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ÎÁ ÝÂÎËÞÖÈÈ È ÃÎÌÎËÎÃÈÈ ÃÅÍÈÒÀËÜÍÛÕ ÏÐÈÄÀÒÊÎÂ
ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ââåäåíèå

Â ëèòåðàòóðå äî ñèõ ïîð ñîñóùåñòâóþò ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíûå èíòåð-
ïðåòàöèè ñòðîåíèÿ ãåíèòàëèé ñàìöîâ íàñåêîìûõ. Ñîãëàñíî îäíîé òî÷êå çðåíèÿ,
âñå èëè ïî÷òè âñå ãåíèòàëüíûå ñòðóêòóðû âñåõ íàñåêîìûõ âåäóò ñâîå ïðîèñõîæäå-
íèå îò äðåâíèõ ðóäèìåíòîâ íîã, êîòîðûå èìåëèñü íà áðþøíûõ ñåãìåíòàõ ó ìíîãî-
íîãèõ ïðåäêîâ íàñåêîìûõ; ïðè ýòîì õâàòàòåëüíûå ãåíèòàëüíûå ïðèäàòêè ñ÷èòàþò
ãîíîïîäàìè – ïðîèçâîäíûìè ÷ëåíèñòûõ êîíå÷íîñòåé IX ñåãìåíòà áðþøêà è ãîìî-
ëîãàìè ñòèëóñîâ (Smith, 1969; Èâàíîâ, 2002).

Ïðîòèâîïîëîæíàÿ òî÷êà çðåíèÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òî òîëüêî ó ïîäåíîê
õâàòàòåëüíûå ãåíèòàëüíûå ïðèäàòêè ãîìîëîãè÷íû ñòèëóñàì IX ñåãìåíòà áðþøêà,
òîãäà êàê ó Paraneoptera è Oligoneoptera ñõîäíûå õâàòàòåëüíûå ïðèäàòêè ÿâëÿþòñÿ
íîâîîáðàçîâàíèÿìè, ïðîèçâîäíûìè ôàëëóñà (Snodgrass, 1957; Boudreaux, 1979).

Ïðè ðàáîòå íàä âòîðîé ÷àñòüþ êíèãè “Ñîâðåìåííàÿ ñèñòåìàòèêà íàñåêîìûõ”
(Êëþãå, 2000) àâòîðó ïðèøëîñü âïëîòíóþ ñòîëêíóòüñÿ ñ ïðîáëåìîé ãîìîëîãèçàöèè
ãåíèòàëüíûõ ïðèäàòêîâ ðàçëè÷íûõ ãðóïï íàñåêîìûõ. Áåç ïîíèìàíèÿ ãîìîëîãèè
äåòàëåé ñòðîåíèÿ íåâîçìîæíî äàòü ñîïîñòàâèìûå õàðàêòåðèñòèêè òàêñîíîâ, è â
òî æå âðåìÿ èìåííî ãåíèòàëèè ÿâëÿþòñÿ îäíîé èç íàèáîëåå èíòåíñèâíî èçó÷àåìûõ
÷àñòåé òåëà, äàþùèõ îñíîâó äëÿ òàêñîíîìè÷åñêèõ è ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé.
Èñõîäíî â êà÷åñòâå ðàáî÷åé ãèïîòåçû áûëà âûáðàíà âåðñèÿ î ãîìîëîãèè õâàòàòåëü-
íûõ ïðèäàòêîâ Paraneoptera è Oligoneoptera ñòèëóñàì. Îäíàêî ïî ìåðå ðàáîòû íàä
êíèãîé ñòàíîâèòñÿ ÿñíî, ÷òî ïðè òàêîé âåðñèè íåâîçìîæíî ïðåäñòàâèòü èñõîäíûé
ïëàí ñòðîåíèÿ áðþøêà Hexapoda, Amyocerata è ïîä÷èíåííûõ òàêñîíîâ. Áîëåå
ëîãè÷íî äàííûå ïî ñòðîåíèþ ãåíèòàëèé èåðàðõè÷åñêè ñîïîä÷èíåííûõ òàêñîíîâ
íàñåêîìûõ âïèñûâàþòñÿ â âåðñèþ Ñíîäãðàññà - Áóäðî. Îäíàêî â ýòó âåðñèþ
ñëåäóåò âíåñòè íåêîòîðûå óòî÷íåíèÿ è èñïðàâëåíèÿ.

