снизу (4, 16, 21); 
надкрылье (5, 9, 17, 22; точками покрыта веерообразно складывающаяся часть надкрылья, 

дистальный участок которой закручивается в колечко в покое) (схематично).
1–3 – Maxentius pinguis (Walk.); 4, 5 – Sia Giebel; 6–9 – Oryctopterus lagenipes (Karny), самка (6, 7) и самец 
(8, 9); 10, 11 – Oryctopus prodigiosus Bol., самка; 12–14 – Stenopelmatus talpa Burm.; 15–17 – Schizodactylus 

hesperus B.-Bien.; 18, 19 – Nippancistroger Griff .; 21 – Capnogryllacris Karny; 22 – Hadrogryllacris Karny. 
По: Горохов, 1995, с изменениями.
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matoidea; рис. 3, 5, 9); дистальные части обеих пар крыльев у способных к 
полету форм не закручиваются в колечки в состоянии покоя (рис. 2, 4). Нижние 
части передних тергитов брюшка у форм с развитым феморо-абдоминальным 
стридуляционным аппаратом снабжены мелкими и беспорядочно разбросанны-
ми шипиковидными щетинками, а также одним косо-вертикальным рядом из ча-
стых стридуляционных зубчиков на 2-м или 2-м и 3-м тергитах (такой 
стридуляционный аппарат развит как у имаго, так и у нимф старших возрастов; 
рис. 4, 1, 2, 9); церки с характерными мелкими грушевидными сенсиллами 
в проксимально-медиальной части (рис. 4, 3); гениталии самца мембранозные, с 
дорсальной и вентральной складками обычно разделенными на 3 и 2 лопасти 
соответственно (причем срединная лопасть первой складки несколько погруже-
на внутрь генитальной полости; рис. 1, 8–12), но иногда преобразованными в 
2 боковые трубчатые структуры (рис. 1, 13); яйцеклад значительно укорочен 
(рис. 4, 7, 8, 12, 13, 20, 21) или редуцирован до нескольких мелких пальцевид-
ных лопастинок, немного выступаюших позади генитальной пластинки  .............
  ........................................................................................................  Stenopelmatinae.

– Глаза расположены в верхней части эпикраниума; пространство между усиковыми 
впадинами узкое или с коротким и округлым в профиль ростральным выступом 
(рис. 2, 1; 15, 4). Среднеспинка и заднеспинка обычно не у́же, а заднеспинка ча-
сто не короче переднеспинки; плейриты средне- и заднегруди неукороченные 
(рис. 3, 18, 19); переднее грудное дыхальце с косо-вертикальной щелью на 
разнообразной по высоте выпуклости, обычно несущей характерный задний вы-
ступ в верхней части (рис. 3, 15, 20). Лапки с заметными боковыми лопасте-
видными выростами, а их базальный членик с 1 парой маленьких подошвенных 
подушечек или без них (рис. 3, 16, 21). Строение крыльев также более разно-
образно, чем у Stenopelmatinae (рис. 3, 17, 22). Беспорядочно разбросанные ши-
пиковидные щетинки феморо-абдоминального стридуляционного аппарата, 
если он развит, отсутствуют или незаметны, но косо-вертикальный ряд или 2 та-
ких ряда из частых стридуляционных зубчиков на каждой нижней части 2-го и 
3-го или 2–4-го тергитов брюшка часто хорошо развиты (в том числе и у нимф 
старших возрастов; рис. 4, 14, 15); церки без грушевидных сенсилл; гениталии 
самца (рис. 1, 14–20) с дорсальной складкой обычно почти не подразделенной 
на лопасти и нередко частично склеротизованной, и с вентральной складкой, 
полностью мембранозной и довольно разнообразной по строению (но иногда 
дорсальная складка преобразована в удлиненную структуру, вдающуюся внутрь 
генитальной полости; рис. 1, 16–18); яйцеклад от хорошо развитого и длинного 
до практически совсем редуцированного (рис. 4, 25, 26; 6, 12, 19, 20)  ..............  2.

2. Пространство между усиковыми впадинами очень узкое и без рострального высту-
па (рис. 2, 1). Переднее грудное дыхальце расположено на высокой вертикаль-
ной выпуклости, снабженной небольшим задним выступом сверху (иногда этот 
выступ может быть редуцирован; рис. 3, 15). Лапки с 1 парой довольно тонких 
боковых лопастевидных выростов на 2-м и 3-м члениках; 1-й членик задней лап-
ки с 1 парой похожих или расширенных выростов и практически без подошвен-
ных подушечек (рис. 3, 16). Продольное жилкование надкрылий, если они 
хорошо развиты, частично не параллелизовано, поскольку вдоль бокового края 
дорсальной плоскости надкрылья расположена продольная жилка, от которой 
последовательно и косо отходят многочисленные ветви, направленные немного 
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в разные стороны (рис. 3, 17); дистальные части обеих пар крыльев у способных 
к полету форм закручиваются в колечки в состоянии покоя (столь значительные 
изменения в строении крыльев связаны, наиболее вероятно, с адаптацией к рою-
щему образу жизни, сопровождающейся компактизацией сложенных крыльев и 
коробчатым, почти как у сверчков, складыванием надкрылий). Феморо-абдоми-
нальный стридуляционный аппарат, если развит, состоит из 1 ряда стридуляци-
онных шипиков на каждой нижней части 2-го, 2-го и 3-го или 2–4-го тергитов 
брюшка (рис. 4, 14); гениталии самца с вентральной складкой не подразделен-
ной на лопасти и с дорсальной складкой сильно удлиненной, полусклеротизо-
ванной (полумембранозной) и глубоко вдающейся внутрь генитальной полости 
(рис. 1, 16–18), но иногда сильно редуцированной, возможно, в связи с ларва-
лизацией имаго (рис. 1, 19, 20); яйцеклад практически совсем редуцирован 
(рис. 4, 25, 26; 6, 12, 19, 20)  ..........................................................  Schizodactylinae.

– Пространство между усиковыми впадинами сравнительно широкое, с коротким, 
округлым в профиль ростральным выступом (рис. 15, 4). Переднее грудное ды-
хальце расположено на сравнительно низкой выпуклости, снабженной крупным 
задним выступом сверху (рис. 3, 20). Лапки с 1 парой расширенных боковых ло-
пастевидных выростов на 1-м, 2-м и 3-м члениках; 1-й членик задней лапки так-
же с 1 парой маленьких подошвенных подушечек в проксимальной половине 
(рис. 3, 21). Крылья, если хорошо развиты, приблизительно как у Stenopelmatinae 
(рис. 3, 22), т. е. без вышеперечисленных специализаций, характерных для 
Schizodactylinae. Феморо-абдоминальный стридуляционный аппарат, если раз-
вит, обычно состоит из 2 рядов стридуляционных зубчиков на каждой нижней 
части 2-го и 3-го тергитов брюшка (рис. 4, 15); гениталии самца полностью мем-
бранозные или с частично склеротизованной дорсальной складкой, причем по-
следняя складка довольно короткая, а вентральная складка обычно подразделена 
на 3 мембранозные лопасти (рис. 1, 14, 15); яйцеклад развит (от длинного до за-
метно укороченного)  ......................................................................... Gryllacridinae.

Подсем. STENOPELMATINAE – настоящие лжекузнечики

Это подсемейство здесь разделено как минимум на 4 трибы: Stenopelmatini 
Burmeister, 1838; Siini Gorochov, 1988, stat. resurr.; Maxentiini trib. n.; Oryctopterini 
Gorochov, 1988, trib. resurr. Первая триба известна лишь из Центральной и Северной 
Америки и включает следующие роды: Stenopelmatus Burmeister, 1838; Steno-
pelmatopterus Gorochov, 1988; Ammopelmatus Tinkham, 1965 и Viscainopelmatus Tink-
 ham, 1970, близкие к Stenopelmatus или похожие на него, но c недостаточно понят-
ными отличиями от этого рода.

Вторая триба содержит один род с Малайского архипелага (Sia Giebel, 1861) и один 
ископаемый род из эоценового балтийского янтаря (Electrosia Gorochov, 2010), 
а третья – только род Maxentius Stål, 1876, stat. resurr. из Африки. Следует отметить, 
что Д. Отте (Otte, 2000) впервые придал Siini статус трибы и сделал Maxentius под-
родом рода Sia. Позднее эта триба снова стала рассматриваться как подсемейство 
(Cigliano et al., 2020), но Maxentius продолжал считаться подродом (Weissman, Bazelet, 
2013; Cigliano et al., 2020). Такое объединение родов Maxentius и Sia явно ошибочно, 
поскольку по строению копулятивного аппарата Maxentius более сходен с родами 
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Stenopelmatini, чем с настоящими представителями рода Sia, и заслуживает не только 
родового статуса, но и обособления в составе отдельной (новой) трибы.

Четвертая триба (Oryctopterini) включает один род из Шри-Ланки (Oryctopterus 
Karny, 1937, gen. resurr.), но может быть синонимом или подтрибой трибы Oryctopini 
Kevan, 1986, содержащей один род из Индии (Oryctopus Brunner-Wattenwyl, 1888). Ко-
пулятивные структуры рода Oryctopus практически не изучены, а передние голени у 
его представителей значительно короче и толще, чем у Oryctopterus, и снабжены креп-
кими копательными шипами в дистальной части, тогда как у Oryctopterus передние 
голени тонкие и довольно длинные, снабжены маленькими шипами лишь на вершине 
и не участвуют в рытье почвы или участвуют в этом особым образом, либо могут 
использоваться как колющие орудия защиты или нападения. Таким образом, 
синонимизация этого рода с Oryctopus (Johns, 1997) ошибочна, а Oryctopterini с 
Oryctopini (Cigliano et al., 2020) – преждевременна. Диагностические признаки триб 
подсем. Steno pelmatinae приведены в определительной таблице ниже.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ТРИБ ПОДСЕМ. STENOPELMATINAE

1. Передние голени умеренно или слабо утолщенные, не тонкие на вершине (рис. 4, 5, 
18); 1-й стернит брюшка разнообразный по строению (рис. 4, 4, 16, 17); 10-й 
тергит брюшка самца с 1 парой широко расставленных копулятивных крючков 
(рис. 4, 6, 19; 5, 1); генитальная пластинка самца без грифельков (рис. 4, 6, 19; 
5, 1); гениталии самца короткие, полностью мембранозные и не втяжные, т. е. их 
проксимальная часть не удлиненно-трубчатая, а более дистальная часть не спо-
собна частично втягиваться внутрь трубчатой части; дорсальная складка генита-
лий подразделена на 3, а вентральная – на 2 лопасти (рис. 1, 8–12); яйцеклад 
сильно укорочен (рис. 4, 7, 8, 20, 21)  .....................................................................  2.

– Передние голени примерно такие же, но могут быть сильно утолщенными или тон-
кими на вершине (рис. 4, 11, 22, 24). 1-й стернит брюшка довольно узкий (его 
ширина не более чем в 1.5 раза больше длины) и хорошо обособлен от стернита 
заднегруди (рис. 4, 10); 10-й тергит брюшка самца без копулятивных крючков 
(рис. 4, 23; 5, 2); генитальная пластинка самца с грифельками или без 
них (рис. 4, 23; 5, 3–5, 9, 12); гениталии самца также более разнообразные 
(рис. 1, 13; 4, 23; 5, 7, 8, 10, 11); яйцеклад заметно укорочен (рис. 4, 12, 13) или 
редуцирован до нескольких мелких пальцевидных выростов, незначительно вы-
ступающих позади генитальной пластинки  ..........................................................  3.

2. 1-й стернит брюшка довольно широкий (его ширина более чем в 1.5 раза больше 
длины) и плотно примыкает к стерниту заднегруди (рис. 4, 16, 17); феморо- 
абдоминальный стридуляционный аппарат отсутствует (полностью редуциро-
ван?); крючки 10-го тергита брюшка самца расположены на особых выступах 
тергита, направленных назад и вниз (рис. 4, 19)  ..........................  Stenopelmatini.

– 1-й стернит брюшка довольно узкий (его ширина не более чем в 1.5 раза больше 
длины) и хорошо обособлен от стернита заднегруди (рис. 4, 4); феморо-абдоми-
нальный стридуляционный аппарат развит, состоит из множества беспорядочно 
разбросанных мелких бугорков или палочковидных щетинок на нижних полови-
нах 1–3-го тергитов брюшка, а также 1 почти вертикального ряда из частых 
стридуляционных зубчиков на каждой нижней части 3-го или 2-го и 3-го терги-
тов брюшка (рис. 4, 1, 2); крючки 10-го тергита брюшка самца расположены на 
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Рис. 4. Stenopelmatidae. Феморо-абдоминальный стридуляционный аппарат на передних 
тергитах брюшка (1, 2, 9, 14, 15); медиальная часть основания церка сверху (3); стерниты 

груди снизу (4, 10, 16, 17); передняя голень сбоку (5, 11, 18, 22, 24); вершина брюшка самца 
сзади (6, 19, 23); яйцеклад сбоку (7, 12, 20); яйцеклад снизу, но с сомнутыми и раздвинутыми 

нижними створками (8, 13, 21); генитальная пластинка самки и область полностью 
редуцированного яйцеклада снизу, нормальное положение (25) и с отогнутой 

вниз дистальной частью этой пластинки (26) (схематично).
1 – Maxentius pallidus (Walk.); 2–8 – M. pinguis (Walk.); 9, 10 – Sia bugajus sp. n.; 11–13 – Sia sp.; 

14 – Schizodactylus sp., протонимфа; 15 – Diaphanogryllacris Karny; 16 – Stenopelmatopterus Gor.; 
17–21 – Stenopelmatus talpa Burm.; 22, 23 – Oryctopterus lagenipes (Karny); 24 – Oryctopus 

prodigiosus Bol.; 25, 26 – Schizodactylus hesperus B.-Bien. 2, 3, 5–8, 11–15, 18–24 – по: Горохов, 
1995, с изменениями.

8s, 9s – 8-й и 9-й стерниты брюшка; g – генитальная пластинка; p – парапрокт; t – срединный язычок 
генитальной пластинки.
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незначительно увеличенных участках этого тергита (рис. 4, 6; 5, 1)  .....................
 .......................................................................................  Maxentiini Gorochov, trib. n.

[Типовой и единственный род трибы – Maxentius Stål, 1876 (Африка), название его – 
существительное мужского рода.]

3. Передние голени слабо утолщенные и не тонкие на вершине (рис. 4, 11). Фемо-
ро-абдоминальный стридуляционный аппарат развит и похож по строению на 
таковой Maxentiini, но беспорядочно разбросанные бугорки менее многочислен-
ные, а ряд из стридуляционных зубчиков расположен на каждой нижней части 
2-го и 3-го тергитов брюшка (рис. 4, 9); гениталии самца полностью мембраноз-
ные или лишь с очень мелкими склеротизованными участками, удлиненные и 
втяжные, т. е. их проксимальная часть удлиненно-трубчатая, а более дистальная 
часть способна частично втягиваться внутрь трубчатой части; боковые части ге-
нитальной полости самца еще более обособлены одна от другой, чем у 
Stenopelmatini и Maxentiini, поскольку дистальная половина гениталий преобра-
зована в пару трубчатых структур, открывающихся в единую полость лишь в 
проксимальной половине гениталий (рис. 1, 13; 5, 7, 8, 10, 11); яйцеклад заметно 
укорочен (рис. 4, 12, 13)  ....................................................................................  Siini.

– Передние голени слабо утолщенные и тонкие на вершине (рис. 4, 22), но если 
Oryctopini относятся к этой же трибе, то эти голени могут быть также сильно 
утолщенными и не тонкими на вершине (рис. 4, 24). Феморо-абдоминальный 
стридуляционный аппарат отсутствует; гениталии самца напоминают таковые 
Stenopelmatini и Maxentiini, но с дорсальной складкой, лишенной лопастей (кро-
ме очень короткой срединной лопастинки) и, возможно, со значительно более 
длинными лопастями вентральной складки (рис. 4, 23); яйцеклад редуцирован 
до нескольких мелких пальцевидных выростов, незначительно выступающих 
позади генитальной пластинки .........................................................  Oryctopterini.

Род SIA Giebel, 1861

Этот род был первоначально описан для одного яванского вида (Sia ferox Giebel, 
1861). Вскоре тоже с Явы был описан Anostostoma couloni Saussure, 1862, который был 
ошибочно включен в австралийский род, принадлежащий к другому семейству 
(Anostostomatidae). Для последнего вида дважды и под разными названиями (Licola 
Walker, 1869 и Bugajus Brunner-Wattenwyl, 1888) устанавливался самостоятельный 
род. Но затем все эти виды и роды были синонимизированы (Kirby, 1906; Caudell, 
1909), что, вероятно, правильно, но проверить уже невозможно, поскольку сохранился 
лишь один типовой экземпляр S. ferox (самка) (Cigliano et al., 2020). Позднее был обна-
ружен еще один вид (S. incisa Karny, 1926 с Малайского полуострова); сначала он был 
описан как подвид S. ferox, а затем его ранг был поднят до видового (Karny, 1937). 
В последней работе S. ferox также был указан для Суматры, Борнео и о. Оби около 
Новой Гвинеи, а S. incisa был дополнительно, но под вопросом, указан для Борнео. 
Такое широкое распространение этих очень крупных, плохо летающих и не приспосо-
бленных к жизни на древесных стволах видов вызывает большое сомнение. Более 
того, я имел возможность изучить экземпляры этого рода с Явы, Суматры и Борнео, 
а также сравнить их с фотографиями типовых экземпляров S. ferox и S. incisa 
(см. Cigliano et al., 2020), что позволило выявить три морфологически различимых и 
географически обособленных вида: один из них (S. incisa) распространен на Малай-
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ском полуострове и Суматре, которые фаунистически очень близки (за исключением 
самого юга Суматры, по видовому составу более сходного с Явой); второй вид 
(S. ferox) известен с Явы; третий вид обнаружен в северной части Борнео и описыва-
ется ниже как новый для науки.

Sia bugajus Gorochov, sp. n. (рис. 2, 3–5; 4, 9, 10; 5, 2–8).

М а т е р и а л. Малайзия, о. Борнео, штат Сабах («Sabah»): национальный парк «Crocker 
Range» недалеко от г. «Keningau», 1000–1300 м, на ветвях кустов у лесной тропы, ночью, 
2–6.V.2013 (A. Горохов, В. Горохова), 2 ♂ – голотип и паратип, 1 ♀ – паратип [ЗИН]; гора «Trus 
Madi», ~1000 м, в лесу, на свет, 13–25.V.2007 (A. Горохов), 1 ♂ – паратип [ЗИН]; «Nord Borneo», 
«Sia ferox Giebel det. Ander», 1 ♂ – паратип [МИЗ].

С а м е ц  (голотип). Тело очень крупное, типичного для рода облика (рис. 2, 3, 4). Окраска од-
нотонно светло-коричневая, но с коричневыми мандибулами, желтоватыми нижней половиной 
клипеуса и верхней частью лабрума, желтовато-полупрозрачными мембранами вдоль косталь-
ного и анального краев надкрылья, почти прозрачными мембранами большей части заднего 
крыла (кроме костальной лопасти, желтоватой в дистальной части и светло-коричневой прокси-
мальнее) и затемненными дистальными частями шипов и шпор на ногах. Голова крупная, высо-
кая, но довольно короткая (слегка уплощенная спереди); ее ширина приблизительно равна 
ширине и длине переднеспинки; глаза вертикально удлиненные, овально-почковидные, но 
суженные в нижней части, расположены в средней (по высоте) части эпикраниума и практиче-
ски не выступающие по бокам; рострум редуцирован, а на его месте кверху от середины усико-
вых впадин расположена слабая вогнутость с едва выпуклой срединной частью, которая 
расширяется книзу и кверху (причем нижняя порция этой части существенно длиннее верхней), 
а также снабжена низкими и узкими (но отчетливыми) килями по бокам; расстояние между уси-
ковыми впадинами примерно вдвое больше ширины скапуса; клипеальный шов стерт в средин-
ной трети и округло загнут кверху по бокам; ротовые части нормального строения, с мощными 
мандибулами и тонкими и умеренно длинными щупиками (максиллярный щупик с предпослед-
ним члеником самым длинным, с 3-м члеником почти в 1.3 раза более коротким и с последним – 
промежуточным между ними по длине). Переднеспинка слегка расширяющаяся кпереди, 
с довольно глубокой бороздой вдоль переднего края, тянущейся от одной боковой лопасти до 
другой, и со слабой поперечной вогнутостью на диске вдоль его заднего края; передний и задний 
края диска слабовогнутые; задняя лопасть переднеспинки очень короткая и отделена от боковых 
лопастей очень пологими плечевыми выемками; каждая боковая лопасть с округло-угловидным 
передневерхним выступом и волнистым нижним краем. Крылья длинные; вершины надкрылий 
и задних крыльев достигают вершины генитальной пластинки в состоянии покоя; ширина над-
крылья приблизительно в 2.2 раза меньше длины, а его дистальная часть заметно сужающаяся 
к закругленной вершине; продольное жилкование, типичное для рода, параллелизованное в над-
крыльях и веерообразное в заднем крыле (поперечные жилки в обеих парах крыльев хорошо 
развиты и умеренно многочисленные). Ноги также типичного для рода строения, сильные и 
умеренно длинные; переднее и среднее бедра несколько утолщенные, с 4–6 небольшими неот-
члененными шипами только на нижнем внутреннем киле среднего бедра; заднее бедро значи-
тельно более длинное и заметно (но не сильно) более утолщенное в проксимальной половине 
(т. е. адаптировано к сравнительно слабым прыжкам), с 4 небольшими неотчлененными шипами 
лишь на нижнем наружном киле; передняя голень с 2 внутренними и 1 наружным верхними 
шипами, 2 наружными и 1 внутренним нижними шипами, а также с 2 наружными и 3 внутрен-
ними вершинными шпорами, причем только проксимальный верхний шип почти неотчленен-
ный и расположен в средней части бедра, а все остальные шипы и шпоры отчлененные и 
расположены дистальнее (по величине все шипы и шпоры немного крупнее таковых на бедрах, 
но дистальный внутренний шип и 2 верхние внутренние вершинные шпоры значительно более 
длинные); вооружение средней голени похоже на таковое передней, но верхних внутренних ши-
пов 3, нижних шипов 1 пара (внутренний из этих шипов приближен к шпорам), а вершина голе-
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ни с 2 внутренними и 3 наружными шпорами, причем все шипы и шпоры отчлененные и 
некрупные, а проксимальный внутренний верхний шип расположен в основании голени; задняя 
голень с 5 внутренними и 4 наружными верхними неотчлененными и некрупными шипами, без 
нижних шипов и с 3 парами вершинных шпор, из которых 2 внутренние и 2 наружные верхние 
шпоры заметно более длинные. Брюшко сравнительно длинное; феморо-абдоминальный стри-
дуляционный аппарат развит, включает 1 почти вертикальный и слегка дуговидный ряд стриду-
ляционных зубчиков на каждой нижней части 2-го и 3-го тергитов брюшка, а также 
беспорядочно разбросанные и немногочисленные короткие шипиковидные бугорки в нижних 
частях 1–3-го тергитов брюшка (рис. 4, 9); предпоследний тергит брюшка с очень короткой (едва 
выпуклой) верхнезадней лопастью, прикрывающей сверху лишь переднюю часть последнего 
тергита; последний тергит снабжен округло-прямоугольной поперечной верхнезадней лопа-
стью, которая заметно (но не далеко) выступает позади основания церок и имеет едва выемча-
тую (почти обрубленную) вершину; какие-либо крючки или зубчики на последнем тергите 
отсутствуют (рис. 5, 2); эпипрокт и парапрокты небольшие, простые, с широкоокругленными 
видимыми частями; церки также простые, умеренно длинные и тонкие, без каких-либо иных 
специализаций кроме тех, что свойственны Stenopelmatinae; генитальная пластинка заметно уд-
линенная, с расширенным основанием и суженной более дистальной частью, которая по бокам 
выпуклая (т. е. эта пластинка с S-образными боковыми краями), а на вершине снабжена очень 
узкой и умеренно глубокой срединной выемкой, а также 1 парой умеренно коротких и почти 
пальцевидных грифельков (рис. 5, 3); гениталии практически полностью мембранозные, с ка-
ждой из дистальных ветвей несущей сравнительно короткую шиповидную вентромедиальную 
лопасть и немного более длинную дорсолатеральную лопасть (последняя лопасть снабжена дву-
мя округлыми и почти полумембранозными лопастинками на вершине; рис. 5, 7, 8).