1. Îáùèé ïëàí ñòðîåíèÿ áðþøêà íàñåêîìûõ

Áðþøêî Hexapoda èñõîäíî ñîñòîèò èç 10 ñåãìåíòîâ (à íå èç 11, êàê ñ÷èòàë
Ñíîäãðàññ è ìíîãèå äðóãèå àâòîðû); ïîñëåäíèé, äåñÿòûé, ñåãìåíò äîðñàëüíî
îáðàçîâàí òåðãèòîì, à âåíòðàëüíî – ïàðîé ïàðàïðîêòîâ; ñçàäè ê òåðãèòó ïðè÷ëåíåíû
òðè êàóäàëüíûõ ïðèäàòêà – öåðêè è ïàðàöåðê (Êëþãå, 1999, 2000); òàêàÿ èíòåðïðå-
òàöèÿ õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ ñî ñòðîåíèåì âñåõ ãðóïï íàñåêîìûõ. Ó âñåõ Amyocerata
Remington 1955 (Triplura + Pterygota) ïîëîâîå îòâåðñòèå ñàìöà íàõîäèòñÿ íà ãðàíèöå
IX è X ñåãìåíòà áðþøêà. Âîçìîæíî, êîïóëÿòèâíûé îðãàí (ïåíèñ, èëè ôàëëóñ)
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âîçíèêàë íåçàâèñèìî íåñêîëüêî ðàç; ïîñêîëüêó ïîëîæåíèå ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ
ïîñòîÿííî, ïåíèñ âîçíèêàë êàæäûé ðàç íà îäíîì è òîì æå ìåñòå, ÷òî ñîçäàåò
èëëþçèþ ãîìîëîãèè ïåíèñîâ ðàçíûõ Amyocerata.

2. Ïåðâè÷íîñòü íåïàðíîãî ãîíîïîðà

Øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî ìíåíèå, ÷òî ïàðíîå ñòðîåíèå ïåíèñà, õàðàêòåðíîå
äëÿ áîëüøèíñòâà ïîäåíîê (Ephemeroptera), ÿâëÿåòñÿ ïðèìèòèâíûìè, à íåïàðíîå
ñòðîåíèå ïåíèñà äðóãèõ íàñåêîìûõ – ïðîèçâîäíûì. Ñóùåñòâóåò òàêæå óòâåðæäå-
íèå î íàëè÷èè ïðèìèòèâíîãî ïàðíîãî ïåíèñà ó óõîâåðòîê (Dermatoptera). Ïðåäñòàâëå-
íèå î ïåðâè÷íîñòè ïàðíîãî ãîíîïîðà è âòîðè÷íîñòè íåïàðíîãî îñíîâàíî ëèøü íà
îáùèõ ñîîáðàæåíèÿõ î ïåðâè÷íîñòè ïàðíûõ îðãàíîâ è âòîðè÷íîñòè íåïàðíûõ, è íå
ïîäòâåðæäàåòñÿ ïðè ñðàâíåíèè ðàçíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ. Ó âñåõ Diplura Borner
1904, Collembola Lubbock 1870, Triplura Ewing 1942 (Zygentoma + Microcoryphia) è
ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà Pterygota Lang 1888 ãîíîïîð ñàìöà è ñàìêè íåïàðíûé;
ñðåäè ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ íàñåêîìûõ ïàðíûé ãîíîïîð ñàìöà (íî íå ñàìêè) åñòü
òîëüêî ó Protura Silvestri 1907, èìåþùèõ ñâîåîáðàçíûé ãåíèòàëüíûé àïïàðàò
íåÿñíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Âíèìàòåëüíîå èçó÷åíèå ñòðîåíèÿ è ðàçíîîáðàçèÿ
ãåíèòàëèé ïîäåíîê è óõîâåðòîê ïîçâîëÿåò ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî èñõîäíûì äëÿ
Hexapoda ÿâëÿåòñÿ íåïàðíûé ãîíîïîð, à ïàðíûì îí ñòàë íåçàâèñèìî ó ïîäåíîê,
óõîâåðòîê è íåêîòîðûõ äðóãèõ íàñåêîìûõ. Â ÷àñòíîñòè, ðàçäâîåííûé ïåíèñ ñ
ðàçäâîåííûì ãîíîäóêòîì íåçàâèñèìî âîçíèêàë â ðàçíûõ òàêñîíàõ öèêàäîê
(Membracis/fg1) (Åìåëüÿíîâ, 1987); ãîíîäóêòû, ïàðíûå íà âñåì ïðîòÿæåíèè,
èìåþòñÿ ó íåêîòîðûõ âåñíÿíîê (Plecoptera Burmeister 1839) (Brinck, 1956).