В а р и а ц и и. Другие самцы (паратипы) отличаются от голотипа лишь немного 
меньшим или незначительно бо́льшим числом шипов на среднем и заднем бедрах, а 
также слегка более глубокой (рис. 5, 4) или едва более широкой (рис. 5, 5) вершинной 
выемкой генитальной пластинки; у самца с горы «Trus Madi» верхняя половина кли-
пеуса интенсивно коричневая, а мандибулы – темно-коричневые.

С а м к а. Тело похоже на таковое самцов, но еще крупнее; окраска похожа на таковую самца с 
горы «Trus Madi», но нижняя часть эпикраниума почти вся интенсивно коричневая, а верхняя 
половина клипеуса почти темно-коричневая; голова очень крупная, немного шире длины перед-
неспинки; рострум почти без килей в верхней части (выше наиболее узкого участка между киля-
ми); расстояние между усиковыми впадинами примерно в 2.3 раза шире скапуса; переднеспинка 
немного сильнее расширяется кпереди; феморо-абдоминальный стридуляционный аппарат по-
хож на таковой самца, но 1-й тергит брюшка практически без шипиковидных бугорков; предпо-
следний тергит без задней лопасти; последний тергит с немного более маленькой (но сходной по 
форме) задней лопастью; генитальная пластинка треугольная, с отчетливо угловидной и едва 
оттянутой кзади вершиной, но без какой-либо вершинной выемки (рис. 5, 6); яйцеклад практи-
чески такой же, как на рис. 4, 12, 13.

Длина (в мм). Тело: ♂ – 55–65, ♀ – 63; тело с крыльями: ♂ – 61–65, ♀ – 68; переднеспинка: 
♂ – 11–12, ♀ – 13; надкрылье: ♂ – 44–47, ♀ – 49; переднее бедро: ♂ – 14.5–15, ♀ – 16; заднее 
бедро: ♂ – 24–25.5, ♀ – 27; задняя голень: ♂ – 24.5–26, ♀ – 28; задняя лапка: ♂ – 17–18, ♀ – 19; 
яйцеклад – 6.2.

С р а в н е н и е. Новый вид отличается от S. ferox менее постепенно сужающейся к 
вершине генитальной пластинкой самца, менее глубокой и менее широкой вершинной 
выемкой этой пластинки, значительно более короткими грифельками (ср. рис. 5, 3–5 и 
5, 9), более короткими вентромедиальными лопастями в гениталиях самца, не склеро-
тизованными и не крючковидными вершинными лопастинками их дорсомедиальных 
лопастей (рис. 5, 7, 8 и 5, 10, 11), а также угловидной (а не закругленной) вершиной 
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генитальной пластинки самки (рис. 5, 6). От S. incisa новый вид отличается выпу-
клыми боковыми краями дистальной половины генитальной пластинки самца, более 
узкой (угловидной) передней частью вершинной выемки этой пластинки, более широ-
кими несущими грифельки лопастями по бокам от этой выемки (рис. 5, 3–5 и 5, 12), 
а также отсутствием какой-либо выемки на вершине генитальной пластинки самки 
(рис. 5, 6).

Э т и м о л о г и я. Видовое название – существительное мужского рода, дано по 
родо вому названию Bugajus (от тюркского корня, означающего быка) в связи с круп-
ными размерами и крепким телосложением.

Рис. 5. Stenopelmatinae. Вершина брюшка самца сверху и слегка сзади (1, 2); генитальная 
пластинка самца (3–5, 9, 12) и самки (6) снизу; гениталии самца с дистальной половиной, 
втянутой в проксимальную (7, 8), и с обоими половинами, не втянутыми одна в другую 

(рис. 10, 11), сверху (7, 10) и снизу (8, 11) (схематично).
1 – Maxentius pallidus (Walk.); 2–8 – Sia bugajus sp. n.; 9–11 – S. ferox Giebel; 12 – S. incisa Ander.
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Sia ferox Giebel, 1861 (рис. 5, 9–11).

М а т е р и а л. Индонезия, о. Ява, «Halimun Salak N. P., WP 677», 20.III.2012 (Н. Юнаков), 1 ♂ 
[ZIN].

Этот самец внешне очень похож на самцов S. bugajus sp. n., но участки клипеуса 
вдоль остатков клипеального шва и мандибулы коричневые, остальные части кли-
пеуса и весь лабрум светло-коричневые, верхнезадняя лопасть последнего тергита не-
сколько более вогнутая сзади, генитальная пластинка с почти прямыми боковыми 
краями (если смотреть снизу) и более крупной вершинной выемкой, грифельки этой 
пластинки значительно более длинные (рис. 5, 9), а гениталии с вентромедиальными 
шиповидными лопастями более длинными, чем дорсолатеральные лопасти (причем 
дистальные лопастинки на каждой из последних лопастей очень короткие: одна из них 
с маленьким склеротизованным и крючковатым шипиком на вершине, а другая – пол-
ностью мембранозная и округлена на вершине; рис. 5, 10, 11). Самка этого яванского 
вида, судя по фотографии его голотипа (Cigliano et al., 2020), отличается от самки 
S. bugajus sp. n. округленной (а не угловидной) вершиной генитальной пластинки.

Sia incisa Karny, 1926 (рис. 5, 12).

М а т е р и а л. Индонезия, о. Суматра, «Bugajus couloni Sss», «Sia incisa Karny det. Ander», 1 ♂ 
[МИЗ].

Этот самец отличается от самцов S. bugajus sp. n. признаками, перечисленными в 
разделе о сравнении последнего вида с другими видами рода (ср. рис. 5, 3–5 и 5, 12). 
От S. ferox он отличается более узкой в дистальной части генитальной пластинкой 
самца с более маленькой вершинной вырезкой и значительно более короткими гри-
фельками (рис. 5, 9 и 5, 12), а также гениталиями самца, похожими на таковые 
S. bugajus sp. n., но, возможно, имеющими почти обрубленные дистальные части дор-
солатеральных лопастей. Самка S. incisa, судя по фотографиям голотипа этого вида c 
Малайского полуострова (Cigliano et al., 2020) и неправильно определенного экзем-
пляра с Суматры (Desutter-Grandcolas, 2020a: S. ferox), отличается от обоих перечис-
ленных выше видов наличием маленькой выемки на вершине генитальной пластинки.

Род MAXENTIUS Stål, 1876

Этот род включает 4 вида из Южной Африки (Cigliano et al., 2020): M. pinguis 
(Walker, 1869); M. pallidus (Walker, 1869); M. kuhlgatzi Karny, 1910 и M. canus Péringuey, 
1916. Кроме того, в этом роде были описаны еще 4 вида, названия которых были све-
дены в синонимы к M. pinguis и M. pallidus в те времена, когда на тонкие признаки 
стридуляционных аппаратов и копулятивных устройств еще почти не обращали вни-
мания (Kirby, 1906); таким образом, получилось, что эти бескрылые виды имеют 
весьма широкое распространение (от Центральноафриканской Республики до юга 
Южной Африки), тогда как другие бескрылые роды того же семейства в Африке 
(Comicus) и Центральной Америке (Stenopelmatus) представлены многочисленными 
видами со значительно более узкими ареалами. Возможно, эти синонимизированные 
названия или некоторые из них принадлежат хорошим видам, но для выяснения этой 
проблемы требуется дополнительное исследование. В данный момент можно лишь 
констатировать, что виды этого рода распадаются на 3 группы, различия между кото-
рыми предполагают подродовой уровень дивергенции. Эти различия перечислены 
ниже в определительной таблице подродов и признанных видов рода Maxentius.
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ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ПОДРОДОВ И ВИДОВ РОДА MAXENTIUS

1. Передние ноги умеренно короткие (длина их голени приблизительно в 1.3–1.5 раза 
меньше высоты головы) и с 2 крупными дорсальными шипами на наружном 
крае голени  ...............................................................................................................  3.

– Передние ноги довольно длинные (длина их голени примерно равна высоте головы) 
и с 3 крупными дорсальными шипами на наружном крае голени. Подрод 
Amaxentius Gorochov, subgen. n.  ............................................................................  2.

[Состав: типовой вид – Maxentius kuhlgatzi Karny, 1910; M. canus Péringuey, 1916. Эти-
мология: название образовано от родового названия Maxentius с латинизирован-
ной греческой приставкой «a-», означающей «не» или «против»).]

2. Окраска контрастная – с поперечными темными полосами на светлом фоне  ............
  ........................................................................................................ M. (A.) kuhlgatzi.

– Окраска почти однотонно светлая – лишь с затемненными вершинами шипов и 
шпор на ногах  ...................................................................................... M. (A.) canus.

3. Феморо-абдоминальный стридуляционный аппарат с 1 рядом стридуляционных 
зубчиков на каждой нижней части 2-го и 3-го тергитов брюшка, а также с корот-
кими и почти зубчиковидными беспорядочно разбросанными бугорками около 
этого ряда (рис. 4, 2; 7, 8, 9); последний тергит брюшка самца слит с эпипроктом 
в срединной части (рис. 4, 6); гениталии самца с заметно расширенной верши-
ной срединной лопасти дорсальной складки, т. е. с запирательным механизмом 
(рис. 1, 10, 11)  ...................................................................... подрод Maxentius s. str.

[Состав: типовой вид – Maxentius repens Stål, 1876; его возможный синоним – 
Stenopelmatus pinguis Walker, 1869.]

– Феморо-абдоминальный стридуляционный аппарат с 1 рядом стридуляционных 
зубчиков на каждой нижней половине только 3-го тергита брюшка, а также с 
тонкими и умеренно длинными палочковидными, беспорядочно разбросанными 
щетинками (вместо коротких бугорков) на нижних частях 1–3-го тергитов 
брюшка (рис. 4, 1; 7, 7); последний тергит брюшка самца не слит с эпипроктом 
(рис. 5, 1); гениталии самца с узкой (не расширенной) вершиной срединной ло-
пасти дорсальной складки, т. е. без запирательного механизма (рис. 1, 12)  ..........
 ................................................................  подрод Eumaxentius Gorochov, subgen. n.

[Состав: типовой вид – Stenopelmatus pallidus Walker, 1869; его возможные синони-
мы: S. bicolor Walker, 1869, S. zonatus Walker, 1869 и Maxentius fuscofasciatus Stål, 1876. 
Этимология: название образовано от родового названия Maxentius c латинизирован-
ной греческой приставкой «eu-», означающей «хороший» или «настоящий».]

Подсем. SHIZODACTYLINAE – монстровидные лжекузнечики

Это подсемейство включает 2 близких современных рода: Shizodactylus Brullé, 1835 
(= Dactylocomicus Karny, 1931), распространенный от южной Турции до Юго- 
Восточной Азии, и Comicus Brunner-Wattenwyl, 1888, встречающийся только в Аф-
рике. Сравнительно недавно были также описаны ископаемый род Brauckmannia 
Martins-Neto, 2007, gen. resurr. из верхней половины нижнего мела Бразилии и сем. 
Brauckmanniidae Martins-Neto, 2007 для этого рода. Вскоре они были синонимизиро-
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ваны с Schizodactylus и Schizodactylinae (Heads, Leuzinger, 2011), что правильно для 
надродовых таксонов, но очень сомнительно для родовых; здесь я восстанавливаю род 
Brauckmannia, поскольку, судя по приведенной фотографии в вышеупомянутой статье, 
боковые лопастевидные выросты 1-го членика его задней лапки расположены заметно 
дистальнее (т. е. более примитивно), чем у Schizodactylus и Comicus, и, таким образом, 
2 последних рода явно синапоморфны по этому признаку в сравнении с Brauckmannia 
и Gryllacridinae (ср. рис. 6, 1–3, 17).

Следует также отметить, что для Comicus было описано отдельное подсемейство 
(Comicinae Ander, 1939, syn. n.), которое позднее было понижено в ранге до трибы 
(Irish, 1986), а здесь синонимизируется с Shizodactylinae. Эта синонимизация вызвана 
тем, что Comicus отличается от Schizodactylus в основном лишь редукцией некоторых 
структур (исчезновением крыльев и заднего выступа выпуклости переднего грудного 
дыхальца, но также утончением боковых лопастевидных выростов на лапках и, воз-
можно, ларвализацией гениталий самца; рис. 1, 16–20; 6, 3, 17) и обладает сходным 
строением некоторых других копулятивных структур: последний тергит самца с до-
вольно крупной задней срединной лопастью (более длинной у Schizodactylus и ко-
роткой у Comicus), которая снабжена парой низких килей сверху-сзади, усаженных 
мелкими щетинковидными шипиками, но у Schizodactylus эти кили широкие, упло-
щенные и расположены почти параллельно и близко один от другого (рис. 6, 4, 6), 
тогда как у Comicus кили узкие, расположены в виде пары дуговидных складочек 
у основания церок и далеко один от другого (рис. 6, 8); парапрокты самца с крючками, 
направленными вверх, но у Schizodactylus эти парапрокты несколько удлиненные 
и с мелким крючком на каждом (рис. 6, 4, 6), а у Comicus они короче и со сравнительно 
более крупными крючками (рис. 6, 8); генитальная пластинка самца без грифельков, 
но у Comicus довольно разнообразна по форме (рис. 6, 5, 7, 9, 14); у самок яйцеклад 
полностью редуцирован – от него остаются лишь один видимый снизу стернит 
брюшка (9-й) в форме поперечной частично склеротизованной складки, располо-
женной между парапроктами и генитальной пластинкой, и мембранозный рудимент 
8-го стернита брюшка, полностью прикрытый снизу генитальной пластинкой; у Schi-
zo dactylus эта пластинка снабжена срединным мягким язычком, выдающимся сзади за 
ее задний край (рис. 4, 25, 26), а у Comicus она без такого язычка, но также довольно 
разнообразна по форме (рис. 6, 11, 12, 15, 18–20).

Comicus orangensis Gorochov, sp. n. (рис. 1, 19, 20; 6, 8–13; 7, 1, 2; 8, 1).

М а т е р и а л. Южная Африка, штат «Northern Cape», ~80 км к западо-юго-западу от 
г. «Upington», национальный парк «Augrabies», 300–400 м, полупустыня недалеко от р. Оранже-
вая, ночью на песке, 5–6.I.2008 (A. Горохов, A. Сочивко), 3 ♂ – голотип и паратипы, 1 ♀ – пара-
тип [ЗИН].

С а м е ц  (голотип). Тело маленькое для рода. Окраска желтоватая со следующими отметина-
ми (рис. 7, 1, 2; 8, 1): голова с почти темно-коричневыми глазами, коричневым полем между 
глазами сверху и чуть позади середины глаз, 1 парой светло-коричневых вертикальных полосок 
на эпикраниуме под глазами, темно-коричневыми вершинными частями мандибул и коричнева-
тыми вершинными частями максиллярных лациний; переднеспинка с коричневой узкой поло-
ской вдоль заднего края диска; другие тергиты со следами светло-коричневых полосок в их 
верхней половине вдоль заднего края, но 3 последних тергита почти без затемнений; вершинные 
части шипов и шпор на ногах светло-коричневые; крючки парапроктов коричневые. Голова 
очень крупная, немного шире переднеспинки, примерно в 1.4 раза более высокая, чем широкая, 
но очень короткая (уплощенная спереди) и без рострума (на его месте присутствует заметная 



923

вогнутость над серединой усиковых впадин); минимальное расстояние между усиковыми впади-
нами почти вдвое меньше ширины скапуса; глаза крупные (высокие) и почти почковидные; глаз-
ков нет. Переднеспинка очень короткая, приблизительно в 1.3 раза короче головы; передняя 
голень с 1 нижним внутренним, 1 нижним наружным и 1 верхним наружным небольшими пред-
вершинными шипами, а также с 5 вершинными шпорами, из которых 2 наружные и 1 нижняя 

Рис. 6. Schizodactylinae. Два проксимальных членика задней лапки (1, 3, 17) и их отпечаток 
(2) сверху; вершина брюшка самца без генитальной пластинки (4, 6, 8) и самки с генитальной 

пластинкой (11, 18, 20) сверху и слегка сзади (4, 6), сзади и слегка сверху (8, 11, 18), 
и сбоку (20); генитальная пластинка самца (5, 7, 9, 14) и самки (15) снизу; церк самца 
(10, 16) и самки (13, 21) более или менее сбоку; генитальная пластинка, 9-й стернит 

брюшка и парапрокты самки снизу и слегка сзади (12, 19) (схематично).
1 – Capnogryllacris sp.; 2 – Brauckmannia groeningae Martins-Neto; 3–5 – Schizodactylus 

inexspectatus (Wern.); 6, 7 – Sch. hesperus B.-Bien.; 8–13 – Comicus orangensis sp. n.; 
14–16 – C. myburghi sp. n.; 17–21 – C. namibicus sp. n. 2 – по фотографии: Heads, Leuzinger, 2011.
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Рис. 7. Stenopelmatidae. Голова самца (1, 3) и самки (5) спереди; тело самца (2, 4) и самки (6) 
сбоку; специализированные щетинки на нижнебоковой поверхности 2-го тергита брюшка 

взрослой самки (7) и дейтонимфы самца (8, 9).
1, 2 – Comicus orangensis sp. n.; 3, 4 – C. myburghi sp. n.; 5, 6 – C. namibicus sp. n.; 7 – Maxentius 

(Eumaxentius) pallidus (Walk.); 8 – M. (Maxentius) pinguis Walk. с нормальной (темной) окраской тела; 
9 – M. (Maxentius) sp. со светлой окраской тела.
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внутренняя незначительно крупнее шипов, а средняя и верхняя внутренние еще более длинные 
(причем средняя из них – самая длинная); средняя голень со сходным вооружением, но нижний 
внутренний и верхний наружный предвершинный шипы отсутствуют, а все вершинные шпоры 
(3 наружные и 2 внутренние) более или менее сходны по длине с более короткими шпорами пе-
редней голени; задняя голень лишь с 4 небольшими верхними внутренними шипами, дисталь-
ный из которых расположен примерно на одинаковом расстоянии от ближайшего шипа и от 
ближайшей шпоры, а также с 3 парами длинных вершинных шпор (эти шпоры длиннее всех 
шпор передней голени, а самая длинная из них – средняя внутренняя – почти достигает вершины 
базитарсуса; между этой и верхней внутренней шпорами развит короткий и очень тонкий допол-
нительный шипик); боковые лопасти на 1–3-м сегментах задней лапки приблизительно вдвое 
короче таковых, изображенных на рис. 6, 17; все лапки с 1 парой длинных и тонких коготков, но 
на задних лапках коготки примерно в 1.7 раза длиннее, чем на передних и средних. Феморо-аб-
доминальный стридуляционный аппарат редуцирован – от него остаются лишь следы в виде 
редких и очень мелких бугорков вдоль задних краев 2–4-го тергитов брюшка; 10-й тергит брюш-
ка увеличен, с парой вздутий в верхнебоковых частях и довольно крупной (но неглубокой) во-
гнутостью между их медиальными краями, с очень короткой задней срединной лопастью, 
которая преобразована в 1 пару почти пластинчатых округлых образований, направленных вниз 
и в стороны и охваченных по бокам и сверху узкими валиками (килями), покрытыми мелкими 
шипиковидными щетинками (рис. 6, 8); церк довольно длинный, с очень тонкой вершинной ча-
стью и заметным угловидным выступом около середины (немного ближе к основанию церка; 
рис. 6, 10); эпипрокт очень маленький, частично покрыт сзади вышеупомянутой лопастью 10-го 
тергита брюшка, с округлой вершиной; парапрокты округлые, но с довольно крупным и направ-
ленным вверх склеротизованным крючком на каждом (рис. 6, 8); генитальная пластинка овально 
удлиненная, сужается к слабовыемчатой вершине и снабжена 1 парой почти зубчиковидных вы-
ступов (рис. 6, 9); гениталии мембранозные, но с полумембранозной и очень короткой средин-
ной лопастью на нижней стороне дорсальной складки (рис. 1, 19, 20).

В а р и а ц и и. Светло-коричневые полоски на тергитах бывают более заметны, плей-
риты заднегруди обычно частично затемнены, а угловидный выступ на церках иногда 
расположен практически посередине церка.

С а м к а. Похожа на более темного самца, но со следующими особенностями: расстояние меж-
ду усиковыми впадинами примерно в 1.7 раза меньше ширины скапуса; одна из передних голе-
ней без нижнего внутреннего предвершинного шипа; последний тергит брюшка несколько 
у́же и менее специализированный, чем у самца, но со следами рельефа, отдаленно напоминаю-
щими кили самца (рис. 6, 11); эпипрокт более крупный и округлый в дистальной части, слабо 
обособлен от последнего тергита (частично слит с ним); парапрокты без крючков (рис. 6, 11, 12); 
церки длинные, с очень тонкой вершинной частью, но без каких-либо специализаций 
(рис. 6, 13); генитальная пластинка короткая и округленно-обрубленная на вершине, с 1 парой 
почти овальных и блестящих (более склеротизованных) участков в заднебоковых частях 
(рис. 6, 12); 9-й стернит брюшка в форме поперечной складки между генитальной пластинкой 
и парапроктами (рис. 6, 12).

Длина (в мм). Тело: ♂ – 10.5–11, ♀ – 12.5; переднеспинка: ♂ – 1.6–1.7, ♀ – 1.8; переднее 
бедро: ♂ – 4.6–4.8, ♀ – 5; заднее бедро: ♂ – 8.5–8.7, ♀ – 9; задняя голень: ♂ – 5.9–6.1, ♀ – 6.3; 
задняя лапка: ♂ – 2.8–2.9, ♀ – 3.

С р а в н е н и е. Новый вид напоминает С. campestris Irish, 1986 по форме церка 
самца, но отличается от него расположением угловидного выступа в середине или 
перед серединой этого церка, а не позади его середины, а также отчетливо двузубой 
вершиной генитальной пластинки самца и значительно более широкой генитальной 
пластинкой самки. Самцы C. cavillorus Irish, 1986, C. calaharicus Irish, 1986, C. calcaris 
Irish, 1986 и C. capensis Brunner-Wattenwyl, 1888 имеют сходный выступ на церке, но 
он расположен еще более дистально, чем у обоих предыдущих видов, а генитальные 
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пластинки их самцов и самок также совсем другие. У C. cabonegrus Irish, 1986 и 
C. arenarius Ramme, 1931 генитальная пластинка самки несколько похожа на таковую 
нового вида, но c более заметной вершинной выемкой, а генитальные пластинки их 
самцов совсем иные по форме; кроме того, задняя голень у C. cabonegrus без шипов, 
а у С. arenarius эти шипы отделены от вершинных шпор значительно более длинным 
промежутком. От C. carnalli Irish, 1995, самец которого неизвестен, новый вид легко 
отличается генитальной пластинкой самки без глубокой задней срединной вырезки.

Э т и м о л о г и я. Видовое название образовано от названия р. Оранжевая (Orange 
River).

Comicus myburghi Gorochov, sp. n. (рис. 6, 14–16; 7, 3, 4; 8, 2).

М а т е р и а л. Южная Африка, штат «Northern Cape», окрестности г. «Springbok», ферма 
«Mr. Maritz Myburgh», 100–200 м, полупустыня (пастбище) с остатками воды в сайре и отдель-
ными деревьями рядом, 9–11.I.2008 (A. Горохов, A. Сочивко), 2 ♂ – голотип и паратип, 1 ♀ – 
паратип [ЗИН].

С а м е ц  (голотип). Тело маленькое для рода. Окраска и строение тела похожи на таковые 
C. orangensis sp. n., но со следующими отличиями (рис. 7, 3, 4; 8, 2): глаза, поле над глазами, 
1 пара вертикальных полосок на эпикраниуме под глазами, пятна в срединной части диска пе-
реднеспинки, верхние половины боковых лопастей переднеспинки, задние части 1–6-го терги-
тов брюшка и крючки парапроктов светло-коричневые (затемненные участки переднеспинки 
связаны чуть более темной полоской вдоль заднего края), а остальные части тела желтоватые; 
минимальное расстояние между усиковыми впадинами приблизительно в 1.5 раза меньше ши-
рины скапуса; средняя голень с 2 парами небольших и примерно одинаковых по длине вершин-
ных шпор и лишь с 1 (наружным нижним) предвершинным шипом; задняя голень с 4 не большими 
верхними внутренними неотчлененными шипами (дистальный из них маленький и удален от 
ближайшей шпоры на расстояние примерно вдвое большее, чем между этим и ближайшим ши-
пами, а самый проксимальный шип очень маленький); боковые лопасти на 1–3-м сегментах зад-
ней лапки примерно в 1.5 раза короче, чем таковые, изображенные на рис. 6, 17; коготки задней 
лапки почти вдвое длиннее, чем таковые передней и средней лапок; последний тергит почти без 
вздутий в верхнебоковых частях; церк без какого-либо выступа в средней или дистальной частях 
(рис. 6, 16); генитальная пластинка (рис. 6, 14) сравнительно короткая, сужается к широкообру-
бленной вершине, несущей 1 пару коротких и зубчиковидных заднебоковых лопастинок (у сухо-
го экземпляра эта пластинка деформирована – продольно согнута таким образом, что эти 
лопастинки более или менее сближены одна с другой).

В а р и а ц и и. У другого самца затемнения над глазами и в средней части диска пе-
реднеспинки почти не выражены, затемнения на тергитах короче (в виде более узких 
поперечных полосок вдоль задних краев), средняя голень с 3 небольшими наружными 
вершинными шпорами, а задняя голень с дистальным шипом, примерно равным по 
величине двум ближайшим к нему шипам.

С а м к а. Окраска и строение тела – примерно как у самцов, но затемненные полоски 
под глазами расширены в нижней части (почти в форме треугольников), затемнения 
над глазами в виде 4 коротких продольных полосок, окраска диска переднеспинки – 
почти как у самца-паратипа, окраска тергитов – как у голотипа, вооружение средней и 
задней голеней – как у самца-паратипа (но на одной из задних голеней 2 прокси-
мальных шипа маленькие), а расстояние между дистальным шипом задней голени и 
ближайшей шпорой примерно в 1.5 раза больше, чем между этим и ближайшим ши-
пами. Вершина брюшка похожа на таковую самки C. orangensis sp. n., но генитальная 
пластинка с немного более угловидными заднебоковыми участками (рис. 6, 15).
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Рис. 8. Stenopelmatidae и Anostostomatidae, тело самца (1, 2) и самки (3) сверху; голова 
и переднеспинка самца (4) и самки (6) сверху; тело самца (5) и самки (7) сбоку, 

но без задней части и ног.
1 – Comicus orangensis sp. n.; 2 – C. myburghi sp. n.; 3 – C. namibicus sp. n.; 4, 5 – Anabropsis (Pteranabropsis) 

intermedia sp. n.; 6, 7 – A. (P.) falcata pallescens subsp. n.
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Длина (в мм). Тело: ♂ – 10.2–13.5, ♀ – 14.2; переднеспинка: ♂ – 1.7–1.8, ♀ – 1.9; 
переднее бедро: ♂ – 4.2–4.4, ♀ – 4.5; заднее бедро: ♂ – 8–8.5, ♀ – 8.7; задняя 
голень: ♂ – 6–6.5, ♀ – 6.2; задняя лапка: ♂ – 2.6–2.9.

С р а в н е н и е. Новый вид напоминает С. campestris Irish, 1986 по форме гени-
тальной пластинки самца, но эта пластинка менее короткая, с более развитыми задне-
боковыми лопастинками и с практически обрубленным (не волнистым) задним краем 
между ними, а также церк самца без какого-либо выступа в средней части, и гени-
тальная пластинка самки значительно более широкая. От C. calcaris Irish, 1986, слегка 
похожего на новый вид по форме генитальной пластинки самки, последний отлича-
ется совсем иной формой генитальной пластинки самца и отсутствием выступа в дис-
тальной части церка самца. От других видов рода новый вид легко отличается формой 
генитальных пластинок самца и самки, отсутствием выступа на церке самца или нали-
чием шипов на задней голени.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь хозяина фермы, мистера Маритца Майбурга 
(Mr. Maritz Myburgh), любезно предоставившего нам возможность для изучения насе-
комых на своей территории.

Comicus namibicus Gorochov, sp. n. (рис. 6, 17–21; 7, 5, 6; 8, 3).

М а т е р и а л. Namibia, окр. заповедника «Gondwana Canyon» около национального парка 
«Fish River Canyon», 200–300 м, пустыня у высохшего ручья, ночью на песке, 6–7.I.2008 (A. Го-
рохов, A. Сочивко), 1 ♀ – голотип [ЗИН].

С а м к а  (голотип). Тело довольно крупное для рода. Окраска похожа на окраску C. orangensis 
sp. n. – желтоватая с немногочисленными затемнениями (рис. 7, 5, 6; 8, 3): голова с темно-корич-
невыми глазами, вершинными частями мандибул и максиллярных лациний, а также с коричне-
вым небольшим вершинным участком лабрума и светло-коричневым полем на верхней части 
эпикраниума между глаз (но позади их передних участков); переднеспинка со светло-коричне-
вым крупным пятном в верхней половине каждой боковой лопасти и 1 парой мелких попереч-
ных пятнышек на диске позади его середины; вершинные шпоры передних и средних голеней 
светло-коричневые со слегка затемненными вершинами; 1–4-й тергиты брюшка с широкой 
поперечной полосой вдоль заднего края каждый; дистальная половина эпипрокта коричневая 
сверху. Строение тела (кроме вершины брюшка) также похоже на таковое этого вида, но со сле-
дующими отличиями: темя над (между) глазами с 1 парой слабых (сглаженных) продольных 
бороздок; ростральная вогнутость менее развита (почти незаметна); минимальное расстояние 
между усиковыми впадинами приблизительно в 1.4 раза больше ширины скапуса; длина перед-
неспинки примерно равна длине головы; передняя голень с 1 парой нижних предвершинных 
шипов и 2 парами вершинных шпор, а вооружение средней голени отличается от вышеуказанно-
го лишь отсутствием 1 нижнего внутреннего предвершинного шипа (по величине шипы и шпо-
ры этих голеней близки к таковым C. orangensis sp. n.); задние голени с 4 небольшими 
внутренними верхними шипами, расположенными довольно далеко от шпор (расстояние между 
дистальным шипом и ближайшей шпорой приблизительно вдвое больше, чем между дисталь-
ным и ближайшим к нему шипами; рис. 7, 6), а также с 1 очень мелким верхним наружным ши-
пиком почти напротив вышеупомянутого дистального шипа на одной из голеней (на этой голени 
2 проксимальных верхних внутренних шипа также очень мелкие) и 6 вершинными шпорами, 
похожими на таковые C. orangensis sp. n.; все лапки с неукороченными боковыми лопастями 
(рис. 6, 17) и с парными тонкими коготками, но на задней лапке коготки почти вдвое длиннее, 
чем на передней и средней лапках. Вершина брюшка (рис. 6, 18–21) отличается от таковой 
C. orangensis sp. n. главным образом несколько более длинным и узким эпипроктом со средин-
ной бороздкой на верхней поверхности, а также половыми признаками: генитальная пластинка 
с сильно удлиненной и постепенно сужающейся к вершинной части срединной лопастью, при-
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чем эта вершинная часть весьма узкая, загнута кверху и обрублена на вершине (рис. 6, 18–20); 
9-й стернит брюшка в форме поперечной лопасти, которая слабо и округло выступает назад, 
слегка утолщена по краям и расположена между генитальной пластинкой и парапроктами 
(рис. 6, 19, 20).

С а м е ц  неизвестен.

Длина (в мм). Тело – 14; переднеспинка – 2.4; переднее бедро – 5.6; заднее бедро – 10; задняя 
голень – 7; задняя лапка – 4.

С р а в н е н и е. Новый вид по строению генитальной пластинки самки несколько на-
поминает С. capensis, но суженная задняя срединная часть этой пластинки заметно 
у́же и длиннее, окраска более однотонно светлая, а передняя голень с 2 (а не 3) пред-
вершинными шипами (не учитывая 2 пары вершинных шпор). От остальных видов 
рода C. namibicus sp. n. легко отличается сильно удлиненной суженной срединной ча-
стью генитальной пластинки самки, которая в вершинной порции очень узкая и 
загнута кверху, тогда как у других видов эта пластинка на вершине выемчатая, широ-
кообрубленная или заметно менее узкая и длинная.

Э т и м о л о г и я. Видовое название образовано от названия государства Намибия.

Подсем. GRYLLACRIDINAE – древесные лжекузнечики

Hyperbaeninae Cadena-Castañeda, 2019, syn. n.

Это подсемейство, иногда трактуемое как самостоятельное семейство (Cigliano 
et al., 2020), недавно было подразделено на 2 подсемейства (номинативное и Hyper-
baeninae Cadena-Castañeda, 2019) и несколько триб (Cadena-Castañeda, 2019). Однако 
такой дробительский подход находится в резком противоречии с классификацией 
остальных групп длинноусых прямокрылых, поскольку морфологически подсем. 
Gryllacridinae s. l. весьма близко к другим подсемействам Stenopelmatidae и довольно 
однообразно (т. е. строение его тела менее разнообразно, чем у таких крупных подсе-
мейств Ensifera, как Podoscirtinae, Phaneropterinae и Сonocephalinae, и примерно соот-
ветствует по разнообразию Gryllinae, Trigonidiinae и Pleminiinae). Таким образом, даже 
целесообразность деления Gryllacridinae на трибы сомнительна, но эта проблема тре-
бует отдельного исследования. Подобного мнения, очевидно, придерживается и 
дру гой исследователь, также опубликовавший недавно крупную работу по таксономии 
этого подсемейства (Ingrisch, 2018), в которой Gryllacridinae не подразделены на 
какие-либо надродовые таксоны. Таким образом, Hyperbaeninae syn. n. здесь синони-
мизируются с Gryllacridinae.

Cем. ANOSTOSTOMATIDAE – лжесверчки

В настоящей работе это семейство понимается как родственное сем. Stenopelmatidae 
и условно разбито лишь на 2 подсемейства: Anostostomatinae Saussure, 1859 и Lezininae 
Karny, 1932. Ранее это семейство подразделялось на большее число подсемейств (Го-
рохов, 1988а, 1995а; Gorochov, 2001a), но, как и в случае с сем. Stenopelmatidae, ранг 
многих из них кажется ныне несколько завышенным, поскольку морфологическое раз-
нообразие внутри этих таксонов и морфологические отличия между ними в целом не 
превышают таковые для триб из семейств Tettigoniidae и Gryllidae. Условность де-
ления Anostostomatidae на 2 подсемейства обусловлена в основном лишь тем, что со-
гласно молекулярным данным филогенетическое положение Lezininae противоречиво: 
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одни авторы помещают эту группу в стороне от прочих Anostostomatidae (Jost, Shaw, 
2006), видимо, считая ее более близкой к Stenopelmatidae; другие – сближают Lezininae 
с некоторыми группами Anostostomatinae (Vandergast et al., 2017). Однако следует от-
метить, что морфологически Lezininae ничем особенно не выделяются среди прочих 
групп этого семейства и вполне могут считаться лишь одной из триб Anostostomatinae 
(различия между этими двумя условными подсемействами даны в разделе о Lezininae 
ниже).

Подсем. ANOSTOSTOMATINAE – настоящие лжесверчки

Здесь это подсемейство предварительно разделено на 9 триб: Anostostomatini 
Saussure, 1859; Cratomelini Brunner-Wattenwyl, 1888, stat. n.; Deinacridini Karny, 1932, 
stat. n.; Glaphyrosomatini Rentz et Weissman, 1973; Anabropsini Rentz et Weissman, 1973; 
Cooloolini Rentz, 1980, stat. n.; Lutosini Gorochov, 1988; Brachyporini Gorochov, 2001; 
Leiomelini Gorochov, 2001, stat. n. Однако многие роды этого подсемейства недоста-
точно изучены и принадлежность их к какой-либо трибе неясна. Кроме того, специа-
лизированная роющая триба Cooloolini часто понимается даже как самостоятельное 
семейство (Cigliano et al., 2020), хотя морфологические отличия этой трибы от других 
триб не больше, чем различия между родами Maxentius и Oryctopus из разных триб 
подсем. Stenopelmatinae, а по молекулярным данным она ближе к Anostostomatini и 
Deinacridini, чем к Glaphyrosomatini (Song et al., 2015; Vandergast et al., 2017). Ниже 
дана упрощенная таблица для определения триб Anostostomatinae.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ТРИБ ПОДСЕМ. ANOSTOSTOMATINAE

1. Задние бедра с хорошо развитым перистым рельефом на наружной стороне 
(рис. 8, 5, 7; 10, 4–6; 11, 1, 3, 5; 15, 1–3)  .................................................................  2.

– Задние бедра без такого рельефа или только с его следами (рис. 15, 5)  ...................  6.

2. Предпоследний тергит самца с 1 парой небольших (но заметных) или очень ма-
леньких (слабозаметных) задних лопастинок, разделенных довольно широким 
промежутком; последний тергит самца не разделен на 2 половины мембраноз-
ным участком и несет 1 пару маленьких крючков, также отделенных один от 
другого довольно широким промежутком (рис. 12, 2, 3, 6, 14, 19, 28)  ...................
 ................................................................................................................. Anabropsini.

– Предпоследний тергит самца разнообразный; последний тергит самца разделен на 
2 половины мембранозным участком и несет 1 пару крючков довольно разной 
величины и расположения  ......................................................................................  3.

3. Предпоследний тергит самца без крупных специализаций; медиальные части по-
следнего тергита самца с мелкими сближенными крючками и не отделены каки-
ми-либо полусклеротизованными участками от его латеральных частей; задние 
крылья не превращены в стридуляционный орган  ...............................................  4.

– Предпоследний тергит самца разнообразный; последний тергит самца c крупными 
крючками, а задние крылья у обоих полов превращены в стридуляционный 
орган, либо медиальные части этого тергита (несущие крючки) отделены очень 
узкими полусклеротизованными участками от его латеральных частей  ...........  5.
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4. Тело в профиль более или менее дуговидное (переднеспинка в профиль с отчетливо 
выпуклым верхним краем, а остальные тергиты груди с высокими боковыми ча-
стями, расположенными примерно как в сем. Rhaphidophoridae); мандибулы без 
половых специализаций – одинаковые у самца и самки; крылья отсутствуют; 
тимпанумы и феморо-абдоминальный стридуляционный аппарат обычно разви-
ты  ................................................................................................................... Lutosini.

– Тело в профиль не дуговидное (переднеспинка в профиль с почти прямым верхним 
краем, а остальные тергиты груди с низкими боковыми частями по крайней мере 
у бескрылых форм и расположены таким образом, что их верхние края в про-
филь образуют прямую или слегка вогнутую линию); мандибулы самца обычно 
с половой специализацией (удлиненные и дуговидно изогнутые или с дополни-
тельными выростами) – не похожие на таковые самки; крылья, тимпанумы и 
феморо-абдоминальный стридуляционный аппарат развиты или отсутствуют  ....  
 ..........................................................................................................  Anostostomatini.

5. Предпоследний тергит самца разнообразный; задние крылья у обоих полов превра-
щены в стридуляционный орган; медиальные части последнего тергита самца 
никак не обособлены от его латеральных частей и с крупными крючками  ...........
 .................................................................................................................  Cratomelini.

– Предпоследний тергит самца с 1 парой задних лопастинок или короткой непарной 
задней лопастью; крылья отсутствуют; медиальные части последнего тергита 
самца с небольшими или мелкими крючками и отделены очень узкими полу-
склеротизованными участками от его латеральных частей  ............  Brachyporini.

6. Ноги типичного для подсемейства строения (не преобразованы в мощные копа-
тельные органы), т. е. с более или менее тонкими голенями, снабженными сла-
быми (тонкими или маленькими) вершинными шпорами, и с нормальным 
вооружением задних голеней (их верхние шипы развиты как на внутренней, так 
и на наружной сторонах); крылья отсутствуют; тимпанумы и феморо-абдоми-
нальный стридуляционный аппарат обычно развиты  ..........................................  7.

– Ноги в той или иной степени специализированы: преобразованы в мощные копа-
тельные органы с утолщенными голенями, снабженными лишь крепкими вер-
шинными шпорами, или тонкие, со слабыми шпорами и с мелкими шипиками 
на месте верхних шипов лишь на внутренней стороне задней голени; крылья 
развиты хотя бы у самца; тимпанумы и феморо-абдоминальный стридуляцион-
ный аппарат отсутствуют  ........................................................................................  8.

7. Задние бедра прыгательные – заметно утолщенные в проксимальной половине; 
предпоследний тергит самца с 1 парой коротких задних лопастей либо с 1 такой 
лопастью, часто снабженной выемкой посередине; крючки последнего тергита 
самца разнообразные по величине  ............................................  Glaphyrosomatini.

– Задние бедра практически не прыгательные – слабо утолщенные в проксимальной 
половине; предпоследний тергит самца без каких-либо задних лопастей либо с 
маленькой и очень короткой непарной задней лопастинкой; крючки последнего 
тергита самца маленькие ...................................................................... Deinacridini.
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8. Ноги преобразованы в мощные копательные органы (см. антитезу 6); задняя голень 
без верхних шипов (только с вершинными шпорами); самец со значительно уко-
роченными крыльями, самка бескрылая  ...............................................  Cooloolini.

– Ноги тонкие, со слабыми шпорами; задняя голень с мелкими шипиками на месте 
верхних шипов лишь на внутренней стороне (но вершинные шпоры присутству-
ют); крылья развиты, неукороченные  .................................................... Leiomelini.

Род ANABROPSIS Rehn, 1901

Этот род, относящийся к трибе Anabropsini, отличается от Melanabropsis Wang 
et Liu, 2020 (другого рода, возможно, принадлежащего к данной трибе) следующими 
признаками: стерниты передне- и среднегруди с парными шиповидными выростами; 
стернит заднегруди крупнее стернита среднегруди и с 1 парой крупных выступов или 
выростов (рис. 9, 1, 2, 6, 8, 10, 12, 13, 15, 17, 21, 22, 24, 25, 27, 30, 31); предпоследний 
тергит самца с 1 парой широко расставленных задних лопастинок в верхней части; 
генитальная пластинка самца со сравнительно маленькими грифельками, которые не 
сближены один с другим (рис. 9, 3–5, 7, 9, 11, 16, 18–20, 23, 26, 28, 29, 32–36). От 
Exogryllacris Willemse, 1963 (еще одного возможного рода этой трибы из Австралии) 
длиннокрылые виды рода Anabropsis отличаются почти не расширенными в дис-
тальной половине надкрыльями, но другие различия между этими родами неясны.

Ранее род Anabropsis был разбит на 5 родов (Горохов, 1988а; Griffi  ni, 1913; Shi, Bian, 
2016): Anabropsis; Paterdecolyus Griffi  ni, 1913; Pteranabropsis Gorochov, 1988; 
Apteranabropsis Gorochov, 1988; Brevipenna Shi et Bian, 2016. Первый из них объединял 
американские виды, а остальные – азиатские, что вполне логично, поскольку, если не 
учитывать связанные с редукцией крыльев признаки, азиатские виды несколько более 
разнообразны по морфологии, чем американские. Более того, короткокрылые и бес-
крылые американские виды, вероятно, произошли от общего длиннокрылого предка, 
который смог достичь Америки уже после того, как началась диверсификация этой 
группы в Старом Свете.

Род Anabropsis, скорее всего, относительно молодой, так как морфологические раз-
личия между всеми его видами по копулятивным признакам незначительны, да и по 
другим особенностям внешнего строения внутриродовая дифференциация была свя-
зана главным образом с различными редукциями крыльев и тимпанумов, с частичной 
или полной редукцией плечевых выемок переднеспинки у нелетающих форм и с изме-
нениями в размерах и окраске тела. Остальные различия также невелики, и наиболее 
важные из них, как мне теперь кажется, характеризуют лишь подроды. Эти различия 
даны ниже в определительной таблице подродов рода Anabropsis, и следует отметить, 
что в этой таблице бывший род Apteranabropsis, недавно снова объединенный с 
Paterdecolyus (Wang, Liu, 2020), рассматривается как подрод, 1 родовое название сво-
дится в синонимы и еще 1 подрод описывается как новый для науки.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ПОДРОДОВ РОДА ANABROPSIS

1. Стернит заднегруди с 1 парой длинных пальцевидных выступов (рис. 9, 1, 2, 6, 
8, 10); генитальная пластинка самца с почти прямым задним краем между гри-
фельками, либо этот край слабо вогнут или с неглубокой срединной выемкой 
(рис. 9, 3–5, 7, 9, 11)  .................................................................................................  2.
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Рис. 9. Anabropsis spp, стернит заднегруди снизу (1, 2, 6, 8, 10, 12, 13, 15, 17, 21, 22, 24, 25, 27, 
30, 31), генитальная пластинка самца (3, 7, 9, 11, 14, 16, 20, 23, 26, 28, 29, 32, 35) 

и ее задняя часть (4, 5, 18, 19, 33, 34, 36) снизу.
1–5 – A. (Pteranabropsis) carli Griff .; 6, 7 – A. (P.) intermedia sp. n.; 8, 9 – A. (P.) falcata pallescens subsp. n.; 

10, 11 – A. (Paterdecolyus) panteli (Griff .); 12 – A. (Anabropsis) longipenna Gor. et Cad.-Cast.; 
13, 14 – A. (A.) mexicana Sauss.; 15, 16 – A. (Carnabropsis) pusilla (Ingr.); 17–20 – A. (C.) carnarius (Gor.); 
21 – A. (Apteranabropsis) cervicornis Karny; 22, 23 – A. (A.) tonkinensis Rehn; 24 – A. (A.) miser B.-Bien.; 

25, 26 – A. (A.) ailaoshanica sp. n.; 27, 28 – A. (A.) tarasovi sp. n.; 29 – A. (A.) abramovi sp. n.; 
30 – A. (A.) costulata (Gor.); 31–34 – A. (A.) minuta (Gor.); 35, 36 – A. (A.) sinica B.-Bien. 1, 3, 10, 13, 17, 

20–24, 30, 31 – по: Горохов, 1998; Gorochov, 2001b, с изменениями.
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– Стернит заднегруди с 1 парой коротких или умеренно удлиненных угловидных вы-
ступов сзади (рис. 9, 12, 13, 15, 17, 21, 22, 24, 25, 27, 30, 31); генитальная пла-
стинка – как в предыдущей тезе либо с более или менее глубокой срединной 
выемкой между грифельками (рис. 9, 14, 16, 18–20, 23, 26, 28, 29, 32–36)  ........  3.

2. Тело от средних до крупных размеров (длина переднеспинки 6.8–11 мм); передняя 
голень с 2 хорошо развитыми тимпанумами; крылья длинные или умеренно 
укоро ченные (обычно не короче или незначительно короче переднеспинки; 
рис. 8, 5, 7)  ........................... подрод Pteranabropsis stat. n. (= Brevipenna syn. n.).

[Cостав: типовой вид Pteranabropsis – Anabropsis carli Griffi  ni, 1911; типовой вид 
Brevipenna – B. falcata Shi et Bian, 2016; Pteranabropsis angusta Ingrisch, 2019; P. bavi 
Ingrisch, 2019; P. copia Ingrisch, 2019; P. cuspis Ingrisch, 2019; A. (P.) intermedia sp. n.] 

– Тело от мелких до средних размеров (длина переднеспинки 5.3–7.5 мм); передняя 
голень лишь с внутренним тимпанумом; крылья сильно укороченные (намного 
короче переднеспинки) или отсутствуют  ................  подрод Paterdecolyus stat. n.

[Cостав: типовой вид – Paterdecolyus panteli Griffi  ni, 1913; Anabropsis griffi  ni Karny, 
1930, синонимизированный с типовым видом (Johns, 1997); P. magnimaculatus Bian 
et Shi, 2019; возможно, P. dubius Würmli, 1973.]