2.1. Ïàðíîñòü ïåíèñà ó Ephemeroptera

Ó áîëüøèíñòâà ïîäåíîê (Ephemeroptera Hyatt et Arms 1891) ïîëîâûå ïðîòîêè
ñàìöà (èäóùèå, êàê è ó áîëüøèíñòâà ÷ëåíèñòîíîãèõ, îò ïàðíûõ ñåìåííèêîâ) íà
âñåì ïðîòÿæåíèè ïàðíûå è îòêðûâàþòñÿ îäíîé ïàðîé ãîíîïîðîâ íà âåðøèíàõ ïåíèñà.
Îäíàêî ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ íåðîäñòâåííûõ äðóã äðóãó ãðóïï ïîäåíîê
ñåìÿèçâåðãàòåëüíûå êàíàëû áûâàþò ñîåäèíåíû àíàñòîìîçîé (ðèñ. 2), à â ðåäêèõ
ñëó÷àÿõ (â ÷àñòíîñòè ó Ametropus fragilis Albarda 1878) ïîëîâîå îòâåðñòèå íå-
ïàðíîå. Òàê ÷òî ïàðíîñòü ïîëîâûõ ïðîòîêîâ ó ïîäåíîê íå ÿâëÿåòñÿ ñòîëü âñåîáùåé,
êàê ïðèíÿòî äóìàòü.

Ïàðíîå ñòðîåíèå ñåìÿèçâåðãàòåëüíûõ ïðîòîêîâ ïîäåíîê ôóíêöèîíàëüíî
ñâÿçàíî ñ ïàðíûì ïðè÷ëåíåíèåì ïåíèñà ê òåðãèòó, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü ñâÿçàíî ñ
îáùèì ñòðîåíèåì ïîëîâîãî àïïàðàòà è ñïîñîáîì ñïàðèâàíèÿ. Ïðè ñïàðèâàíèè ñàìåö
íàõîäèòñÿ ïîä ñàìêîé, îõâàòèâ îñíîâàíèÿ åå êðûëüåâ ñâîèìè äëèííûìè ïåðåäíèìè
íîãàìè, ñïîñîáíûìè îñîáûì îáðàçîì âûâîðà÷èâàòüñÿ (ðèñ. 3-4). Ãåíèòàëèè ñàìöà
ñîñòîÿò èç ñòèëèãåðà (ïëàñòèíêè, îòõîäÿùåé íàçàä îò çàäíåãî êðàÿ IX ñòåðíèòà
áðþøêà), îäíîé ïàðû ãîíîñòèëåé (ïðè÷ëåíåííûõ ê âåðøèíå ñòèëèãåðà è ñïîñîáíûõ
îõâàòûâàòü áðþøêî ñàìêè) è ïàðíîãî ïåíèñà (îòõîäÿùåãî ìåæäó îñíîâàíèåì
ñòèëèãåðà è îñíîâàíèÿìè ïàðàïðîêòîâ). Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ñòðîåíèå ãåíèòàëèé
ïîäåíîê âåñüìà ðàçíîîáðàçíî, à ó íåêîòîðûõ ïîäåíîê ñòèëèãåð, ãîíîñòèëè è/èëè
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Ðèñ. 1-4. Ãåíèòàëèè ñàìöîâ è ñïîñîá ñïàðèâàíèÿ ïîäåíîê (Ephemeroptera).
1 - ãåíèòàëèè  Pseudoligoneuria/f1=Chromarcys/g1 magnifica Navas 1932 [Chromarcys]

âåíòðàëüíî (ïðåðûâèñòûìè ëèíèÿìè ïîêàçàíà ìûøöà â ëåâîé ïîäñòàâêå ãîíîñòèëÿ); 2 - ãåíèòàëèè
Ephemerella/fg3 Uracanthella/g1 lenoki Tshernova 1952 [Ephemerella] (ïóíêòèðîì ïîêàçàíû ñåìåííûå