3. Стернит заднегруди с короткими (почти угловидными) задними выступами 
(рис. 9, 12, 13, 21, 22, 24, 25, 27, 30, 31); генитальная пластинка самца с прямым 
задним краем между грифельками (рис. 9, 26, 28, 34), либо этот край слегка во-
гнут (рис. 9, 23, 36) или со срединной выемкой, но в последнем случае эта выем-
ка от малозаметной (очень маленькой и округленной или угловидной; рис. 9, 32, 
33, 35) до умеренно глубокой и довольно широкой (рис. 9, 14, 29)  ....................  4.

– Стернит заднегруди со слабо или умеренно удлиненными задними выступами 
(рис. 9, 15, 17); генитальная пластинка самца с умеренно глубокой (но узкой) 
или глубокой задней срединной выемкой (рис. 9, 16, 18–20)  ..................................
 ................................................................ подрод Carnabropsis Gorochov, subgen. n.

[Состав: типовой вид – Pteranabropsis carnarius Gorochov, 1998; P. tenchongensis 
Wang, Liu et Li, 2015; P. infuscatus Wang, Liu et Li, 2015; P. karnyi Wang, Liu et Li, 2015; 
P. parallelus Wang, Liu et Li, 2015; P. crenatis Song, Bian et Shi, 2016; P. incisa Song, Bian 
et Shi, 2016; P. guadun Ingrisch, 2019; P. pusilla Ingrisch, 2019. Этимология: название 
подрода – существительное женского рода, образованное как сочетание частей родо-
вого и видового названий типового вида.]

4. Передняя голень с 2 хорошо развитыми тимпанумами, но иногда лишь с 1 таким 
тимпанумом (внутренним), а наружный тимпанум недостаточно отчетливый, 
значительно уменьшенный или отсутствует; крылья сильно укорочены (значи-
тельно короче переднеспинки), рудиментарны (рис. 12, 1, 13) или практически 
отсутствуют (рис. 12, 29); генитальная пластинка заметно удлиненная и значи-
тельно суженная в дистальной части (рис. 9, 23, 26, 28, 32, 35), но у одного вида 
слабо удлиненная и слабо суженная в дистальной части, причем с довольно 
широкой и неглубокой вершинной выемкой и срединным бугорком на ее дне 
(рис. 9, 29)  ............................................................... подрод Apteranabropsis stat. n.
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[Состав: типовой вид – Anabropsis miser Bey-Bienko, 1968; A. tonkinensis Rehn, 1906; 
A. cervicornis Karny, 1930; A. sinica Bey-Bienko, 1962; Apteranabropsis costulata 
Gorochov, 2001; A. minuta Gorochov, 2001; A. paracostulata Gorochov, 2010; A. guang-
xiensis Bian et Shi, 2015; 4 новые вида, описываемые ниже.]

– Передняя голень с 2 хорошо развитыми тимпанумами; крылья разнообразны (от 
длинных – полностью развитых – до рудиментарных), но иногда, возможно от-
сутствуют; генитальная пластинка самца короткая или слабо удлиненная, со сла-
бо суженной дистальной частью (вершинная выемка этой пластинки, если 
развита, то округлая либо более или менее угловидная; рис. 9, 14)  .......................
 .....................................................................................................  подрод Anabropsis.

[Состав: типовой вид – Schoenobates mexicanus Saussure, 1859; все другие американ-
ские виды рода. Отличия Anabropsis s. str. от Apteranabropsis недостаточно отчетливы, 
но сходство между этими подродами, вероятно, обусловлено лишь симплезиомор-
фиями – американские виды, скорее всего, дивергировали независимо от азиатских, 
что может быть подтверждено или опровергнуто молекулярными исследованиями.]

Подродовая принадлежность некоторых других видов неясна. Anabropsis tibetensis 
(Wang, Liu et Li, 2015), comb. n., cудя по фотографии (Wang et al., 2015: fi g. E, 
Pteranabropsis), внешне очень похож на виды подрода Carnabropsis subgen. n., но 
генитальная пластинка его самца – как у других подродов рода Anabropsis; кроме 
того, в подписи к этой фотографии написано «Male», но изображена самка (т. е. экзем-
пляры могли быть перепутаны). Для A. femorata (Pictet et Saussure, 1893) и A. frater 
(Brunner-Wattenwyl, 1888), описанных из «Les Indes orientalis» (Pictet, Saussure, 
1893: Ono sandrus) и «Hinterindien» (Brunner-Wattenwyl, 1888: Schoenobates) соответ-
ственно, известны только такие признаки, которые позволяют включить их лишь 
в Anabropsis s. l. Единственный вид из Африки (A. rehni Griffi  ni, 1909) также не может 
быть отнесен к какому-либо из подродов без дополнительного изучения. Голотип 
A. chopardi Karny, 1932 (см. Desutter-Grandcolas, 2020b), происходящий якобы из 
Мадагаскара, чрезвычайно похож на А. tonkinensis из Вьетнама, т. е. самостоятель-
ность и типовая местность A. chopardi проблематичны.

Anabropsis (Pteranabropsis) intermedia Gorochov, sp. n. (рис. 8, 4, 5; 9, 6, 7; 10, 1; 
12, 2; 13, 3).

М а т е р и а л. Вьетнам, провинция «Lao Cai», гора «Phan Si Pan», лес в окрестностях пос. «Sa 
Pa», ~1400 м, V.2003 (Н. Орлов, С. Рябов), 1 ♂ – голотип [ЗИН].

С а м е ц (голотип). Тело небольшое для рода. Окраска темно-серо-коричневая со следующим 
рисунком (рис. 8, 4, 5): голова с почти черными глазами, светло-коричневыми боковыми глазка́-
ми, 1 парой розовых узких вертикальных полосок вдоль боковых килей рострального бугорка, с 
желтоватыми пятном под этим бугорком и точками на остальной части эпикраниума и клипеусе 
(на клипеусе эти точки редкие, а на эпикраниуме – многочисленные), со светло-коричневыми в 
целом максиллярными пальпами (их вершинный членик почти желтоватый, а предвершинный – 
серо-коричневый) и с мелкими и редкими желтоватыми и светло-коричневыми пятнышками на 
усиках (но не на скапусах); переднеспинка коричневая с рыжеватым оттенком и умеренно мно-
гочисленными желтоватыми точками; надкрылья серо-коричневые с полупрозрачными косталь-
ными полями и редкими беловатыми пятнышками на остальных частях (рис. 10, 1); ноги похожи 
по окраске на переднеспинку, но тимпанальные мембраны темно-коричневые, а дистальная по-
ловина заднего бедра более однотонная и с желтоватым верхним пятном на вершинном участке; 
брюшко темно-коричневое с многочисленными светло-коричневыми и желтоватыми пятнышка-
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ми, но 2 последних тергита брюшка, церки, эпипрокт, парапрокты и генитальная пластинка 
одно тонные, а задние лопастинки предпоследнего тергита черноватые. Строение тела очень по-
хоже на таковое A. (P.) carli, но с некоторыми отличиями: переднеспинка с очень слабо выражен-
ными плечевыми выемками (рис. 8, 5); стернит переднегруди с заостренными шипами, которые 
существенно короче, чем шипы стернита среднегруди, а последние шипы лишь незначительно 
короче выростов стернита заднегруди (рис. 9, 6) и так же закруглены на вершине (у A. carli все 
шипы и выросты стернитов груди не заостренные, а разница в длине между шипами стернита 
среднегруди и шипами и выростами других грудных стернитов примерно одинаковая); крылья 
укорочены и достигают лишь 8-го тергита брюшка (рис. 8, 5), причем костальное поле надкры-
лья почти вдвое у́же, чем у этого вида, а поперечные жилки в остальной части надкрылья более 
регулярные и более частые (рис. 10, 1); передние бедра с 3 или 4 нижними внутренними неотчле-
ненным шипиками, а средние – с 1 нижним наружным шипиком, сходным по строению с преды-

Рис. 10. Anabropsis spp., правое надкрылье (1, 2; стрелки указывают на интермедиальное и 
интеркубитальное поля); яйцеклад сбоку (3); тело самки (4) и самца (5, 6) сверху.

1 – A. (Pteranabropsis) intermedia sp. n.; 2, 3 – A. (P.) falcata pallescens subsp. n.; 4 – A. (Apteranabropsis) 
maculata sp. n.; 5 – A. (A.) minuta (Gor.); 6 – A. (A.) ailaoshanica sp. n.
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дущими, или без него; задние бедра с 4 или 5 наружными и 3–6 внутренними нижними 
неотчлененными шипиками; передняя голень с 2 хорошо развитыми тимпанумами практически 
одинакового размера (у A. carli тимпанумы обычно тоже одинакового размера, но иногда наруж-
ный чуть меньше внутреннего); задняя голень с 10 наружными и 10 внутренними верхними не-
отчлененными шипами, а также с 2 неотчлененными нижними шипиками; лопастинки 
предпоследнего и крючки последнего тергитов очень похожи на таковые A. carli, но слегка коро-
че (рис. 12, 2); эпипрокт также незначительно короче (в форме почти равностороннего треуголь-
ника); парапроктальные выросты незначительно толще и с немного более загнутыми вверх 
вершинными частями (основания этих частей с менее выпуклыми нижнезадними расширения-
ми; см. рис. 13, 1, 2 и 13, 3); генитальная пластинка со слегка суженной вершинной (но не пред-
вершинной) порцией, а расстояние между грифельками примерно равно длине грифелька 
(у A. carli это расстояние приблизительно равно длине грифелька или немного меньше; 
рис. 9, 3–5 и 9, 7); гениталии практически неотличимы от таковых A. (P.) carli (рис. 1, 5).

С а м к а неизвестна.

Длина (в мм). Тело – 28; переднеспинка – 8.1; надкрылье – 15.5; переднее бедро – 11.5; заднее 
бедро – 26.5; задняя голень – 25; задняя лапка – 7.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее похож на A. (P.) falcata из Юньнани, но отлича-
ется от него чуть более развитыми плечевыми выемками переднеспинки, немного 
более узкими выростами стернита заднегруди, заметно более длинными крыльями 
(у A. falcata они незначительно короче переднеспинки) и суженной вершинной пор-
цией генитальной пластинки самца (у нового вида расстояние между основаниями 
грифельков примерно равно длине грифелька, но у A. falcata вершинная порция гени-
тальной пластинки не сужена, и длина грифелька отчетливо меньше расстояния между 
основаниями грифельков). От остальных представителей подрода новый вид отлича-
ется главным образом более мелкими размерами, слаборазвитой плечевой выемкой и 
значительно более короткими крыльями, а также некоторыми другими перечислен-
ными в описании признаками, отличающими новый вид от A. (P.) carli.

Э т и м о л о г и я. Видовое название «intermedia» («промежуточная» на латыни) дано 
в связи с промежуточной длиной крыльев между короткокрылым A. (P.) falcatа и 
остальными известными представителями подрода с более или менее нормально раз-
витыми крыльями.

Anabropsis (Pteranabropsis) falcata (Shi et Bian, 2016), comb. n. (рис. 13, 36).

М а т е р и а л. Китай, провинция Юньнань: хребет «Wuliangshan», 24º45ʹ02ʹʹ с. ш., 
100º30ʹ24ʹʹ в. д., 2270 м, 12.VI. 2011 (И. Белоусов, И. Кабак, А. Королев), 1 ♂, 6 ♀ [ЗИН]; 
к востоко-северо-востоку от г. «Lincang», 23º54ʹ58ʹʹ с. ш., 100º18ʹ33ʹʹ в. д., 2190 м, 25.VI.2011 
(И. Белоусов, И. Кабак, А. Королев), 1 ♂, 4 ♀ [ЗИН]; к юго-юго-востоку от г. «Shuangjiang», 
23º23ʹ19ʹʹ с. ш., 99º55ʹ28ʹʹ в. д., 2255 м, 21.VI.2011 (И. Белоусов, И. Кабак, А. Королев), 6 ♀ [ЗИН]; 
к юго-западу от г. «Dali», 20.V.2019 (И. Белоусов, И. Кабак, Г. Давидьян), 2 ♀ [ЗИН].

Эти экземпляры вполне соответствуют первоописанию этого вида, который был 
описан в составе монотипического рода Brevipenna (Shi, Bian, 2016). 

Anabropsis (Pteranabropsis) falcata pallescens Gorochov, subsp. n. (рис. 8, 6, 7; 9, 8, 
9; 10, 2, 3; 12, 3–5; 13, 4–7).

М а т е р и а л. Китай, провинция Юньнань, хребет «Ailaoshan» к западу от г. «Shuitangzhen», 
24º07ʹ18ʹʹ с. ш., 101º27ʹ44ʹʹ в. д., 1965–2300 м, 1.VI.2011 (И. Белоусов, И. Кабак, А. Королев), 
2 ♂ – голотип и паратип, 1 ♀ – паратип [ЗИН]; тот же хребет, но к северо-западу от 
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г. «Shuitangzhen», 24º09ʹ51ʹʹ с. ш., 101º25ʹ29ʹʹ в. д., 2005 м, 7.VI.2011 (И. Белоусов, И. Кабак, 
А. Королев), 1 ♀ – паратип [ЗИН].

С а м е ц (голотип). Тело немного меньше, чем у A. (P.) intermedia sp. n. Окраска светлее, чем у 
этого вида (рис. 8, 6, 7): голова серо-коричневая с серовато-желтоватыми передней поверхно-
стью рострального бугорка, участком над этим бугорком (эти светлые части практически не со-
прикасаются одна с другой) и нижней частью эпикраниума (ниже глаз и усиковых впадин, но 
с вертикальной срединной серо-коричневой полосой), желтоватыми точками на серо-коричне-
вых участках, беловатыми глазка́ми, светло-коричневыми глазами, ротовыми частями (но вер-
шины мандибул затемненные), скапусом и педицелом (скапус и педицел, а также жгутик усиков 
с мелкими желтоватыми отметинами, более многочисленными в проксимальной части усиков и 
более редкими – в средней и дистальной частях); переднеспинка светло-коричневая с серо- 
коричневой средней частью диска, а также с многочисленными светло-коричневыми точками на 
этой более темной части; надкрылья по окраске – как у A. (P.) intermedia sp. n., но беловатые 
пятнышки немного более редкие (менее заметные; рис. 10, 2); ноги также светло-коричневые 
с малозаметными желтоватыми пятнышками, а заднее бедро с коричневыми продольной средин-
ной линией на наружной поверхности и боковыми участками в вершинной порции; грудь и 
брюшко более или менее светло-коричневые, но стерниты груди почти желтоватые, а яйцеклад 
коричневый со светло-коричневым основанием. Строение тела отличается от такового A. (P.) in-
termedia sp. n. следующими признаками: шипы и выросты всех стернитов груди – примерно как 
у А. (P.) carli (но выросты стернита заднегруди немного более сближены один с другим, чем у 
A. intermedia sp. n. и некоторых самцов A. carli; ср. рис. 9, 2, 6 и 9, 8); надкрылья более короткие 
и узкие, достигают лишь 4-го тергита брюшка (рис. 8, 7), с интеркубитальным полем почти 
вдвое более узким, чем интеррадиальное поле (у A. intermedia sp. n. эти поля примерно равны по 
максимальной ширине; рис. 10, 1 и 10, 2); передние бедра с 2 или 3 нижними внутренними ши-
пиками; средние бедра без шипов и шипиков; задние бедра с 4 наружными и 6 или 7 внутрен-
ними нижними неотчлененными шипами; задние голени с 3–5 нижними шипиками, 9 или 
10 верх ними внутренними и 10 верхними наружными шипами; предпоследний тергит с хорошо 
развитыми, но немного менее широкими лопастинками (рис. 12, 3), крючки последнего тергита 
незначительно мельче, чем у A. (P.) intermedia sp. n., но очень похожи по форме (рис. 12, 4, 5); 
эпипрокт и парапроктальные выросты – как на рис. 12, 3 и 13, 4; генитальная пластинка почти 
неотличима от таковой номинативного подвида (рис. 9, 9); гениталии отличаются от таковых 
A. (P.) carli менее глубокой задней срединной выемкой дорсальной складки и немного более ко-
роткими лопастями вентральной складки, которые отделены одна от другой более глубокой вы-
емкой (ср. рис. 1, 5 и 13, 5, 6).

В а р и а ц и и. Второй самец со слегка более темной (серо-коричневой) нижней ча-
стью эпикраниума, с надкрыльями достигающими лишь середины 4-го тергита 
брюшка, и с незначительно отличающимся числом шипиков и шипов на ногах.

С а м к а. Тело похоже на таковое самцов; окраска – как у самца-паратипа, причем у одной из 
самок переднеспинка более светлая (желтоватая) и с 1 парой очень крупных и отчетливых почти 
темно-коричневых пятен (эти пятна снабжены желтоватыми точками и отделены одно от другого 
узкой срединной полоской); у другой самки передние бедра без шипиков. Вершина брюшка ти-
пичная для самок этого рода (тергиты и парапрокты не специализированы – без лопастинок, 
крючков и выростов; эпипрокт – примерно как у самца A. intermedia sp. n.), но генитальная пла-
стинка узкая и длинная, с шиповидной дистальной частью, которая лишь незначительно короче 
остальной части (рис. 13, 7), а яйцеклад длинный, тонкий, слабодуговидный и с узкозакруглен-
ной вершиной (рис. 10, 3).

Длина (в мм). Тело: ♂ – 21.8–24, ♀ – 24.5–27.5; переднеспинка: ♂ – 5.5–6, ♀ – 6.2–6.8; над-
крылье: ♂ – 10–11, ♀ – 9–11; переднее бедро: ♂ – 9–10, ♀ – 9–10.4; заднее бедро: ♂ – 20.5–23, 
♀ – 20.7–23.5; задняя голень: ♂ – 19–22.5, ♀ – 20.5–23; задняя лапка: ♂ – 8.3–9, ♀ – 8; яйцеклад – 
16–18.
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С р а в н е н и е. От A. (P.) f. falcata новый подвид отличается заметно более круп-
ными (длинными) крыльями (у нового подвида надкрылья отчетливо длиннее перед-
неспинки, а у A. f. falcata они примерно равны ей по длине) и более узкой и длинной 
генитальной пластинкой самки (ср. рис. 13, 7 и 13, 36). От A. (P.) intermedia sp. n. 
новый подвид отличается признаками, перечисленными в его описании, включая явно 
более светлую окраску нижней части тела; от других представителей подрода новый 
подвид отличается меньшими размерами тела, редукцией плечевых выемок передне-
спинки, значительно укороченными крыльями и менее расширенными у вершины па-
рапроктальными выростами самца.

Э т и м о л о г и я. Название нового подвида «pallescens» («светлеющая» на латыни) 
дано в связи со светловатой окраской нижней части тела.

Anabropsis (Pteranabropsis) carli Griffi  ni, 1911 (рис. 1, 5; 9, 1–5; 13, 1, 2).

В коллекции ЗИН хранится довольно представительный материал по этому виду – 
около 60 экз. обоих полов из разных точек китайской провинции Юньнань и 3 се-
верных вьетнамских провинций: «Vinh Phu», «Lao Cai» и «Cao Bang». Эти экземпляры 
несколько варьируют по величине, окраске, расстоянию между вершинами выростов 
стернитов заднегруди (рис. 9, 1, 2), форме вершинной части парапроктальных выро-
стов самца (рис. 13, 1, 2) и генитальной пластинки самца (рис. 9, 3–5), а также, но 
менее значительно, варьируют по форме генитальной пластинки самки и длине яй-
цеклада. Эти вариации иногда достигают различий, указанных С. Ингришем (Ingrisch, 
2019) для видов, описанных им из северной части Вьетнама: A. (P.) copia comb. n., 
A. (P.) angusta comb. n., A. (P.) bavi comb. n., A. (P.) cuspis comb. n. Однако по длине 
крыльев экземпляры в коллекции ЗИН довольно сходны – вершины крыльев у всех 
заметно заходят за вершины задних бедер, а у A. angusta, A. bavi и A. cuspis крылья 
достигают или немного не достигают вершин этих бедер. В связи с этим я допускаю, 
что последние виды могут быть синонимами или подвидами особого (близкого 
к A. carli) вида, а A. copia – лишь подвидом A. carli, но для решения этой проблемы 
необходимо изучение дополнительного материала.

В мае–июне в окрестностях с. «Tam Dao» (вьетнамская провинция «Vinh Phu») 
перво начально наблюдалось множество нимф старших возрастов двух видов 
A. (P.) carli и А. (C.) carnarius, сидящих на ветвях в подлеске. Затем эти нимфы начали 
линять на имаго, причем имаго A. carnarius продолжали сидеть на тех же местах, 
а имаго А. carli куда-то исчезали, хотя в садках линька обоих видов проходила одно-
временно. Возможно, имаго А. carli после линьки сразу улетали, что менее вероятно, 
или перемещались в более высокий ярус леса. Было бы интересно проверить эти 
данные для других видов подродов Pteranabropsis и Carnabropsis subgen. n.

Anabropsis (Carnabropsis) carnarius Gorochov, 1998 (рис. 9, 17–20; 13, 8).

Этот вид также хорошо представлен в коллекции ЗИН – около 50 экз. из следующих 
северных провинций Вьетнама: «Ba Vi», «Lao Cai», «Vinh Phu» и «Cao Bang». Самцы 
и самки из этих мест почти столь же вариабельны, как и A. (P.) carli (рис. 9, 18–20). 
Однако в последние годы было описано множество новых видов из Южного Китая и 
северного Вьетнама (Wang et al., 2015; Song et al., 2016; Ingrisch, 2019), явно близких к 
A. (C.) carnarius и с отличиями, которые укладываются в рамки изменчивости 
A. carnarius или лишь незначительно превышают ее: A. (C.) tenchongensis comb. n., 
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A. (C.) infuscatus comb. n., A. (C.) karnyi comb. n., A. (C.) parallelus comb. n., 
A. (C.) crenatis comb. n., A. (C.) incisa comb. n., A. (C.) guadun comb. n., A. (C.) pusilla 
comb. n. Для A. pusilla видовая самостоятельность относительно A. carnarius не вызы-
вает сомнений (см. ниже), но остальные виды нуждаются в проверке их вариабель-
ности и возможной синонимии с двумя последними видами.

Anabropsis (Carnabropsis) pusilla Ingrisch, 2019 (рис. 9, 15, 16; 13, 9).

М а т е р и а л. Вьетнам: провинция «Lao Cai», 6 км к З от пос. «Sa Pa», северный склон горы 
«Phan Si Pan», национальный парк «Hoang Lien», станция «Tram Ton», 22º21ʹ с. ш., 103º46ʹ в. д., 
1930–2000 м, V.2008 (А. Абрамов), 1 ♂ [ЗИН]. Провинция «Cao Bang», гора «Phia Oac», 1600 м, 
16.VII.2009 (М. Багатуров), 1 ♀ [ЗИН]; те же провинция и гора, но национальный парк «Phia 
Oac – Phia Den» на восточном склоне (40 км к западу от г. «Cao Bang»), 22º36ʹ27ʹʹ с. ш., 105º52ʹ00ʹʹ 
в. д., 1600–1800 м, 22.V–6.VI.2018 (Л. Анисюткин, А. Абрамов), 1 ♀ [ЗИН]; те же данные, но 
22º37ʹ41.8ʹʹ c. ш., 105º54ʹ41.5ʹʹ в. д., 900 м, 3–15.VI.2019 (Л. Анисюткин), 1 ♀ [ЗИН].

Этот вид отличается от A. (C.) carnarius более мелкими размерами (длина передне-
спинки у A. pusilla – 6.8–8.1 мм, а у A. carnarius – 9.5–12 мм), генитальной пластинкой 
самца с более крупной (глубокой и широкой) задней срединной выемкой и с выступа-
ющими назад (позади основания грифельков) округлыми медиальными выступами 
между этой выемкой и грифельками (ср. рис. 9, 16 и 9, 18–20), почти не изогнутыми 
вверх выростами парапроктов самца (рис. 13, 8 и 13, 9), а также более короткими кры-
льями у самки (у нее крылья незначительно заходят за вершины задних бедер или 
только достигают их, тогда как у самца этого вида и у обоих полов A. carnarius крылья 
значительно заходят за эти вершины).

Anabropsis (Apteranabropsis) ailaoshanica Gorochov, sp. n. (рис. 9, 25, 26; 10, 6; 
11, 1, 2; 12, 6–10; 13, 10–14).

М а т е р и а л. Китай, провинция Юньнань, хр. «Ailaoshan» к северу от г. «Shuitangzhen», 
24º09ʹ51ʹʹ с. ш., 101º25ʹ29ʹʹ в. д., 2005 м, 7.VI.2011 (И. Белоусов, И. Кабак, А. Королев), 2 ♂ – 
голотип и паратип, 1 ♀ – паратип [ЗИН].

С а м е ц (голотип). Тело сравнительно маленькое для подрода. Окраска умеренно пестрая 
(рис. 10, 6; 11, 1): эпикраниум серо-коричневый с желтоватыми глазами, глазка́ми и пятном меж-
ду усиковыми впадинами, с темно-коричневой верхней частью (включая остальные части боко-
вых поверхностей рострального бугорка) и с многочисленными светло-коричневыми точками 
(частично сливающимися одна с другой) на щеках и ниже глаз и усиковых впадин; усики свет-
ло-коричневые с несколькими коричневыми отметинами на скапусах и педицелах, а также с до-
вольно частыми умеренно затемненными и мелкими пятнышками на жгутиках; ротовые части 
также серо-коричневые, но с немного более светлой верхней частью клипеуса и немного более 
темной остальной его частью, со светло-коричневыми максиллами и лабиумом (включая их щу-
пики), а также с рыжевато-светло-коричневым лабрумом и темными вершинами мандибул; пе-
реднеспинка светло-коричневая с 1 парой крупных темно-коричневых пятен на боковых 
лопастях, заходящих на диск и почти соприкасающихся одно с другим вдоль срединной линии 
диска, а также с темной полоской вдоль заднего края диска, частично прерванной 6 мелкими 
желтоватыми пятнышками; остальные тергиты серо-коричневые с многочисленными светло- 
серо-коричневыми точками и с темной полоской вдоль каждого заднего края (эта полоска также 
прервана несколькими желтоватыми пятнышками, но 2 последних тергита почти однотонно 
серо-коричневые с 1 парой темных лопастинок 9-го тергита брюшка и 1 парой темных крючков 
10-го тергита брюшка); плейриты средне- и заднегруди темно-коричневые; ноги светло-коричне-
вые с коричневыми пятнышками на коксах, бедрах и голенях, сливающимися в более крупные 
пятна в верхней части передней коксы, дистальной половине среднего бедра и на вершине задне-
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го бедра (вершина шипа передней коксы светлая, а дистальная половины заднего бедра перед 
вершинным затемнением почти однотонно рыжеватая); стерниты груди светло-коричневые с 
легким затемнением в основании стернита заднегруди, а стерниты брюшка и генитальная пла-
стинка слегка затемнены, но с желтоватыми как точками на стернитах, так и боковыми частями 
задней половины генитальной пластинки (включая грифельки; рис. 9, 26); эпипрокт серо-корич-
невый; парапрокты коричневые с желтоватыми выростами; церки светло-коричневые. Строение 

Рис. 11. Anabropsus (Apteranabropsis) spp., тело самца (1, 5) и самки (3) сбоку; яйцеклад сбоку 
(2, 4, 6, 7).

1, 2 – A. ailaoshanica sp. n.; 3, 4 – A. maculata sp. n.; 5–7 – A. minuta (Gor.).
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тела типичное для подрода, но со следуюшими особенностями: бугорок рострума с узкой верти-
кальной вмятиной спереди; темя со слабозаметным срединным швом (рис. 10, 6); боковые глазки́ 
довольно крупные (рис. 11, 1); расстояние между усиковыми впадинами приблизительно в 
2.2 раза меньше ширины скапуса; переднеспинка почти одинаковая по длине и ширине, ее пе-
редний и задний края почти прямые, а боковые лопасти без каких-либо плечевых выемок 
(рис. 11, 1); средне- и заднеспинка с крохотными рудиментами крыльев в нимфальном положе-
нии (эти рудименты в покое полностью прикрыты задними частями впередилежащих тергитов и 
очень похожи на таковые A. cervicornis; рис. 12, 1); стернит заднегруди – как на рис. 9, 25; перед-
няя голень с хорошо развитым внутренним тимпанумом и с маленьким (почти втрое более мел-
ким) наружным; заднее бедро с 9 или 10 мелкими внутренними нижними шипиками; задняя 
голень с 9 парами немного более крупных нижних шипов; предпоследний тергит с 1 парой хоро-
шо заметных верхнебоковых лопастинок сзади; крючки последнего тергита хорошо развиты, но 
при рассматривании сверху с округло-обрубленными вершинами (рис. 12, 7, 8); эпипрокт почти 
удлиненно-овальный (рис. 12, 6); парапроктальные выросты более или менее прямые и направ-
лены вверх и назад от своих оснований (их форма – как на рис. 13, 10); генитальная пластинка 
удлиненная, несколько сужена в дистальной половине, с обрубленной вершиной и с грифелька-
ми, длина которых незначительно больше расстояния между их основаниями (рис. 9, 26); гени-
талии – как на рис. 13, 12, 13.

В а р и а ц и и. Второй самец с более светлой нижней частью клипеуса, несколькими 
темноватыми отметинами на лабруме, очень незначительными отличиями в числе ши-
пиков и шипов задних ног, незначительно иной формой парапроктальных выростов 
(рис. 13, 11), широкоокруглыми при рассматривании сверху вершинами крючков по-
следнего тергита и немного более короткой генитальной пластинкой.

С а м к а. Внешне очень похожа на самца (паратип), но крупные темные пятна на переднеспин-
ке немного мельче, 2 последних тергита почти темно-коричневые, церки с затемненными верши-
нами, наружный тимпанум передней голени значительно меньше на одной ноге и отсутствует на 
другой ноге, последние тергиты без лопастинок и крючков, эпипрокт лишь более маленький 
(рис. 12, 9), a парапрокты с очень короткими и угловидными задними выступами, чуть загнуты-
ми кверху (рис. 12, 10); генитальная пластинка и яйцеклад – как на рис. 11, 2 и 13, 14 (эта 
пластинка светло-коричневая, а яйцеклад – интенсивно коричневый).

Длина (в мм). Тело: ♂ – 21.5–23, ♀ – 23.5; переднеспинка: ♂ – 5.6–5.8, ♀ – 6; переднее 
бедро: ♂ – 8.8–9.3, ♀ – 9.1; заднее бедро: ♂ – 18–19.5, ♀ – 19.8; задняя голень: ♂ – 18–20, ♀ – 20; 
задняя лапка: ♂ – 8–8.5, ♀ – 7.9; яйцеклад – 11.

С р а в н е н и е. Новый вид похож на A. (Apteranabropsis) sinica по отсутствию за-
метных килевидных ребрышек на тергитах, по очень сильной редукции крыльев 
и по форме генитальной пластинки самца, но окраска его тела ясно более пятнистая 
(особенно на переднеспинке и задних бедрах), лопастинки 9-го тергита брюшка самца 
хорошо развиты (у A. sinica они почти незаметны – угадываются по характерным мор-
щинистостям, развитым на этом тергите около крючков 10-го тергита брюшка), пара-
проктальные выросты самца несколько иной формы (ср. рис. 13, 10, 11 и 13, 31, 32), 
а грифельки генитальной пластинки самца более длинные (у нового вида они длиннее, 
чем расстояние между их основаниями, а у A. sinica – короче). От A. (A.) paracostulata, 
A. (A.) costulata, A. (A.) cervicornis и A. (A.) tonkinensis новый вид отличается отсут-
ствием заметных килевидных ребрышек на тергитах; кроме того, от первого вида он 
отличен значительно более длинными грифельками генитальной пластинки самца, от 
остальных – меньшими размерами тела, и дополнительно от двух последних видов – 
не двулопастными вершинами парапроктальных выростов самца или рудиментар-
ными крыльями (у A. tonkinensis надкрылья очень сильно уменьшены, но все же 
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значительно крупнее и не рудиментарны, т. е. в обычном для крылатых имаго не-
перевернутом положении). От A. frater и A. femorata с неясной подродовой принад-
лежностью и от A. (A.) guangxiensis новый вид также отличается меньшими размерами 
тела, причем первый из них значительно крупнее нового вида (длина переднеспинки и 
заднего бедра у самца A. frater – соответственно 9 и 31 мм), а остальные – с иными 

Рис. 12. Anabropsis spp. Нижнебоковые части тергитов птероторакса с мелкими (1) или очень 
мелкими (13) рудиментами крыльев, либо только со следами этих рудиментов (29); вершина 
брюшка самца сверху и немного сзади (2, 3, 6, 14, 19, 28); крючок последнего тергита самца 
сбоку (4, 7, 15, 20, 22, 24, 26, 30, 32) и сверху (5, 8, 16, 21, 23, 25, 27, 31, 33); эпипрокт самки 

сверху (9, 11, 17, 34); парапрокт самки сбоку (10, 12, 18, 35).
1 – A. (Apteranabropsis) cervicornis Karny; 2 – A. (Pteranabropsis) intermedia sp. n.; 3–5 – A. (P.) falcata 

pallescens subsp. n.; 6–10 – A. (Apteranabropsis) ailaoshanica sp. n.; 11, 12 – A. (A.) maculata sp. n.; 
13–18 – A. (A.) tarasovi sp. n.; 19–21 – A. (A.) abramovi sp. n.; 22–29 – A. (A.) minuta (Gor.); 

30–35 – A. (A.) sinica B.-Bien. 1 – по: Горохов, 1998, с изменениями.
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Рис. 13. Anabropsis spp., парапроктальный вырост самца (1, 3, 4, 8–11, 15, 21, 23, 25, 27, 31, 32) 
и его вершинная часть (2, 16, 17, 22, 24, 26, 28) сбоку; гениталии самца сверху (5, 12, 18, 33) 

и снизу (6, 13, 19, 34); генитальная пластинка самки снизу (7, 14, 20, 29, 30, 35–38).

1, 2 – A. (Pteranabropsis) carli Griff .; 3 – A. (P.) intermedia sp. n.; 4–7 – A. (P.) falcata pallescens subsp. n.; 
8 – A. (Carnabropsis) carnarius (Gor.); 9 – A. (C.) pusilla (Ingr.); 10–14 – A. (Apteranabropsis) 

ailaoshanica sp. n.; 15–20 – A. (A.) tarasovi sp. n.; 21, 22 – A. (A.) abramovi sp. n.; 23–30 – A. (A.) minuta 
(Gor.); 31–35 – A. (A.) sinica B.-Bien.; 36 – A. (Pteranabropsis) falcata falcata (Shi et Bian); 

37 – A. (Apteranabropsis) maculata sp. n.; 38 – A. (A.) abramovi namlikensis subsp. n. 
31 – по: Gorochov, 2010.
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пропорциями частей тела (отношения длины заднего бедра к длине переднеспинки 
и яйцеклада у нового вида – 3.2–3.4 и 1.8, а у A. femorata – соответственно 2.6 и 1.4) 
или с другой формой вершин парапроктальных выростов самца (в отличие от нового 
вида у A. guangxiensis эти выросты слегка двулопастные). Anabropsis (A.) minuta и 
A. (A.) miser, наоборот, мельче нового вида и лишены даже рудиментов крыльев 
(рис. 12, 29).

Э т и м о л о г и я. Название нового вида образовано от названия хребта «Ailaoshan».

Anabropsis (Apteranabropsis) maculata Goroсhov, sp. n. (рис. 10, 4; 11, 3, 4; 12, 11, 
12; 13, 37).

М а т е р и а л. Вьетнам: провинция «Lao Cai», 6 км к З от пос. «Sa Pa», северный склон горы 
«Phan Si Pan», национальный парк «Hoang Lien», станция «Tram Ton», 22º21ʹ с. ш., 103º46ʹ в. д., 
1930–2000 м, V.2008 (А. Абрамов), 1 ♀ – голотип [ЗИН].

С а м к а (голотип). Внешним обликом напоминает A. (A.) ailaoshanica sp. n., но тело немного 
крупнее, а окраска светлее и более пятнистая (рис. 10, 4; 11, 3): эпикраниум желтоватый с мно-
гочисленными светло-коричневыми точками и пятнышками, а также со светло-коричневой верх-
ней частью, снабженной немного менее многочисленными желтоватыми точками, и с почти 
беловатыми глазами и глазка́ми; усики также желтоватые, но со светло-коричневыми прокси-
мальными члениками жгутиков, несущими редкие и мелкие желтоватые колечки, и с нескольки-
ми светло-коричневыми пятнышками на скапусах и педицелах; ротовые части в основном 
однотонно желтоватые, но со светло-коричневыми точками на клипеусе, светло-коричневой 
дистальной частью лабрума и затемненными вершинами мандибул; переднеспинка интенсивно 
коричневая с многочисленными желтоватыми и светло-коричневыми точками и мелкими пят-
нышками; остальные тергиты похожи по окраске на переднеспинку, но тергиты птероторакса в 
передней части почти однотонно желтоватые, а в нижних (боковых) частях эти тергиты и терги-
ты брюшка серовато-светло-коричневые (последние 2 тергита почти полностью серовато-свет-
ло-коричневые); ноги желтоватые со светло-коричневыми многочисленными пятнышками на 
передних и средних бедрах и голенях (передние и средние коксы со светло-коричневыми верх-
ними пятнами и полностью желтоватыми шипами), а также с почти коричневой наружной по-
верхностью заднего бедра, снабженной многочисленными беловатыми пятнышками, и со слабо 
выраженной пятнистостью задней голени; плейриты средне- и заднегруди светло-коричневые; 
все стерниты, эпипрокт, парапрокты и генитальная пластинка светло-серо-коричневые; церки 
желтоватые; яйцеклад коричневый со светло-коричневой базальной частью. Строение тела так-
же похоже на таковое самки A. (A.) ailaoshanica sp. n., включая состояние рудиментов крыльев, 
но наружный тимпанум примерно в 1.5 раза меньше внутреннего, задние бедра с 3 или 4 нижни-
ми внутренними шипиками, задние голени с 10 нижними шипами на каждом крае, эпипрокт 
почти в виде равностороннего треугольника (рис. 12, 11), парапрокты овально-удлиненные 
и практически без выступов сзади (рис. 12, 12), генитальная пластинка с вершинным шипом 
более коротким относительно остальной части (рис. 13, 37), а яйцеклад – как на рис. 11, 4.

С а м е ц неизвестен.

Длина (в мм). Тело – 21; переднеспинка – 7.1; переднее бедро – 9.3; заднее бедро – 22; задняя 
голень – 21.5; задняя лапка – 8.4; яйцеклад – 11.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее похож на A. (A.) ailaoshanica sp. n., но отлича-
ется от него перечисленными в описании признаками. От A. (A.) sinica и A. (A.) minuta 
новый вид отличается ясно более пятнистой окраской тела, а также дополнительно от 
первого вида – более или менее одинаковыми шипами задней голени (у A. sinica на 
этой голени более мелкие шипы перемежаются более крупными) и от второго – более 
крупными размерами тела. От A. (A.) paracostulata, A. (A.) costulata, A. (A.) cervicornis 
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и A. (A.) tonkinensis новый вид отличен отсутствием заметных килевидных ребрышек 
на тергитах и дополнительно от последнего вида – рудиментарными (не просто сильно 
уменьшенными) крыльями; от A. (A.) guangxiensis новый вид отличается наличием за-
метных рудиментов крыльев (как у A. cervicornis – рис. 12, 1) и несколько меньшими 
размерами (длина заднего бедра и яйцеклада у самки A. guangxiensis – соответственно 
27.8–29 мм и 14.5–16 мм), от A. frater – также меньшими размерами (длина заднего 
бедра у самца A. frater – 31 мм), от A. (A.) miser – заметно более крупной величиной 
тела (длина заднего бедра у самца A. miser – 14 мм), а от A. femorata – иными про-
порциями частей тела (отношения длины заднего бедра к длине переднеспинки 
и яйцеклада у нового вида – 3 и 2, a у A. femorata – соответственно 2.6 и 1.4).

Э т и м о л о г и я. Название нового вида «maculata» («пятнистая» на латыни) дано в 
связи с характерной окраской тела.

Anabropsis (Apteranabropsis) tarasovi Gorochov, sp. n. (рис. 9, 27, 28; 12, 13–18; 
13, 15–20; 14, 1, 2; 15, 1).

М а т е р и а л. Лаос, провинция «Champasak», плато «Bolaven», 14 км к юго-востоку от «Muang 
Paxong», «Ban Houayteuay», 1200 м, 15º4.655ʹ с. ш., 106º16.848ʹ в. д., нарушенный горный лес, 
почвенные ловушки, V–VI.2008 (С. Тарасов), 12 ♂ – голотип и паратипы, 11 ♀ – паратипы [ЗИН].

С а м е ц (голотип). Тело по величине примерно как у A. (A.) maculata sp. n., но окраска менее 
пятнистая (рис. 15, 1): эпикраниум интенсивно коричневый с темно-коричневыми боковыми 
частями рострального бугорка (не считая желтоватых боковых глазков) и крупным полем под 
глазами и усиковыми впадинами, в котором расположены довольно крупное желтоватое пятно 
со срединным глазком и несколько желтоватых точек, а также с желтовато-сероватыми участка-
ми в нижней части щек, сероватой передневерхней поверхностью рострального бугорка и свет-
ло-коричневыми глазами (рис. 14, 1); усики беловатые с рыжевато-светло-коричневыми 
проксимальными сегментами жгутиков и педицелами, а также с коричневыми скапусами, снаб-
женными желтоватыми пятном сверху и крупным полем снизу; ротовые части почти желтые с 
коричневой верхней частью клипеуса, желтоватыми мандибулами, максиллами и лабиумом 
(включая их щупики), а также с затемненными вершинами мандибул; переднеспинка однотонно 
темно-коричневая (почти черная); остальные тергиты также темно-коричневые, но с редкими 
желтоватыми точками на 1–3-м тергитах брюшка, мелкими пятнышками на 4–7-м тергитах 
брюшка, более крупными пятнами на 8-м и 9-м брюшных тергитах и серовато-желтоватыми 
участками на боковых частях тергитов брюшка (на передних тергитах эти участки небольшие, 
а на более задних – постепенно увеличиваются к почти полностью серовато-желтоватому по-
следнему тергиту); плейриты груди, ноги и стерниты желтоватые, но передние и средние бедра 
с рыжевато-коричневатыми дистальными половинами, заднее бедро почти полностью рыжева-
то-коричневатое со светло-коричневым основанием снаружи и желтоватой проксимальной тре-
тью изнутри и снизу, а все голени с рыжевато-коричневатыми проксимальными двумя третями; 
генитальная пластинка едва затемненная в проксимальной половине (рис. 9, 28); крючки послед-
него тергита коричневые, а церки, эпипрокт и парапрокты желтоватые. Строение тела – как 
у предыдущих видов подрода, описанных здесь, но со следующими особенностями: ростраль-
ный бугорок с более заметной срединной бороздкой; расстояние между усиковыми впадинами 
примерно в 1.4 раза меньше ширины скапуса; задняя часть тергитов груди и 1–6-го тергитов 
брюшка с несколькими продольными килевидными ребрышками, слабо развитыми на 5-м и 6-м 
тергитах брюшка и хорошо заметными на предшествующих тергитах; рудименты крыльев едва 
заметны, более маленькие, чем у A. (A.) ailaoshanica sp. n. и A. (A.) maculata sp. n. (рис. 12, 13); 
стернит заднегруди – как на рис. 9, 27; передняя голень с 2 хорошо развитыми (но небольшими) 
тимпанумами, причем наружный из них немного короче и почти в 1.5 раза у́же внутреннего; 
заднее бедро без шипиков, а задняя голень с 9 парами нижних шипов, из которых самая дисталь-
ная пара (перед парой предвершинных шпор) заметно мельче остальных нижних шипов; пред-
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последний тергит с 1 парой очень пологих и еле заметных лопастинок (рис. 12, 14); последний 
тергит с крючками характерной формы (конусовидная вершинная часть крючка отходит вперед 
от более широкого и высокого округлого бугорка, т. е. при рассматривании сбоку верхний край 
крючка с вогнутостью; рис. 12, 15, 16); генитальная пластинка с очень широкой проксимальной 
половиной и значительно суженной дистальной частью, обрубленной сзади и несущей довольно 
короткие грифельки (длина каждого из грифельков чуть меньше расстояния между их основани-

Рис. 14. Anabropsis (Apteranabropsis) spp., голова спереди (1, 3, 5), яйцеклад сбоку (2, 7, 8), 
участок задней голени в области верхних проксимальных шипов сбоку и немного сверху (4, 6).

1, 2 – A. (A.) tarasovi sp. n.; 3, 4 – A. (A.) abramovi sp. n.; 5–7 – A. (A.) abramovi namlikensis subsp. n.; 
8 – A. (A.) sinica B.-Bien.
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ями; рис. 9, 28); эпипрокт, выросты парапроктов, церки и гениталии – как на рис. 12, 14 и 13, 15, 
16, 18, 19.

В а р и а ц и и. Некоторые самцы с наиболее светлыми участками тела от желтова-
то-сероватых до светло-коричневых, но лабрум всегда желтый; наружный тимпанум 
иногда лишь незначительно у́же внутреннего; обнаружены также незначительные ва-
риации в форме парапроктальных выростов (рис. 13, 17) и числе шипов задних го-
леней; ширина вершины генитальной пластинки также слегка варьирует.

С а м к а. Очень похожа на самцов, но затемненные части бедер нередко интенсивно коричне-
вые в вершинных участках и иногда с редкими светловатыми точками, рудименты крыльев 
иногда полностью исчезают на одной стороне и/или на одном из тергитов, 2 последних тергита 
брюшка без специализаций, а эпипрокт, парапрокты, генитальная пластинка и яйцеклад – как на 
рис. 13, 20 и 14, 2 (последний рыжевато-коричневый с желтоватой проксимальной четвертью).

Длина (в мм). Тело: ♂ – 22–27, ♀ – 25–29; переднеспинка: ♂ – 6.5–7.5, ♀ – 7–8; переднее 
бедро: ♂ – 8.8–10, ♀ – 8.9–10.5; заднее бедро: ♂ – 23–26, ♀ – 25–27; задняя голень: ♂ – 22–25, ♀ – 
23–26; задняя лапка: ♂ – 8–8.5, ♀ – 8.5–9; яйцеклад – 14.5–16.5.

С р а в н е н и е. Новый вид похож на A. (Apteranabropsis) sinica и A. (A.) minuta по 
более или менее однотонной и частично темной окраске, но отличается от первого 
вида более расширенной проксимальной и более узкой дистальной частями гени-
тальной пластинки самца, а от второго – более крупными размерами тела и наличием 
заметных продольных ребрышек на тергитах. От A. (A.) costulata, A. (A.) cervicornis, 
A. (A.) tonkinensis и A. (A.) paracostulata, также снабженных продольными ребрыш-
ками на тергитах, новый вид отличается более мелкими (почти полностью утерян-
ными) рудиментами крыльев (от 3 первых видов) или более однотонной окраской (от 
A. paracostulata); от A. (A.) ailaoshanica sp. n. и A. (A.) maculata sp. n. он отличается 
теми же признаками и наличием продольных ребрышек на тергитах, от A. (A.) guang-
xiensis – совсем не двулопастными вершинами парапроктальных выростов самца, от 
A. (A.) miser – значительно более крупными размерами тела (длина переднеспинки и 
заднего бедра у самца A. miser – соответственно 4.5 и 14 мм), от A. frater – менее круп-
ными размерами (длина переднеспинки и заднего бедра у самца A. frater – соответ-
ственно 9 и 31 мм), а от A. femorata – иными промерами тела (отношения длины зад-
него бедра к длине переднеспинки и яйцеклада у нового вида – 3.4–3.6 и 1.6–1.7, 
а у A. femorata – соответственно 2.6 и 1.4).

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь его сборщика.

Anabropsis (Apteranabropsis) abramovi Gorochov, sp. n. (рис. 9, 29; 12, 19–21; 13, 21, 
22; 14, 3, 4; 15, 2).

М а т е р и а л. Вьетнам, провинция «Dien Bien», уезд «Muong Nhe», коммуна «Sin 
Thau», 22º21ʹ54ʹʹ с. ш., 102º14ʹ15ʹʹ в. д., 800 м, VI.2014 (А. Абрамов), 1 ♂ – голотип 
[ЗИН].