 ïðîòîêè); 3, 4 - êîïóëÿöèÿ Parameletus/fg* chelifer Bengtsson 1908 [Parameletus].
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ïåíèñ áûâàþò âîîáùå ðåäóöèðîâàíû, ïî÷òè ó âñåõ ïîäåíîê ñîõðàíÿåòñÿ åäèíûé
ðû÷àæíûé ìåõàíèçì ãåíèòàëèé. Â ëèòåðàòóðå ÿñíîå îïèñàíèå ýòîãî ìåõàíèçìà äî
ñèõ ïîð îòñóòñòâîâàëî.

Îñîáåííî íàãëÿäíî ýòîò ìåõàíèçì âèäåí ó Ameletus áëàãîäàðÿ óâåëè÷åííîé
ìåìáðàíå äîðñàëüíîé ñòåíêè ñòèëèãåðà è èíòåíñèâíîé ïèãìåíòàöèè ñêëåðèòîâ (ðèñ.
5-7); òîò æå ìåõàíèçì èìååòñÿ ïî÷òè ó âñåõ ïîäåíîê, íî áûâàåò õóæå âèäåí. Íà
ñî÷ëåíîâíîé ìåìáðàíå, ñîåäèíÿþùåé IX è X ñåãìåíòû áðþøêà, èìååòñÿ îäíà ïàðà
ñêëåðîòèçîâàííûõ ó÷àñòêîâ – ðóê ïåíèñà; êàæäàÿ èç ýòèõ ðóê ìåäèàëüíî æåñòêî
ñîåäèíåíà ñ îñíîâàíèåì ïåíèñà, ñâîèì ëàòåðàëüíî-âåíòðàëüíûì óãëîì ïîäâèæíî
è ïðî÷íî ñî÷ëåíåíà ñ ìàëåíüêèì ïðîêñèìàëüíî-ëàòåðàëüíûì âûñòóïîì â îñíîâàíèè
ñòèëèãåðà, à ñâîèì ëàòåðàëüíî-äîðñàëüíûì êîíöîì ïîäâèæíî è ïðî÷íî ñî÷ëåíåíà
ñ çàäíèì êðàåì IX òåðãèòà íåìíîãî ìåäèàëüíåå åãî çàäíå-ëàòåðàëüíîãî óãëà.
Ñòèëèãåð ñïîñîáåí îòãèáàòüñÿ âåíòðàëüíî ïîä äåéñòâèåì ïðîäîëüíûõ ñòåðíàëüíûõ
ìûøö IX ñåãìåíòà áðþøêà. Â ïîêîå ñî÷ëåíåíèå ëàòåðàëüíîãî êðàÿ ñòèëèãåðà ñ
íåïîäâèæíûì ëàòåðàëüíûì êðàåì ñòåðíèòà íàõîäèòñÿ íåìíîãî äèñòàëüíåå
ñî÷ëåíåíèÿ ñòèëèãåðà ñ ðóêîé ïåíèñà; áëàãîäàðÿ ýòîìó ïðè âåíòðàëüíîì îòãèáàíèè
ñòèëèãåðà ïåíèñ âûäâèãàåòñÿ íàçàä è äîðñàëüíî. Ó íåêîòîðûõ ïîäåíîê ïåíèñ ñ
åãî ñêëåðîòèçîâàííûìè ðóêàìè ñîñòàâëÿåò öåëüíûé ñêëåðèò, è â ýòîì ñëó÷àå îí
ìîæåò ïîâîðà÷èâàòüñÿ ëèøü îòíîñèòåëüíî ïîïåðå÷íîé îñè, ïðîõîäÿùåé ÷åðåç ïàðó
ñî÷ëåíåíèé åãî ðóê ñ óãëàìè òåðãèòà; íî ó áîëüøèíñòâà ïîäåíîê ëåâàÿ è ïðàâàÿ
ïîëîâèíû ïåíèñà ñîåäèíåíû ïîäâèæíî èëè ðàçäåëåíû îò ñàìîãî îñíîâàíèÿ, ÷òî
ïîçâîëÿåò èì ñîâåðøàòü áîëåå ñëîæíûå äâèæåíèÿ – ïîâîðà÷èâàòüñÿ âîêðóã ñâîåé
îñè, âûäâèãàòü òèòèëëÿòîðû, è ò.ï.