С а м е ц (голотип). Величина, окраска и строение тела очень похожи на таковые A. (A.) tarasovi 
sp. n. (ср. рис. 15, 1 и 2), но со следующими отличиями: эпикраниум светло-коричневый с 1 ма-
леньким темно-коричневым пятнышком на верхней части рострального бугорка (над боковыми 
глазка́ми), коричневыми пятнышками позади глаз и по бокам рострального бугорка (впереди 
боковых глазков), 4 темноватыми пятнышками между усиковыми впадинами (1 сразу под 
ростральным бугорком и 1 срединным немного ниже) и у верхнебоковых углов клипеуса, а так-
же желтоватыми боковыми глазка́ми и сероватыми глазами (рис. 14, 3); усики беловатые со свет-
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ло-коричневыми 2 проксимальными члениками жгутиков, имеющими также желтоватые 
участки, и желтоватыми скапусами и педицелами, снабженными коричневыми (почти темно- 
коричневыми) крупным участком на каждом педицеле и полосками и пятнами на скапусе; рото-
вые части с серовато-светло-коричневыми клипеусом, лабрумом и мандибулами (последние с 
затемненными вершинами), а также с желтоватыми остальными структурами, имеющими едва 

Рис. 15. Anostostomatidae и Stenopelmatidae, тело самца (1, 2) и самки (3) сбоку, голова сверху 
(4) и заднее бедро сбоку (5).

1 – Anabropsis (Apteranabropsis) tarasovi sp. n., 2 – A. (A.) abramovi sp. n., 3 – A. (A.) abramovi namlikensis 
subsp. n., 4 – Diaphanogryllacris annamita (Griff .), 5 – Glaphyrosoma (Proctovitettix) dentatum Gor.
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затемненные участки на максиллах и лабиуме (но не на их щупиках); тергиты груди и передних 
сегментов брюшка – как у A. (A.) tarasovi sp. n. по окраске и строению, но задние тергиты брюш-
ка светлее (светло-коричневые с многочисленными коричневыми пятнышками), а 3 последних 
тергита и эпипрокт почти однотонно серовато-желтоватые с затемненными лопастинками и 
крючками на предпоследнем и последнем тергитах соответственно; ноги по окраске также похо-
жи на таковые этого вида, но немного светлее – светло-коричневые с затемненными мелкими 
участками в области сочленения каждого бедра и голени и с беловато-желтоватыми лапками; 
стерниты груди и первого сегмента брюшка сероватые, а остальные стерниты, генитальная пла-
стинка, парапрокты и церки желтоватые; продольная (вертикальная) вмятина на ростральном 
бугорке спереди менее выражена, чем у A. (A.) tarasovi sp. n.; продольный киль на верхней части 
эпикраниума сильнее выражен, чем у этого вида (ср. рис. 14, 1 и 14, 3); наружный тимпанум 
передней голени лишь незначительно меньше внутреннего; остальные структуры тела (включая 
гениталии) также очень близки по строению к таковым этого вида, но крючки последнего терги-
та обычной формы (рис. 12, 20, 21), парапроктальные выросты – как на рис. 12, 19 и 13, 21, 22, 
а генитальная пластинка совсем иной формы (слабо сужена в дистальной части и с характерной 
фигурной вырезкой между грифельками; рис. 9, 29).

С а м к а неизвестна.

Длина (в мм). Тело – 28; переднеспинка – 8; переднее бедро – 10.7; заднее бедро – 26; задняя 
голень – 26; задняя лапка – 8.8.

С р а в н е н и е. От остальных видов подрода с известными самцами новый вид 
легко отличается сравнительно короткой генитальной пластинкой самца, которая 
слабо суже на в дистальной части и с характерной (широкой, неглубокой и слегка раз-
двоенной вследствие наличия срединного бугорка; рис. 9, 29) вырезкой между гри-
фельками. От A. (A.) costulata и A. femorata c неизвестными самцами новый вид от-
личен значительно более редуцированными рудиментами крыльев (у дейтонимфы 
A. costulata эти рудименты примерно как на рис. 12, 1) или иными пропорциями 
частей тела (отношение длины заднего бедра к длине переднеспинки у нового вида – 
3.25, а у A. femorata – 2.6), а от недостаточно подробно описанного А. frater – менее 
крупными размерами (длина переднеспинки и заднего бедра у самца нового вида – 
8 мм и 26 мм, а у самца A. frater – 9 мм и 31 мм соответственно).

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь его сборщика.

Anabropsis (Apteranabropsis) abramovi namlikensis Gorochov, subsp. n. (рис. 13, 38; 
14, 5–7; 15, 3).

М а т е р и а л. Лаос, провинция «Vientiane», ~70 км северо-северо-западнее г. Вьентьян, «Nam 
Lik Eco Village» на реке «Nam Lik», 18.61469º с. ш., 102.40847º в. д., ~200 м, среди подстилки 
вторичного леса ночью, 10–30.VI.2017 (А. Горохов, М. Омелько), 1 ♀ – голотип [ЗИН].

С а м к а (голотип). Окраска и строение тела очень похожи на таковые номинативного подвида 
(рис. 15, 3), но со следующими отличиями: размеры тела заметно меньше; окраска головы не-
много светлее – почти желтоватая, но с серо-коричневыми ростральным бугорком (кроме бело-
ватых боковых глазков по бокам и пятна на вершине) и вертикальными отметинами на 
эпикраниуме под глазами (рис. 14, 5), а также с очень тонкими продольными светло-коричневы-
ми линиями на верхней части эпикраниума позади глаз; переднеспинка темно-коричневая с ко-
ричневыми и светло-коричневыми отметинами (сливающимися одна с другой) в средней части 
груди; остальные тергиты груди и 1–4-й тергиты брюшка светло-коричневые в передней и тем-
но-коричневые в задней половинах; ноги однотонно светло-коричневые с темной мелкой отме-
тиной на вершинной части заднего бедра, неотчетливым беловато-желтоватым пятном на 
верхней поверхности этой части и слегка затемненными небольшими проксимальными участка-
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ми на голенях и на их шипах и шпорах; предпоследний и последний тергиты брюшка светло- 
серовато-коричневые, но с желтоватыми боковыми частями; стерниты, генитальная пластинка, 
эпипрокт, парапрокты и церки желтоватые, а яйцеклад коричневый со светло-коричневым ос-
нованием; срединный киль на эпикраниуме и продольные килевидные ребрышки на тергитах 
менее выражены, чем у A. (A.) abramovi abramovi (ср. рис. 15, 2 и 15, 3); передние голени с более 
короткими, почти округленно-квадратными (не овальными) тимпанумами; задние голени 
с 11–15 наружными и 11 или 12 внутренними шипами и редкими шипиками между ними, 
а боковые края голени между некоторыми из этих шипов очень мелко и округленно зазубрены 
(у A. a. abramovi не зазубрены; см. рис. 14, 4 и 14, 6); строение вершины брюшка очень похоже 
на таковое самки A. (A.) tarasovi sp. n., но дистальный шип генитальной пластинки и яйцеклад 
заметно более короткие (см. рис. 13, 20, 38; 14, 2, 7).

С а м е ц неизвестен.

Длина (в мм). Тело – 26; переднеспинка – 6.7; переднее бедро – 8.8; заднее бедро – 21.5; задняя 
голень – 20.5; задняя лапка – 7; яйцеклад – 11.

С р а в н е н и е. Отличия нового подвида от номинативного даны выше (в его опи-
сании). От A. (A.) costulata, A. (A.) cervicornis, A. (A.) tarasovi и A. (A.) paracostulata, 
сходных с новым таксоном по наличию продольных килевидных ребрышек на тер-
гитах и по невидимым (прикрытым тергитами) в состоянии покоя рудиментам 
крыль ев, а также по отсутствию шипиков на бедрах, этот подвид отличается следую-
щими признаками: от первых двух видов – явно сильнее редуцированными рудимен-
тами крыльев (у A. costulata и A. cervicornis они как на рис. 12, 1, а у нового подвида – 
как на рис. 12, 13); от третьего вида – относительно более короткими дистальным 
шипом генитальной пластинки самки и яйцекладом (ср. рис. 13, 20, 38; 14, 2, 7); 
от четвертого вида – более узким промежутком между усиковыми впадинами (этот 
промежуток примерно в 1.4 раза у́же скапуса, но у A. paracostulata он почти равен 
скапусу по ширине), более короткими (округленно-квадратными, не овальными) 
тимпанумами, более светлыми (не затемненными) верхней частью эпикраниума, пара-
проктами и церками, а также менее пятнистой окраской ног.

З а м е ч а н и я. Новый подвид отнесен к данному виду лишь условно (в основном 
из-за более или менее сходной окраски головы), поскольку он известен только по 
самке и может оказаться как отдельным видом, так и подвидом A. (A.) tarasovi.

Anabropsis (Apteranabropsis) minuta (Gorochov, 2001), comb. n. (рис. 9, 31–34; 
10, 5; 11, 5–7; 12, 22–29; 13, 23–30).

М а т е р и а л. Вьетнам, провинция «Lao Cai»: 6 км к западу от с. «Sa Pa», северный склон 
горы «Fan Si Pan», национальный парк «Hoang Lien», около станции «Tram Ton», 22º21ʹ с. ш., 
103º46ʹ в. д., 1930–2000 м, V.2008 (А. Абрамов), 1 ♂, 7 ♀ [ЗИН]; тот же национальный парк, 
но 2000 м, 16–30.VII.2007 (С. Головач), 2 ♂, 6 ♀ [ЗИН].

С а м е ц (nov.). Размеры тела довольно маленькие для подрода. Окраска сравнительно одно-
тонная (рис. 10, 5; 11, 5): эпикраниум от коричневого до темно-коричневого с желтоватыми глаз-
ка́ми и иногда светло-коричневым пятном позади нижней половины каждого глаза, а также со 
светловатым пятнышком на вершине рострального бугорка; усики светло-коричневые или жел-
товатые с немного более темными пятнами на скапусе, почти полностью затемненным педице-
лом и иногда желтовато-беловатыми мелкими отметинами на проксимальной части жгутика; 
ротовые части светло-коричневые с коричневой верхней или желтоватой нижней частями клипе-
уса, с желтоватыми щупиками, часто слегка затемненными на вершине, и иногда с коричневыми 
пятнами на наружной поверхности проксимальной части мандибул; переднеспинка однотонно 
коричневая или темно-коричневая, а остальные тергиты от коричневых до светло-коричневых и 
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с многочисленными узкими продольными беловатыми штрихами на 3–8-м тергитах брюшка или 
почти без них; ноги светло-коричневые с рыжеватым оттенком или почти желтоватые, но обыч-
но с коричневыми предвершинной и вершинной частями бедер и с маленьким или довольно 
крупным верхним беловатым пятном на вершинной части заднего бедра (иногда этого пятна 
нет), а также часто со слегка затемненными проксимальными половинами голеней; стерниты от 
серовато-желтоватых до светло-коричневых с чуть более темными генитальной пластинкой или 
ее предвершинной частью; эпипрокт и парапрокты коричневые или светло-коричневые с желто-
ватыми вершиной эпипрокта и дистальной половиной парапроктального выроста; церки также 
желтоватые. Голова без заметного срединного киля сверху, с расстоянием между усиковыми впа-
динами в 2–2.3 раза меньшим, чем ширина скапуса; тергиты без заметных продольных килевид-
ных ребрышек, а переднеспинка по форме – как на рис. 10, 5 и 11, 5; крылья отсутствуют, т. е. 
почти без следов крыловых рудиментов на тергитах птероторакса (рис. 12, 29); выступы стерни-
та заднегруди – как на рис. 9, 31; наружный тимпанум немного или значительно меньше вну-
треннего; все бедра без нижних шипиков; передняя голень с 4 парами нижних шипов и 1 верхним 
внутренним шипом; средняя голень с такими же нижними, 3 верхними внутренними и 3 верхни-
ми наружными шипами; задняя голень с 8 или 9 внутренними и 9 или 10 наружными верхними 
шипами, а также с 2 или 3 нижними шипиками; предпоследний тергит лишь со следами задних 
лопастинок (рис. 12, 28); эпипрокт, генитальная пластинка, крючки последнего тергита и пара-
проктальные выросты – как на рис. 9, 32–34 и 12, 22–28, а также 13, 23–28 (форма этих структур, 
кроме эпипрокта, у разных самцов не идентична); гениталии почти неотличимы от таковых, 
изображенных на рис. 13, 33, 34.

C а м к а. Тело похоже на таковое самцов, но стерниты, 2 последних тергита, эпипрокт, пара-
прокты и генитальная пластинка однотонно желтоватые (генитальная пластинка иногда слегка 
затемненная), узкие продольные беловатые штрихи расположены часто и на 2 передних тергитах 
брюшка, а вариации в величине наружного тимпанума менее выражены; эпипрокт и парапрокты 
очень похожи на таковые, изображенные на рис. 12, 34, 35; яйцеклад и генитальная пластинка – 
как на рис. 11, 6, 7 и 13, 29, 30 (эти структуры у разных самок несколько различаются: первый – 
по длине, а вторая – по форме).

Длина (в мм, в скобках – для голотипа). Тело: ♂ – 14–18, ♀ – 16.5–21 (21); переднеспинка: 
♂ – 5–5.9, ♀ – 5.8–6.2 (6.4); переднее бедро: ♂ – 6.2–7, ♀ – 6.3–6.9; заднее бедро: ♂ – 15.6–
17.7, ♀ – 16–17.3 (18.5); задняя голень: ♂ – 15.8–17, ♀ – 16–17 (18); задняя лапка: ♂ – 5.5–6.5, 
♀ – 5–6; яйцеклад – 7.8–9.6 (10).

З а м е ч а н и я. Этот вид был описан по единственной самке с той же горы (Gorochov, 
2001b). Большинство ее признаков вполне соответствуют охарактеризованным выше 
экземплярам, но по относительной длине яйцеклада и по форме генитальной пла-
стинки голотип занимает промежуточное положение между крайними вариантами 
у этих экземпляров (приблизительные отношения длины заднего бедра и яйцеклада 
у голотипа – 1.9, а у крайних вариантов – 1.8 и 2; ср. также рис. 11, 6, 7 и 13, 29, 30). 
Различия между самцами в форме генитальной пластинки (рис. 9, 32–34), крючков 
последнего тергита (рис. 12, 22–27) и парапроктальных выростов (рис. 13, 23–28) 
также несколько превышают различия между некоторыми ранее описанными видами 
или подвидами этого рода.

Anabropsis (Apteranabropsis) sinica Bey-Bienko, 1962 (рис. 9, 35, 36; 12, 30–35; 
13, 31–35; 14, 8).

М а т е р и а л. Китай, провинция Юньнань, горы Давейшань, окр. Бинбяня, 350 м, 22.VI.1956 
(Д. Панфилов), 1 ♂ – голотип [ИЗК]. Вьетнам, провинция «Cao Bang»: 40 км к западу от 
г. «Cao Bang», национальный парк «Phia Oac – Phia Den», восточный склон горы «Phia Oac», 
22º36ʹ27ʹʹ с. ш., 105º52ʹ00ʹʹ в. д., 1600–1800 м, 22.V–6.VI.2018 (А. Анисюткин, А. Абрамов), 2 ♂, 
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3 ♀ [ЗИН]; уезд «Ha Lang», коммуна «Duc Quang», дер. «Ban Pooc», 800 м, 13–20.V.2019 (Н. Ор-
лов, Л. Иогансен, А. Острошабов), 1 ♀ [ЗИН].

С а м к а (nov.). Внешний облик близок к таковому A. (A.) minuta, но размеры тела крупнее, 
а окраска со следующими особенностями: эпикраниум темно-коричневый (почти черный) с се-
рыми или частично серыми глазами, беловатыми глазка́ми и узким кольцом вокруг каждого из 
них, светло-серо-коричневатыми нижними частями щек и иногда малозаметными пятнами 
у клипеального шва; усики серо-коричневые со светло-серовато-коричневыми пятнами на ска-
пусе и малозаметными мелкими пятнышками на проксимальной части жгутика; ротовые части с 
серо-коричневыми лабрумом и клипеусом (но верхняя часть последнего почти темно-коричне-
вая), со светло-серовато-коричневыми в целом остальными частями, снабженными мелкими и 
редкими темноватыми пятнышками на максиллярных щупиках, и с темными вершинными ча-
стями мандибул; тергиты груди однотонно черные; ноги, плейриты груди и все стерниты свет-
ло-серо-коричневые с серо-коричневыми шипом на коксе передней ноги и дистальными 
половинами бедер (иногда задние бедра затемнены в дистальных двух третях или лишь в дис-
тальной трети), а также пятнами на всех голенях (только дистальные части голеней почти пол-
ностью светлые); 1–3-й или 1–4-й тергиты брюшка темно-коричневые со светлыми боковыми 
участками, а остальные тергиты мелкопятнистые (кроме однотонно светлого последнего терги-
та); стерниты светло-серо-коричневые; церки и генитальная пластинка серо-коричневые; эпи-
прокт, парапрокты и яйцеклад почти темно-коричневые, но последний с серо-коричневым 
основанием. Строение тела также похоже на таковое A. (A.) minuta: срединный киль на верхней 
части головы и продольные килевидные ребрышки на тергитах незаметны; скапус почти вдвое 
шире расстояния между усиковыми впадинами; рудименты крыльев практически отсутствуют 
(примерно как на рис. 12, 29); тимпанумы овальные, наружный немного меньше внутреннего; 
задняя голень с мелкими шипиками (между верхними шипами) очень редкими, и какая-либо 
зазубренность по краям голени между этими шипами отсутствует; эпипрокт, парапрокты и гени-
тальная пластинка – как на рис. 12, 34, 35 и 13, 35, а яйцеклад – как на рис. 14, 8.

С а м е ц. Голотип достаточно подробно охарактеризован в первоописании (Бей-Биенко, 1962), 
но следует добавить, что парапроктальные выросты самца очень своеобразные – дугообразно 
изогнутые кверху (рис. 13, 31). Перечисленные выше самцы из Вьетнама очень похожи на выше-
описанных самок по окраске и признакам внешнего строения, а также почти ничем не отличают-
ся от голотипа этого вида (ср. рис. 13, 31 и 13, 32), за исключением того, что мелкие шипики 
между верхними шипами задней голени более редкие (как у самок). Однако некоторые признаки 
требуют дополнительного уточнения: генитальная пластинка незначительно варьирует по степе-
ни вогнутости ее заднего края между грифельками (рис. 9, 35, 36); крючки последнего тергита 
отличны от таковых A. (A.) minuta лишь меньшей вариабельностью и большей направленностью 
вверх (у A. minuta они направлены вверх и вперед; см. рис. 12, 22–27 и 12, 30–33); гениталии, 
совсем не изученные у голотипа, с более глубокой выемкой между боковыми лопастями 
дорсальной складки, чем у A. (P.) falcata pallescens, c менее глубоко раздвоенной срединной 
лопастью этой складки, чем у A. (A.) ailaoshanica и A. (A.) tarasovi, и с почти не разделен ными 
вентральными лопастями (в отличие от всех этих видов; см. рис. 13, 5, 6, 12, 13, 18, 19 
и 13, 33, 34).

Длина (в мм, в скобках – для голотипа). Тело: ♂ – 18.5–21 (22), ♀ – 19–22; переднеспинка: ♂ – 
6.8–7 (7.7), ♀ – 6.2–7; переднее бедро: ♂ – 6.7–7, ♀ – 6.8–7.4; заднее бедро: ♂ – 18–18.7 
(23), ♀ –18.5–20; задняя голень: ♂ – 17–17.5, ♀ – 16.7–19; задняя лапка: ♂ – 5.9–6.6, ♀ – 6–6.8; 
яйцеклад – 10.5–12.

З а м е ч а н и я. Дейтонимфа самки, описанная Г. Я. Бей-Биенко как паратип этого 
вида, хорошо отличается от рассмотренного голотипа более крупными размерами и 
менее однотонной окраской, а также заметно более крупными рудиментами крыльев; 
она относится к другому виду и была обозначена как голотип A. (A.) costulata, поэтому 
самка A. (A.) sinica впервые описана лишь здесь. Голотип из Китая немного крупнее 
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вьетнамских экземпляров, что может быть объяснено вариабельностью или принад-
лежностью к разным подвидам.

Род GLAPHYROSOMA Brunner-Wattenwyl, 1888

Этот центральноамериканский род, принадлежащий к трибе Glaphyrosomatini, не-
давно стал объектом особого внимания со стороны систематиков – в нем было опи-
сано множество новых видов, а сам он был разбит на 4 группы видов, отличающиеся 
одна от другой главным образом наличием или отсутствием тимпанумов, гладким или 
зазубренным яйцекладом и формой парапроктальных выростов самца (Gorochov, 
Cadena-Castañeda, 2016; Cadena-Castañeda, Weissman, 2020). Среди этих признаков 
лишь строение яйцеклада может отражать какие-либо существенные эволюционные 
различия, способные свидетельствовать о родовом статусе такой группы, а все 
остальные связаны либо с малозначимыми для систематики редукциями, могущими 
проходить очень быстро и без существенных изменений генотипа, либо с незначи-
тельными изменениями формы копулятивных структур, которые также могут легко 
меняться от вида к виду, поскольку они менее подвержены стабилизирующему 
давлению внешней среды, чем многие другие морфологические признаки. Таким об-
разом, я предлагаю делить этот теперь уже довольно богатый видами род как минимум 
на 2 подрода, которые описываются в подродовом ключе для рода Glaphyrosoma ниже, 
но, возможно, заслуживают родового ранга.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА ПОДРОДОВ РОДА GLAPHYROSOMA

1. Окраска тела более или менее однотонно светлая; парапроктальные выросты самца 
небольшие и почти пальцевидные, т. е. дистально не разделены на более или 
менее шиповидную латеральную часть и мягкую медиальную лопасть; яйцеклад 
отчетливо зазубрен в дистальной трети верхнего края (см. Gorochov, Cadena-
Castañeda, 2016: fi gs 213, 214, 218, 219, 242, 243, 267)  .............................................
 ................................................................ подрод Proctovitettix Gorochov, subgen. n.

[Состав: типовой вид – Glaphyrosoma dentatum Gorochov, 2016; G. dilutum Gorochov, 
2016. Этимология: название нового подрода – существительное мужского рода, ана-
грамма из частей названия рода Cnemotettix и морфологических терминов 
«paraproctum» и «ovipositor» с латинизированными греческими и латинскими корнями 
соответственно.]

– Окраска тела контрастная: поперечнополосатая или светлая с темной верхней 
частью; парапроктальные выросты самца от небольших до крупных, но 
дистально или на вершине разделены на более или менее шиповидную лате-
ральную часть и мягкую медиальную лопасть (иногда шиповидная часть или 
медиальная лопасть сильно редуцированы, но от них остаются более или менее 
заметные следы); яйцеклад не зазубрен, но нередко со слабой выемкой в верх-
ней части около вершины, которая иногда окружена несколькими крохотными 
зубчиками (см. Gorochov, Cadena-Castañeda, 2016: fi gs 185, 186, 191, 192, 197, 
198, 202, 203, 207, 224, 225, 230, 235–241, 248, 257, 259, 268–275, 292, 296, 298)
 .......................................................................................  подрод Glaphyrosoma s. str.

[Состав: типовой вид – Daihinia mexicana Saussure, 1859; остальные виды рода, 
включенные в «Mexicanum Group», «Gracile Group» и, вероятно, «Magnoproctalis 
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Group», а также, возможно, G. karnyi Cadena-Castañeda et Gorochov, 2016 из «Karnyi 
Group» (Cadena-Castañeda, Weissman, 2020).]

Подсем. LEZININAE – пустынные лжесверчки

Это подсемейство до настоящего момента считалось содержащим только один бес-
крылый род Lezina Walker, 1869, представители которого связаны главным образом с 
норами в аридных зонах Юго-Западной Азии и Северной Африки. По своим морфоло-
гическим признакам, включая строение копулятивных органов самца (см. рис. 1, 6, 7; 
16, 1), род Lezina ничем особо не выделяется среди прочих триб Anostostomatinae, и 
подсем. Lezininae вполне могло бы рассматриваться как еще одна триба Anosto-
stomatinae. Но остатки яйцеклада у самки этого рода совсем не похожи на рудименты 
яйцеклада тех групп Anostostomatinae, у которых он редуцирован: у Lezina от яйце-
клада сохраняется лишь непарная слабо склеротизованная выпуклость, располо-
женная над вершиной генитальной пластинки (рис. 16, 3); тогда как у Hemiandrus 
Ander, 1938 и Cooloola Rentz, 1980 (Anostostomatinae) от яйцеклада остаются 6 ко-
ротких или умеренно коротких пальцевидных выростов, соответствующих 6 яйце-
кладным створкам, причем у Hemiandrus верхние и нижние створки более или менее 
равные по длине и заметно длиннее внутренних, а верхние створки, кроме того, несут 
на вершине маленькие либо очень маленькие грифельки (рис. 16, 7). Это един-
ственный четкий признак, позволяющий отделить Lezina от Anostostomatinae; второй, 
но намного менее четкий признак, – обычно более длинные и тонкие (иногда почти 
нитевидные) церки (рис. 16, 3).

Однако при исследовании длиннокрылого рода Gryllacropsis Brunner-Wattenwyl, 
1888 из Индии нами установлено, что этот род, как и Lezina, лишен заметного пери-
стого рельефа на задних бедрах, его церки похожи на таковые последнего рода, а стро-
ение вершины брюшка самки у него необычное и отчасти также напоминает таковое 
самки Lezina: сверху эта вершина, как и у самки Lezina, похожа на таковую самца, но 
без крючков на 10-м тергите (рис. 16, 2, 5); 7-й стернит брюшка очень крупный, 
а генитальная пластинка маленькая (намного меньше этого стернита), треугольная 
и с округло-угловидной вершинной лопастинкой (рис. 16, 3, 6). Кроме того, и это 
наиболее интересно, редуцированный яйцеклад Gryllacropsis совсем не похож на ре-
дуцированный яйцеклад Anostostomatinae, но очень напоминает рудимент яйцеклада у 
реликтового рода Tarragoilus Gorochov, 2001 (Hagloidea: Prophalangopsidae), так как 
его верхние створки (dv) короткие, толстые, сросшиеся одна с другой в проксимальной 
половине, с расставленными вершинами и со сравнительно крупными грифельками 
(s), его внутренние створки неразвиты, а от нижних створок (vv) сохранились лишь 
маленькие боковые лопастинки (у Hemiandrus, например, верхние створки более 
длинные, но тонкие, отделенные одна от другой до самого основания, со сближен-
ными вершинами и с намного более мелкими грифельками, а внутренние и нижние 
створки хорошо развиты; ср. рис. 16, 6 и 16, 7). Происхождение характерного непар-
ного остатка яйцеклада Lezina от сросшихся верхних створок рудиментарного яйце-
клада, близкого к таковому Gryllacropsis и Tarragoilus, кажется наиболее логичным 
вариантом его происхождения, а, следовательно, принадлежность Gryllacropsis к Le-
zininae также очень вероятна. Здесь я условно включаю последний род в подсем. 
Lezininae.



956

Следует также отметить, что один вид, обычно рассматриваемый в составе рода 
Lezina (Popov, 1984; Cigliano et al., 2020), весьма отличен от прочих его видов, включая 
типовой, и заслуживает обособления в составе отдельного рода, который описывается 
ниже в родовом ключе к подсем. Lezininae.

ОПРЕДЕЛИТЕЛЬНАЯ ТАБЛИЦА РОДОВ ПОДСЕМ. LEZININAE

1. Крылья отсутствуют у обоих полов; рудимент яйцеклада в виде единой слабо скле-
ротизованной выпуклости, расположенной над вершиной генитальной пластин-
ки и лишенной грифельков и дополнительных лопастинок (рис. 16, 3)  ............  2.

– Крылья полностью развиты; рудимент яйцеклада состоит из отчетливо раздвоенной 
верхней умеренно склеротизованной лопасти, вершины которой выступают 
позади генитальной пластинки и снабжены крупными грифельками, а также 
из 1 пары маленьких нижнебоковых лопастинок у основания этой лопасти 
(рис. 16, 6)  ............................................................................................  Gryllacropsis.

Рис. 16. Anostostomatidae, вершина брюшка самца (1, 4) и самки (2, 5, 7) сверху и немного 
сзади (без церок или лишь с основаниями церок) и дистальная часть брюшка самки 

снизу (3, 6) (схематично).
1–3 – Lezina mutica (Br.-W.); 4 – Spinolezina obscura (Burr); 5, 6 – Gryllacropsis magniceps (Walk.); 

7 – Hemiandrus pallitarsis (Walk.). 
7s – 7-й стернит брюшка; 10t – 10-й тергит брюшка; с – место удаленного церка; dv – верхняя створка 

рудимента яйцеклада; e – эпипрокт; g – генитальная пластинка самца и самки; p – парапрокт; s – грифелек 
на вершине верхней створки рудимента яйцеклада; vv – нижняя створка рудимента яйцеклада.
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[Состав: типовой вид – Gryllacropsis perturbans Brunner-Wattenwyl, 1888; Gryllacris 
magniceps Walker, 1870, синонимизированный с типовым видом (Kirby, 1906).]

2. Тело маленькое, со сравнительно короткими церками (длина переднеспинки и цер-
ка – 5.1 и 4.8 мм соответственно); эпипрокт самца широкий (шире его гениталь-
ной пластинки) и с довольно крупным непарным шипом, направленным назад и 
заметно выступающим позади остальных частей эпипрокта (рис. 16, 4)  ..............
 ...................................................................................... Spinolezina Gorochov, gen. n.

[Состав: типовой и единственный вид – Magrettia obscura Burr, 1900 (= Spinolezina 
obscura comb. n.). Этимология: навание рода образовано от родового названия Lezina и 
латинского морфологического термина «spina» (шип) в связи с наличием шипа на эпи-
прокте самца.]

– Тело крупнее и с более длинными церками (длины переднеспинки и церка – 5.3–
8.5 и 6–15.3 мм соответственно); эпипрокт самца менее широкий (значительно 
у́же генитальной пластинки) и без какого-либо шипа или иных заметных копу-
лятивных специализаций (рис. 16, 1)  .........................................................................
 .........................................................  Lezina (= Magrettia Brunner-Wattenwyl, 1888).

[Состав: типовой вид Lezina – Lezina concolor Walker, 1869; типовой вид Magrettia – 
Magrettia abominata Brunner-Wattenwyl, 1888, синонимизированный с L. concolor 
(Uvarov, 1924); 11 остальных видов, включенных в этот род в каталоге Международ-
ного общества ортоптерологов (Cigliano et al., 2020).]
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THE FAMILIES STENOPELMATIDAE AND ANOSTOSTOMATIDAE 
(ORTHOPTERA). 1. HIGHER CLASSIFICATION, 

NEW AND LITTLE KNOWN TAXA

A. V. Gorochov

Key words: Orthoptera, systematics, new taxa, nomenclatural changes, distribution.

S U M M A R Y

The family Stenopelmatidae is here divided into 3 subfamilies only: Stenopelmatinae with 
4 or 5 tribes (Stenopelmatini; Siini stat. resurr.; Maxentiini trib. n.; Oryctopterini trib. resurr. and 
possibly Oryctopini); Schizodactylinae (= Comicinae Ander, 1939, syn. n.) undivided into tribes, and 
Gryllacridinae (= Hyperbaeninae Cadena-Castañeda, 2019, syn. n.) with problematic tribal composition. 
The following new taxa are described: Sia bugajus sp. n.; Amaxentius subgen. n. and Eumaxentius 
subgen. n. in the genus Maxentius Stål, 1876, stat. resurr.; Comicus orangensis sp. n.; C. myburghi 
sp. n.; C. namibicus sp. n. The genera Oryctopterus Karny, 1937, gen. resurr. and Brauckmannia 
Martins-Neto, 2007, gen. resurr. are restored from synonymy with Oryctopus Brunner-Wattenwyl, 
1888 and Schizodactylus Brullé, 1835, respectively. The family Anostostomatidae includes only 
2 subfamilies: Anostostomatinae with 9 tribes (Anostostomatini; Anabropsini; Lutosini; Cratomelini 
stat. n.; Brachyporini; Deinacridini stat. n.; Cooloolini stat. n.; Leiomelini stat. n.; Glaphyrosomatini) 
and possibly Lezininae undivided into tribes. The genus Anabropsis Rehn, 1901 is considered as 
consisting of 5 subgenera: Anabropsis s. str.; Paterdecolyus Griffi  ni, 1913, stat. n.; Pteranabropsis 
Gorochov, 1988, stat. n. (= Brevipenna Shi et Bian, 2016, syn. n.); Apteranabropsis Gorochov, 
1988, stat. n.; Carnabropsis subgen. n. New combinations for 20 species of this genus are formed, 
and the following new species and subspecies are described: A. (Pteranabropsis) intermedia sp. n.; 
A. (P.) falcata pallescens subsp. n.; A. (Apteranabropsis) ailaoshanica sp. n.; A. (A.) ma cu -
lata sp. n.; A. (A.) tarasovi sp. n.; A. (A.) abramovi sp. n.; A. (A.) abramovi namlikensis subsp. n. 
Previously unknown male for Anabropsis (Аpteranabropsis) minuta (Gorochov, 2001) and female for 
A. (A.) sinica Bey-Bienko, 1962 are described. Proctovitettix subgen. n. in the genus Glaphyrosoma 
Brunner-Wattenwyl, 1888 as well as Spinolezina gen. n. for S. obscura (Burr, 1900), comb. n. from 
Lezininae are also described; the genus Gryllacropsis Brunner-Wattenwyl, 1888 is tentatively included 
in the latter subfamily. Keys to several taxa and new data on distribution of some species are given.
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Описан новый вид рода Mongolabis, M. bochkovi sp. n. из северного Вьетнама. Приведены под-
робное морфологическое описание и краткие сведения об образе жизни нового вида. Уточнен 
диагноз рода Mongolabis, в него из рода Anisolabis перенесены Mongolabis interjacens (Anisyutkin, 
1988), comb. n., M. incrassatus (Anisyutkin, 1988), comb. n., M. incurvatus (Anisyutkin, 1988), 
comb. n., M. fusoideus (Anisyutkin, 1988), comb. n. и M. dealbatus (Anisyutkin, 1988), comb. n. 

Ключевые слова: уховертки, морфология, новый вид, Anisolabidinae.

DOI: 10.31857/S0367144520040085

Подсем. Anisolabidinae включает многочисленных, преимущественно бескрылых, 
геофильных уховерток (Sakai, 1987; Srivastava, 1999). В настоящей работе приведено 
описание нового вида рода Mongolabis Zacher, 1911, M. bochkovi sp. n., из северного 
Вьетнама с замечаниями о его образе жизни, а также уточнены диагноз и состав рода 
Mongolabis.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Весь материал, включая голотип, был собран в 70%-ный этанол и хранится в нем в настоящее 
время. Экземпляры изучались в чашках Петри под бинокулярными микроскопами Leica MZ16 
и МБС-10. Рисунки выполнены на рисовальном аппарате микроскопа Leica MZ16. Гениталии 
самцов обрабатывались 10–15%-ным раствором КОН по стандартной методике (12–24 ч) для 
удаления мягких тканей. 

Все экземпляры, включая голотип, хранятся в коллекции Зоологического института РАН 
в Санкт-Петербурге.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Сем. ANISOLABIDIDAE Verhoeff , 1902

Подсем. ANISOLABIDINAE Verhoeff , 1902

Род MONGOLABIS Zacher, 1911

Т и п о в о й  в и д: Gonolabis woodwardi Burr, 1906, по последующему обозначению 
(Burr, 1911). 

В настоящее время нет общепринятой родовой системы уховерток подсем. 
Anisolabidinae. В этой работе я принимаю трактовку рода Mongolabis по Г. К. Срива-
ставе (Srivastava, 1999), который выделил в него уховерток с метапарамерами (параме-
рами у Сриваставы) немного (примерно в 1.5 раза) длиннее своей ширины, с угло-
видно выступающим наружным краем и оттянутой вершиной.

Следуя такому определению рода Mongolabis, я переношу в него ряд видов, перво-
начально описанных в роде Anisolabis Fieber, 1853 в широком смысле (Анисюткин, 
1998): M. interjacens (Anisyutkin, 1998), comb. n., M. incrassatus (Anisyutkin, 1998), 
comb. n., M. incurvatus (Anisyutkin, 1998), comb. n., M. fusoideus (Anisyutkin, 1998), 
comb. n. и M. dealbatus (Anisyutkin, 1998), comb. n.

Автор не во всем согласен с Г. К. Сриваставой (Srivastava, 1999). Его родовая клас-
сификация Anisolabidinae основана исключительно на признаках строения метапара-
меров, что приводит к ошибкам при определении систематической принадлежности 
некоторых видов. Например, если принять вышеприведенный диагноз, Euborellia lata 
Anisyutkin, 1998 должен быть перенесен в род Mongolabis, так как сходен с его пред-
ставителями по строению метапарамеров (Анисюткин, 1998). Такому решению проти-
воречит очень своеобразное строение генитальных лопастей у Eu. lata, свойственное 
всем видам рода Euborellia Burr, 1910 (склеротизованные поля генитальной лопасти 
образуют пару овальных пузырьков; вероятно, это апоморфия рода – Анисюткин, 
1998) и отличное от такового у Mongolabis. Очевидно, набор признаков, на основании 
которых строится родовая система, должен быть расширен.

Mongolabis bochkovi Anisyutkin, sp. n. (рис. 1, 2).

М а т е р и а л. Вьетнам. Провинция Каобанг (Cao Bang), национальный парк Фиа-Оак – 
Фиа-Ден (Phia Oac – Phia Den), восточный склон горы Фиа-Оак (Phia Oac), 40 км В г. Каобанг 
(Cao Bang), 22º36′27′′ N, 105º52′00′′ E, h = 1600–1800 м, 22.V–VI.2018 (Л. Н. Анисюткин, 
А. В. Абрамов), 5 ♂, голотип и паратипы; 1 ♀, 1 личинка, паратипы; те же данные, но 
3–15.VI.2019 (Л. Н. Анисюткин), 2 ♀, паратипы. 

С а м е ц  (голотип). Голова, грудь сверху и брюшко темно-коричневые, почти черные; брюшко 
темнее по направлению к вершине, 10-й тергит черный; церки черные, с красноватым отливом; 
генитальная пластинка красновато-коричневая. Глаза черные. Антеклипеус светло-желтый, 
мембранозный. Ротовые органы, антенны, за исключением белесых 16-го и 17-го члеников, 
стерниты груди, бедра и голени коричневые. Лапки более светлые, грязно-желтые.

Покровы гладкие и блестящие. Брюшко с мелкой густой пунктировкой, немного более 
крупной и глубокой на 10-м тергите, где она образует слабо заметные продольные полосы, и на 
генитальной пластинке; боковые края 7–10-го тергитов брюшка с продольной морщинистостью 
(рис. 1, 5–8). Опушение по большей части слабо выраженное, короткое и редкое, присутствует 
на ротовых органах, антеннах и ногах, плотное опушение развито только на голенях и лапках.
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Голова длиннее ширины, выпуклая (рис. 1, 1); эпикраниальные швы в виде тонких линий; 
глаза небольшие, по длине примерно равны заглазничному пространству; глазки́ отсутствуют; 
задний край головы плавно вырезан. Левая и правая антенны 21- и 22-члениковые (рис. 1, 2), 
скапус крупнее других члеников, немного короче расстояния между антеннальными впадинами; 
педицеллус примерно равной длины и ширины, отношение длин 10 базальных члеников (с 1-го 
по 10-й) примерно 5 : 1.0 : 2.2 : 1.4 : 1.6 : 2 : 2 : 2.2 : 2.4 : 2.4; далее членики очень постепенно 
удлиняются, но вершинные снова немного укорачиваются.

Рис. 1. Mongolabis bochkovi sp. n., самец, голотип.
1 – голова сверху; 2 – базальная часть левой антенны; 3 – грудь и 1-й сегмент брюшка сверху; 4 – грудные 

стерниты снизу; 5 – вершина брюшка сверху; 6 – боковые углы 6–9-го тергитов брюшка слева; 
7, 8 – 10-й тергит брюшка и церки (гипандрий удален) слева (7) и снизу, показаны только 

основания церок (8); 9 – гипандрий снизу. Пунктировкой показаны мембранозные участки.
Масштабная линейка – 1 мм: a – к 1; b – к 2; c – к 3, 4; d – к 5, 7, 8; e – к 6, 9.
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Пронотум длиннее ширины, слабо расширяется к заднему краю (рис. 1, 3); его передний 
и боковые края почти прямые, задний – слабо оттянут назад; про- и метазона не разделены; сре-
динная борозда отчетливая. 

Надкрылья и крылья отсутствуют. Средне- и заднегрудь без боковых килей. Среднегрудь 
с полустертой срединной бороздой и прямым задним краем (рис. 1, 3). Заднегрудь короче и 
шире (рис. 1, 3) среднегруди, срединная борозда практически неразличима. Грудные стерниты 
(рис. 1, 4): простернум удлиненный, передний край слабо закругленный, боковые сходятся при-
мерно к задней трети стернита, задний – прямой, фуркальные ямки не различимы; мезостернум 
удлиненный, по заднему краю округленный, выступающий, фуркальные ямки слабо выражены; 
метастернум шире своей длины, по заднему краю слабо выступающий, фуркальные ямки хо-
рошо заметны.

Ноги относительно короткие; передние бедра утолщены; лапки с наиболее длинным 1-м чле-
ником, 2-й членик короткий, немного длиннее своей ширины, 3-й – немного короче 1-го; 1-й 
и 2-й членики снизу густо покрыты короткими щетинками; коготки простые, симметричные; 
аролиум отсутствует.

Брюшко слабо уплощенное, постепенно расширяется к вершине; 2-й и 3-й тергиты со слабо 
выраженными боковыми бугорками; боковые, загнутые вниз края 7–9-го тергитов оттянуты 
назад, заострены и латерально морщинистые (рис. 1, 5, 6). 10-й тергит поперечный, слабо 
вздутый (рис. 1, 5, 7, 8), его боковые края латерально морщинистые и несут боковые кили, кау-
дально с небольшими выростами над основаниями церок; задний край между выростами слабо 
выемчатый; срединная борозда слабо выражена. Церки относительно короткие, немного 
длиннее 10-го тергита, асимметричные, на виде сверху сильно (рис. 1, 5), в профиль – слабо 
равномерно изогнутые (рис. 1, 7); левая церка почти прямая, изогнута у вершины, правая – 
резко изогнута примерно у середины, обе с редкими тупыми зубцами по внутреннему краю. 
Пигидий и парапрокты – см. рис. 1, 5, 8. Генитальная пластинка трапециевидная, со слабо выем-
чатым каудальным краем и нечетким округлым вдавлением; манубриум длинный и узкий 
(рис. 1, 9).

Гениталии самца склеротизованные, симметричные (рис. 2, 1–5), проксимальный стебель 
длинный, более чем в 10 раз длиннее мета- и пропарамеров вместе взятых. Метапарамеры отно-
сительно короткие и широкие, немного длиннее своей ширины, с угловидно выступающим на-
ружным краем и немного оттянутой вершиной, в профиль прямые (рис. 2, 1–4). Пропарамеры 
сильнее склеротизованы латерально, разделены примерно на 1/3 своей длины, со склеритом, 
расположенным вдоль линии сочленения (рис. 2, 1). Генитальные лопасти короткие, с парой 
склеритов у основания, вместе с дистально выворачивающимися мембранозными мешками 
примерно вдвое длиннее метапарамеров (рис. 2, 1, 3, 4); мембранозные мешки вентрально 
с более склеротизованными участками, покрытыми папиллами (рис. 2, 4). Вирга не склеротизо-
вана, трудно различима; какие-либо дополнительные склеротизованные структуры, связанные 
с виргой, в генитальных лопастях отсутствуют. В основании проксимального стебля располо-
жена пара удлиненных базальных пузырьков (рис. 2, 5).

И з м е н ч и в о с т ь. Антенны 20–24-члениковые, белесым может быть только один, 
18-й или 19-й членик.

С а м к а. Сходна с самцом, отличается следующими признаками. Стерниты груди 
более светлые, частично коричнево-желтые; у одного экземпляра бедра примерно 
в дистальной четверти, голени и лапки грязно-желтые. Глаза по длине равны 
примерно 0.6–0.8 заглазничного пространства. Антенны 22- или 23-члениковые, беле-
сыми могут быть 2–4 членика (в последнем случае 1-й и последний членики белесые 
лишь частично) с 14-го по 18-й. 7–9-й тергиты брюшка с боковыми краями очень 
слабо оттянутыми назад и более слабой, чем у самца, морщинистостью. 10-й тер-
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гит каудально слабо сужается (рис. 2, 6). Церки удлиненные, почти симметричные 

(рис. 2, 6). Генитальная пластинка каудально выступающая (рис. 2, 7).

Л и ч и н к а самки последних возрастов. Сходна с имаго, но меньших размеров, антенны без 

белесых члеников (осталось 17, остальные обломаны), дистальные участки бедер, голени 

и лапки грязно-желтые.

Рис. 2. Mongolabis bochkovi sp. n., самец, голотип (1–5), и самка, паратип (6, 7).
1 – гениталии, общий вид сверху, генитальные лопасти вывернуты, показано только основание 

проксимального стебля; 2 – метапарамеры и левая вывернутая генитальная лопасть снизу (правая 
генитальная лопасть не показана); 3, 4 – правые метапарамер и генитальная лопасть сверху (3) 

и справа (4); 5 – базальный пузырек; 6 – 10-й тергит брюшка и церки сверху; 7 – 10-й тергит 
брюшка снизу. Пунктировкой показаны мембранозные участки.

Масштабная линейка – 1 мм: a – к 1, 3, 4; b – к 2; c – к 5; d – к 6, 7.
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Р а з м е р ы  (в мм; в скобках – для голотипа). Длина головы: самец – 3.6–4.0 (4.0), самка – 
3.8–4.1; ширина головы: самец – 3.2–3.4 (3.4), самка – 3.0–3.5; длина пронотума: самец – 3.4–4.1 
(4.1), самка – 3.6–4.0; ширина пронотума: самец – 3.5–3.9 (3.7), самка – 3.3–3.6; ширина мезоно-
тума: самец – 3.9–4.2 (4.2), самка – 3.7–4.2; ширина метанотума: самец – 4.3–4.7 (4.7), самка – 
4.2–4.8; длина передних / средних / задних бедер: самец – 3.0–3.3 / 3.5–3.8 / 4.5–4.9 (3.2 / 3.8 / 
4.9), самка – 3.0–3.3 / 3.4–3.8 / 4.2–5.0; ширина 10-го тергита брюшка: самец – 6.0–6.7 (6.5), 
самка – 5.1–6.1; длина церок: самец – 5.2–5.8 (5.8), самка – 5.2–5.6. Ширина головы измерялась 
в наиболее широком месте, сразу за глазами. 

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Новый вид крупными размерами и темной, 
почти черной окраской сходен с Mongolabis magna (Bey-Bienko, 1959), описанным из 
Юньнани (Бей-Биенко, 1959), но отличается относительно более короткими и резко 
изогнутыми церками (сравнить рис. 1, 5 и рис. 22 в: Бей-Биенко, 1959) и значительно 
менее выступающими наружными углами метапарамеров (сравнить рис. 2, 1–3 
и рис. 26 в: Бей-Биенко, 1959). 

Mongolabis bochkovi sp. n. по строению метапарамеров, широких, с сильно выступа-
ющим наружным углом и оттянутой вершиной, сходен с M. incurvatus (Anisyutkin, 
1998) и M. fusoideus (Anisyutkin, 1998), описанными соответственно из Южного Китая 
(Юньнань, окр. Фохая) и северного Вьетнама (провинция Виньфу, Тамдао) 
(Анисюткин, 1998). Форма метапарамеров нового вида промежуточная между этими 
видами: массивность метапарамера и его наружный угол более выражены у M. in-
curvatus, но менее у M. fusoideus. От обоих видов M. bochkovi sp. n. хорошо отличается 
бо́льшими размерами, более темной, почти черной окраской и одноцветно темными 
бедрами.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь систематика и паразитолога А. В. Бочкова 
(1968–2018), друга, однокурсника и коллеги.

З а м е ч а н и я. Все экземпляры имаго M. bochkovi sp. n. были собраны в крупных 
кусках разлагающейся древесины, лежащих на лесной подстилке под пологом первич-
ного леса и пронизанных многочисленными ходами личинок жуков-ксилофагов. 
В лесной подстилке была собрана только одна личинка уховертки. Уховертки обитали 
в ходах вместе с личинками жуков. 

Будучи в основном всеядными насекомыми, уховертки, включая представителей 
рода Anisolabis (см.: Marucci, 1955), могут хищничать, особенно активно поедая ли-
чинок насекомых с мягкими покровами (Marucci, 1955; Sueldo et al., 2010; Zhong et al., 
2016). Можно предположить, что и M. bochkovi sp. n. играет заметную роль в процессе 
разложения мертвой древесины, регулируя численность насекомых-ксилофагов.
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MONGOLABIS BOCHKOVI SP. N., A NEW EARWIG (DERMAPTERA, 
ANISOLABIDIDAE: ANISOLABIDINAE) FROM NORTHERN VIETNAM

L. N. Anisyutkin

Key words: earwigs, morphology, new species, Anisolabidinae.

S U M M A R Y

A new species of the genus Mongolabis, M. bochkovi sp. n., is described from northern Vietnam. 
Detailed morphological description and notes on the biology of the new species are given. The 
diagnosis of the genus Mongolabis is emended. Mongolabis interjacens (Anisyutkin, 1988), comb. n., 
M. incrassatus (Anisyutkin, 1988), comb. n., M. incurvatus (Anisyutkin, 1988), comb. n., M. fusoideus 
(Anisyutkin, 1988), comb. n. and M. dealbatus (Anisyutkin, 1988), comb. n., originally described in 
the genus Anisolabis, are transferred to Mongolabis.
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Обозначен лектотип южносибирского вида Otiorhynchus (Pseudocryphiphorus) pullus Gyllenhal 
и описан близкий к нему новый вид Otiorhynchus (Pseudocryphiphorus) matisi sp. n. с левобережья 
р. Иртыш (северо-восток Павлодарской области Казахстана или юго-восток Омской области).
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Самый восточный крупный центр видового разнообразия рода Otiorhynchus Germ. – 
алтае-саянский – все еще очень неполно изучен. В статье приведено описание нового 
вида с левобережья Иртыша, пограничного с Казахстанским Алтаем, по-видимому, на 
северо-востоке Казахстана или на крайнем юго-востоке Западной Сибири (юго-восток 
Омской области). 

Голотип и паратипы описанного в этой статье вида хранятся в коллекции Зоологиче-
ского института РАН в С.-Петербурге.

Otiorhynchus (Pseudocryphiphorus) pullus Gyllenhal, 1834 (рис. 1, 1, 4).

= O. irritabilis (Faust, 1887) (Brachyrhinus): Legalov, Zinchenko, 2018 : 211.

М а т е р и а л. Kazakhstan. East Kazakhstan Prov., Katon-Karagay State National Park, Verkh-
Katun’ (= Aksharbak) Vill., 1743 m, 10.VI.2012 (M. S. Ramazanova), 2 ♀.

Здесь обозначается лектотип Otiorhynchus pullus – самец с рукописной этикеткой 
«Ot: politus ? Mannerh: e Sibir. Gebler» в Стокгольмском музее естественной истории, 
стоящий с донной этикеткой «Otiorhynchus pullus» и изученный мной в 1993 г. Фото-
графии лектотипа и моей этикетки с его обозначением приведены А. А. Легаловым и 
В. К. Зинченко (Legalov, Zinchenko, 2018: p. 211, Figs. 2–5), но обозначение лектотипа 
не было формально выполнено. Экземпляр относится к обычному на юге Западной 
Сибири, юго-западе Восточной Сибири и в Казахстанском Алтае виду, известному под 
названием O. irritabilis Faust, которое было справедливо сведено в синонимы в той же 
работе Легалова и Зинченко (Legalov, Zinchenko, 2018: p. 211) и впоследствии при-
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ведено в этом качестве в обновленной версии списка долгоносиков азиатской части 
Рос сии (Legalov, 2020). Эдеагус экземпляра из с. Таштып (Хакасия) изображен на 
рис. 1, 4.

Мной изучен экземпляр O. irritabilis в коллекции Венгерского естественноисториче-
ского музея в Будапеште с печатной этикеткой «V. Suyetuk» (деревня Верхний Суэтук 
в Каратузском р-не Красноярского края), рукописной этикеткой Й. Фауста «irritabilis 
m.», музейной этикеткой «Paratypus» и «Otiorhynchus pullus Gyll., det. Csiki 1944».

Otiorhynchus pullus широко распространен на юге Западной Сибири и юго-западе 
Восточной Сибири, найден также в Катон-Карагайском национальном природном 
парке в Казахстане и указан оттуда на основании определения А. А. Легалова (Габдул-
лина, 2016); это сообщение не было учтено в палеарктическом каталоге (Alonso-
Zarazaga et al., 2017).

Otiorhynchus (Pseudocryphiphorus) matisi Korotyaev, sp. n. (рис. 1, 2, 3, 5).

М а т е р и а л. Казахстан (или Россия?). «Окр. Ермака, пойма р. Иртыш, VI.1966» (Э. Г. Ма-
тис), 10 самцов, в том числе голотип, 8 самок. У 1 самца брюшко выедено кожеедом, у 1 самки 
съедены кожеедом голова и переднеспинка, и еще у одной выедены переднеспинка и брюшко. 
Э. Г. Матис несколько лет работал и много собирал листоедов в Казахстане, поэтому указанное 
на этикетке местонахождение по всей вероятности относится к г. Аксу в Павлодарской обл. Ка-
захстана, во время сбора называвшемуся Ермак. В Нововаршавском р-не Омской обл. России 
есть пос. Ермак, также расположенный неподалеку от р. Иртыш на ее левом берегу.

С а м е ц. Ширина головотрубки на уровне птеригий едва больше длины и составляет 1.2 ее 
ширины в основании и 1.5 ее ширины в самой узкой части. Птеригии крупные; расстояние от 
глаз до наиболее узкой части головотрубки составляет 0.3 длины головотрубки. Спинка голово-
трубки плоская, отделена от темени слабым вдавлением в средней части лба, края ее в основа-
нии слабо приподняты в тупые блестящие валики, слегка сходящиеся и сглаживающиеся к 
передневерхним краям глаз, в средней части слабо сходятся к птеригиям и затем расходятся над 
ними. Эпистом неглубоко дуговидно вдается назад, умеренно скошен кпереди и умеренно выем-
чатый по переднему краю; задний край его дуговидный, в средней части сглажен, по краям более 
или менее отчетливо килевидный. Срединный киль невысокий, почти линиевидный или отчет-
ливый, складковидный, обычно отчетливый в основной половине и заканчивается в неглубокой 
бороздке на уровне оснований усиков. Спинка головотрубки слабо блестящая, в умеренно 
густых крупных неглубоких, в разной степени удлиненных точках, собранных в косые ряды или 
короткие бороздки. Ширина лба в 1.1–1.2 раза больше длины глаза. Задняя половина лба пло-
ская, более блестящая, чем передняя, в менее густых и крупных круглых, умеренно глубоких 
точках. Темя матовое, в густой изодиаметрической микроскульптуре. Глаза средней величины, 
слабовыпуклые, почти круглые с угловатым или узко округленным передненижним краем. 
Виски примерно втрое короче глаз, слабо расходятся назад. Рукоять усиков почти прямая или 
слабо изогнута по всей длине, средней толщины, очень слабо и постепенно утолщена к вершине, 
матовая, в грубой морщинистой пунктировке. Жгутик умеренно длинный; длина 1-го членика 
вдвое больше ширины, 2-й членик немного шире и в 1.2 раза длиннее 1-го, втрое длиннее шири-
ны; длина 3-го членика примерно в 1.2 раза больше ширины, 4-й равной длины и ширины, 5–7-й 
членики едва поперечные, 6-й и 7-й едва шире предыдущих. Опушение жгутика довольно длин-
ное и густое, самые длинные волоски желтоватые, заметно длиннее члеников, сильно приподня-
ты. Булава почти веретеновидная, заметно сильнее притуплена в основании, чем на слегка 
оттянутой узкой вершине; длина ее в 2.6 раза больше ширины.

Ширина переднеспинки в 1.2–1.3 раза больше длины, наиболее широкая переднеспинка за-
метно перед серединой, умеренно или лишь едва округлена по бокам, выпукло сужена к верши-
не и выпукло или вогнуто сужена к основанию, с едва заметными основной и вершинной 
перетяжками, отделяющими очень короткие участки. Вершинный край почти прямой. Диск рав-
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номерно умеренно выпуклый в продольном и поперечном направлениях, умеренно блестящий, 
в густых довольно крупных невысоких гладких округло-многоугольных зернышках, разделен-
ных узкими матовыми промежутками с редкими точками, несущими узкие прилегающие 
светлые чешуйки, коротко заостренные на вершине. Зернышки несут на заднем скате по 1 на-
правленной назад и слабо дуговидно изогнутой волосковидной белой чешуйке с острой верши-
ной. Бока переднеспинки покрыты менее крупными и более выпуклыми зернышками с более 
крупной точкой на матовой медиальной (обращенной кверху) поверхности, несущей направлен-
ную к средней линии диска чешуйку.

Щиток маленький, плоский, поперечно-треугольный, иногда вершинная часть его скошена и 
вдавлена вдоль середины.

Надкрылья овальные, довольно узкие, заметно сдавлены с боков, на вершине довольно узко 
округлены; длина их в 1.43–1.45 раза больше ширины. Диск довольно сильно выпуклый в попе-
речном направлении и умеренно – в продольном, совершенно не приподнят по шву на вершин-
ном скате. Основной край на всем протяжении круто скошен к среднегруди и плотно прилегает 
к основному краю переднеспинки. Бороздки из довольно крупных, умеренно глубоких точек 
отчетливы на всем протяжении, перегородки между точками часто лежат на уровне промежут-
ков между бороздками и немного короче точек. Промежутки обычно не более чем в 1.5 раза 
шире бороздок, с чередующимися плоскими и слабо выпуклыми гладкими участками, часто 
сливающимися с поперечно выпуклыми перегородками между точками в бороздках в общие 
выпуклости, и с редкими малозаметными полустертыми точками, боле густыми и отчетливыми 
вдоль шва. На боках надкрылий бугорки на промежутках более выпуклые и часто образуют пра-
вильный ряд.

Ноги средней длины. Бедра без следов зубца, умеренно вздуты в вершинной части, передние 
лишь едва сильнее остальных. Поверхность бедер блестящая, в редкой мелкой пунктировке. 
Передние голени прямые, не расширены к вершине, с совершенно прямым наружным краем и 
умеренно глубоко двувыемчатым внутренним. Вершины голеней не расширены или едва округ-
ло расширены наружу и не загнуты внутрь, но слегка расширены угловато внутрь и вооружены 
среднего размера изогнутым мукро, направленным перпендикулярно оси голени. Шипики на 
вершине голеней короткие, тонкие и негустые, разделены примерно на свою ширину. Внутрен-
ний край голеней в вершинной части немного глубже выемчатый, чем в более короткой основ-
ной части, без отчетливых зубчиков, несет довольно многочисленные тонкие светлые торчащие 
волоски, длина которых почти равна ширине голени; такие же волоски покрывают заднюю по-
верхность голени. Передняя и наружная поверхность голеней покрыта менее длинными наклон-
но торчащими волосками. Поверхность голеней грубо морщинисто-точечная, очень слабо 
блестящая. Средние голени по длине составляют 0.8 передних и задних; средние и задние голени 
немного шире передних, почти прямые, немного менее глубоко двувыемчатые по внутреннему 
краю и усажены более длинными волосками, на вершине средние слабо, а задние – умеренно 
угловато расширены наружу; мукро на них чуть длиннее и у́же, шипики на вершинах длиннее 
и заметно удлиняются к наружному краю вершины. Лапки умеренно широкие и недлинные; 
в передних 1-й членик треугольный, длина его примерно в 1.5 раза больше ширины; 2-й членик 
почти равносторонне-треугольный, короче и немного у́же 1-го; 3-й в 1.7 раза длиннее и в 1.7–
1.9 раза шире 2-го, лопасти его широкие, снаружи слабо округлены. Коготковый членик немного 
больше чем наполовину выдается за лопасти 3-го, равномерно и умеренно расширен к вершине. 
Дорсальная сторона лапок блестящая, в негустых мелких точках, умеренно густо покрыта при-
легающими желтоватыми волосками, с мене густыми длинными наклонно торчащими белыми 
волосковидными чешуйками, слабо расширенными к вершине.

Заднегрудь и 1-й вентрит брюшка глубоко вдавлены, края небольших, но довольно глубоких 
точек на заднегруди между средними и задними тазиками слабо приподняты и несут направлен-
ные косо назад чешуйки. 1-й вентрит по краям умеренно выпуклый в продольном направлении. 
Шов между 1-м и 2-м вентритами в боковых третях глубокий, в средней трети неотчетливый, но 
граница между вентритами резкая. На 2–4-м вентритах точки менее глубокие и скульптура обра-
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Рис. 1. Otiorhynchus Germar, общий вид жуков (1–3) и эдеагус сверху (4, 5).
1 (самка, Казахстан), 4 (Хакасия, Таштып) – O. pullus Gyll.; 2, 3, 5 – O. matisi sp. n., паратипы 

(2, 5 – самец; 3 – самка).
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зована довольно крупными блестящими зернышками, эти вентриты блестящие, довольно сильно 
выпуклые в продольном направлении, швы между ними глубокие, с хорошо заметной светло- 
коричневой перепонкой межу вентритами. Анальный вентрит в основной половине умеренно 
выпуклый, блестящий, в негустых круглых точках, к вершине постепенно выположен, на верши-
не широко округлен и в центре слегка притуплен. Эдеагус слабо и равномерно изогнут и умерен-
но уплощен дорсовентрально, параллельносторонний в средней части и слабо выемчатый по 
бокам в основании, довольно сильно, с очень слабым перехватом, оттянут к узкой притупленной 
вершине (рис. 1, 5).

С а м к а. Ширина головотрубки на уровне птеригий едва больше длины и составляет 1.2 ее 
ширины в основании и 1.6 ширины в самой узкой части. Расстояние от глаз до наиболее узкой 
части головотрубки составляет 0.3 длины головотрубки. Спинка головотрубки плоская или едва 
вдавлена вдоль средний линии, отделена от темени слабым вдавлением в средней части лба, ко-
торый в задней половине иногда слабо углублен по всей ширине; края спинки лишь в самом 
основании слабо приподняты в короткие косые блестящие выпуклости, в средней части слабо 
сходятся к птеригиям и затем расходятся над ними. Поверхность головотрубки матовая от густой 
сетчатой микроскульптуры, с тонким невысоким складковидным срединным килем, в умеренно 
густых крупных неглубоких, в разной степени удлиненных точках, собранных в косые ряды или 
короткие бороздки. Ширина лба в 1.25–1.56 раза больше длины глаза. Глаза немного менее вы-
пуклые, чем у самца. Ширина переднеспинки в 1.23–1.38 раза больше длины. Длина надкрылий 
в 1.32–1.50 раза больше ширины, они не сдавлены с боков, наиболее широкие немного прокси-
мальнее середины, на вершине округлены немного шире, чем у самца, но вершина их при осмо-
тре сверху угловатая. Бедра едва у́же, чем у самца. Передние голени на вершине очень слабо 
округло расширены наружу, шипики к наружному краю вершины становятся заметно короче и 
гуще; выемки на внутреннем крае голеней чуть менее глубокие, чем у самца, но край их в вер-
шинной части неотчетливо зернистый, волоски в вершинной части голеней короче и менее 
густые, чем у самца. Средние и задние голени значительно сильнее угловато расширены на вер-
шине наружу, чем у самца, а волоски в их вершинной части почти такие же длинные. Лапки не-
много у́же, чем у самца; в передних 3-й членик в 1.6 раза шире 2-го. Заднегрудь в средней части 
и основание 1-го вентрита брюшка едва вдавлены, анальный вентрит сильнее выпуклый в основ-
ной части, чем у самца.

Тело черное; рукоять усиков и лапки часто темно-красновато-коричневые, жгутик усиков и 
вершины голени обычно темнее рукояти и лапок. Головотрубка в негустых волосковидных че-
шуйках с более или менее обильной примесью узколанцетовидных белых полуприлегающих 
чешуек с розоватым или зеленоватым блеском, направленных к основанию или срединной ли-
нии головотрубки. Переднеспинка в средней трети в редких прилегающих желтоватых волоско-
видных чешуйках, в боковых третях и вдоль основного и вершинного краев также с более 
широкими ланцетовидными чешуйками с розоватым или зеленоватым блеском, направленными 
к срединной линии переднеспинки. Надкрылья с умеренно густыми и неотчетливыми пятныш-
ками из узких параллельносторонних зеленоватых или розоватых чешуек, коротко суженных в 
основании и на вершине и собранных вокруг точек бороздок. Бедра в негустых прилегающих 
белых, зеленоватых или розоватых волосковидных чешуйках и с немногочисленными узколан-
цетными или параллельносторонними чешуйками в вершинной части, преимущественно на 
дорсальной стороне. Голени только в более или менее сильно приподнятых волосках. Бока и низ 
груди в негустых очень узких заостренных прилегающих металлически-блестящих чешуйках, 
брюшко в негустых дуговидно загнутых к вершине волосковидных чешуйках, с рядом более 
широких и коротких чешуек вдоль заднего края 2–4-го вентритов.

Длина тела самцов 4.7–5.4 мм, ширина надкрылий 2.05–2.50 мм; у самок – 5.15–5.60 и 2.65–
2.95 мм.

С р а в н и т е л ь н ы е  з а м е ч а н и я. Новый вид близок к O. pullus Gyll., но хорошо 
отличается мелкопятнистым рисунком верхней стороны тела из узких светлых че-
шуек, в то время как у O. pullus переднеспинка и надкрылья покрыты только мало-
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заметными редкими короткими волосковидными чешуйками, единичные почти воло-
сковидные белые чешуйки есть лишь на плечевых углах, а также следующими 
признаками. Размеры тела крупнее (у O. pullus обычно 4.5–5.0 мм). Понижение при 
переходе спинки головотрубки в лоб более отчетливое – у O. pullus оно иногда совсем 
не выражено и края спинки даже у границ глаз не образуют блестящих валиков. Сама 
спинка у нового вида менее выпуклая в продольном направлении и грубее скульпти-
рована – у O. pullus точки хотя бы в основной половине спинки часто свободные, не 
сливаются в короткие бороздки. Усики у нового вида значительно толще, скульптура 
рукояти грубо морщинистая – у O. pullus рукоять блестящая; опушение усиков значи-
тельно гуще и длиннее. Различия в форме и скульптуре переднеспинки незначи-
тельны, но у O. pullus зернышки в вершинной трети переднеспинки сливаются так, 
что промежутки между ними сохраняются в виде круглых точек – у нового вида зер-
нышки местами беспорядочно сливаются, но участков с отчетливой пунктировкой 
нет. Форма надкрылий у нового вида почти такая же, как у O. pullus, но скульптура их 
менее правильная: выпуклые участки промежутков часто сливаются с перегородками 
между точками в бороздках в гладкие поперечные складки, а у O. pullus бороздки из 
немного менее крупных точек везде более отчетливы. Голени у нового вида немного 
шире и значительно более грубо скульптированы – у O. pullus они блестящие, без 
тонких продольных складок. Вентриты брюшка у нового вида блестящие, опушены 
только тонкими волосками, 2-й и 3-й у самца с более крупными и редкими зерныш-
ками – у O. pullus они матовые от сетчатой микроскульптуры и у самца 2-й и 3-й вен-
триты с отчетливыми точками, передний край которых приподнят в виде менее круп-
ного зернышка, чем у нового вида. Эдеагус у O. pullus немного сильнее уплощен и 
сильнее оттянут на вершине (рис. 1, 4).

Э т и м о л о г и я. Вид назван именем Э. Г. Матиса, российского энтомолога немец-
кого происхождения с нелегкой судьбой, специалиста по листоедам трибы Cassidini, 
организовавшего в Магадане и возглавлявшего в течение многих лет изучение фауны 
насекомых Северо-Восточной Азии. 
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A NEW AND A LITTLE KNOWN SPECIES OF THE WEEVIL GENUS 
OTIORHYNCHUS GERM. (COLEOPTERA, CURCULIONIDAE: ENTIMINAE) 

FROM KAZAKH ALTAI 

B. A. Korotyaev

Key words: Altai, Kazakhstan, Irtysh River, new species, lectotype, Otiorhynchus pullus.

S U M M A R Y

Lectotype of the southern Siberian Otiorhynchus (Pseudocryphiphorus) pullus Gyllenhal is 
designated and a closely related new species Otiorhynchus (Pseudocryphiphorus) matisi sp. n. from 
Irtysh River left bank in Northeastern Kazakhstan or, less probably, Omsk Province, Russia, is described.
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В Московской обл. впервые обнаружен инвазионный вид жука-долгоносика Polydrusus 
formosus (Mayer, 1779), ранее в европейской части России известный лишь из Санкт-Петербурга 
и Крыма.

Ключевые слова: Polydrusus formosus, жуки-долгоносики, Curculionidae, инвазионный вид.

DOI: 10.31857/S0367144520040103

В Воскресенском р-не Московской обл. впервые обнаружен долгоносик Polydrusus 
formosus, который в европейской части России относится к инвазионным видам (Заба-
луев, 2019).

Polydrusus (Eudipnus) formosus (Mayer, 1779).
М а т е р и а л. Россия. Московская обл.: Воскресенский р-н, с. Юрасово, на листьях молодой 

березы повислой (Betula pendula Roth), 55.452500° N, 38.444079° E, 11.VI.2020 (И. А. Забалуев), 
1 ♀.

Этот вид широко распространен в Центральной и Южной Европе (Yunakov, 2013), 
а также завезен в Северную Америку (Sleeper, 1957). На территории России до недав-
него времени он был известен лишь из Крыма, где встречается в естественных биото-
пах. В 2015 г. инвазионная популяция обнаружена в Летнем саду Санкт-Петербурга 
(Коротяев и др., 2015). Polydrusus formosus – широкий полифаг, имаго питаются 
листьями различных лиственных деревьев и кустарников (ива, тополь, береза, ольха, 
лещина и другие), а личинки развиваются в почве на корнях (Dieckmann, 1980); в Лет-
нем саду долгоносик встречается на липах (Коротяев и др., 2015).

В Московской обл. P. formosus впервые был сфотографирован 2.VII.2019 Екатери-
ной Кисловой в с. Юрасово (Кислова, 2019). Для подтверждения находки в 2020 г. 
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нами было проведено тщательное обследование потенциальных кормовых растений 
в данном районе, в результате чего была собрана самка P. formosus на территории 
частного сектора (коттеджный поселок). По краям листовой пластинки отмечены 
фигурные погрызы, сходные с теми, которые обычно оставляют питающиеся коротко-
хоботные долгоносики. Такие же погрызы найдены нами и на других березах в ради-
усе 500 м, но поскольку их форма не видоспецифична, нельзя с уверенностью сказать, 
что они были оставлены именно P. formosus. 

Наша находка отстоит от ближайшей популяции в Санкт-Петербурге почти на 
700 км и сомнительно, что этот вид смог всего за 4 года самостоятельно преодолеть 
такое расстояние. Наиболее вероятно, что вектором инвазии послужил непреднаме-
ренный завоз куколок или личинок с саженцами при озеленении приусадебных участ-
ков. Хотя данный вид не относится к числу опасных вредителей, он может повреждать 
различные древесно-кустарниковые насаждения, поэтому желательно проведение 
мониторинга его распространения на территории Московской обл.
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FINDING OF THE INVASIVE WEEVIL POLYDRUSUS FORMOSUS (MAYER) 
(COLEOPTERA, CURCULIONIDAE: POLYDRUSINI) IN MOSCOW PROVINCE

I. A. Zabaluev

Key words: Polydrusus formosus, weevils, Curculionidae, invasive species.

S U M M A R Y

An invasive weevil species, Polydrusus formosus (Mayer, 1779) was found in Moscow Province. 
The species previously was known in the European part of Russia only from St. Petersburg and the 
Crimea.
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