Òàêîå ñòðîåíèå ïåíèñà, êîãäà îí ñîåäèíåí îäíîé ïàðîé ðóê íåïîñðåäñòâåííî
ñ íåïîäâèæíûìè óãëàìè IX òåðãèòà áðþøêà, íåñïåöèàëèçèðîâàííîãî è íå
âîâëå÷åííîãî â ïîëîâîé àïïàðàò, ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíûì. Î÷åâèäíî, ÷òî ýòî àóò-
àïîìîðôèÿ ïîäåíîê, ñâÿçàííàÿ ñ èõ ñïîñîáîì ñïàðèâàíèÿ è áðà÷íîãî ïîâåäåíèÿ.
Ïðè òàêîì ïðè÷ëåíåíèè ïåíèñà îí ìîæåò èìåòü áîëåå îäíîé ñòåïåíè ñâîáîäû
(÷òî, âåðîÿòíî, äëÿ áîëüøèíñòâà âèäîâ âàæíî äëÿ îáåñïå÷åíèÿ âèäîñïåöèôè÷íîñòè
ñïàðèâàíèÿ) ëèøü â òîì ñëó÷àå, åñëè ëåâàÿ è ïðàâàÿ ïîëîâèíû ïåíèñà ïîäâèæíû
îòíîñèòåëüíî äðóã äðóãà; ýòî äîñòèãàåòñÿ óòðàòîé ñëèÿíèÿ ñåìåííûõ ïðîòîêîâ.

Îïèñàííûé âûøå ðû÷àæíûé ìåõàíèçì î÷åíü ñòàáèëåí äëÿ ïîäåíîê è
ñîõðàíÿåòñÿ äàæå ó òåõ ïðåäñòàâèòåëåé, ó êîòîðûõ ïåíèñ ðóäèìåíòàðíûé èëè
ñîâñåì óòðà÷åí (íàïðèìåð, ó Turbanoculata Kluge 1997). Ëèøü â êðàéíå ðåäêèõ
ñëó÷àÿõ, â ÷àñòíîñòè ó Campsurus/fg2 (ñì. íèæå), ðóêè ïåíèñà óòðàòèëè ñâÿçü ñ
òåðãèòîì.

2.2. Ïàðíîñòü ïåíèñà ó Dermatoptera

Ó óõîâåðòîê (Dermatoptera Burmeister 1838) ïåíèñ ïàðíûé, íî ñåìåííûå
ïðîòîêè â îñíîâàíèè ïåíèñà ñîåäèíÿþòñÿ â íåïàðíûé ïðîòîê, êîòîðûé äèñòàëüíî
ñíîâà ðàçäâàèâàåòñÿ è îòêðûâàåòñÿ ïàðîé ãîíîïîðîâ.

Äîëãîå âðåìÿ ñ÷èòàëîñü, ÷òî òàêîå ñòðîåíèå ñâîéñòâåííî íå òîëüêî óõî-
âåðòêàì ó óçêîì ñìûñëå ñëîâà, íî è ãåìèìåðàì (Diploglossata Saussure 1879, èëè
Hemimerus/fg1) îáúåäèíÿåìûì ñ íàñòîÿùèìè óõîâåðòêàìè â òàêñîí Dermatoptera
s.3, èëè Dermaptoria Blatchley 1920 (ðèñ. 8). Îäíàêî áîëåå òîíêîå èññëåäîâàíèå
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ãåíèòàëèé ãåìèìåð ïîêàçàëî, ÷òî ó íèõ ñåìåííîé ïðîòîê íå ðàçäâàèâàåòñÿ, à îò-
êðûâàåòñÿ îäíèì ãîíîïîðîì; îøèáêà ïðåæíèõ àâòîðîâ áûëà âûçâàíà òåì, ÷òî çà
ñåìåííûå ïðîòîêè ïðèíèìàëè ïàðó òðóá÷àòûõ ââîðà÷èâàþùèõñÿ ìåìáðàíîçíûõ
ïðèäàòêîâ (Davies, 1966).

Ïàðíûé ïåíèñ áûë îïèñàí òàêæå äëÿ Archidermaptera Bey-Bienko 1936, èëè
Protodiplatys/fg1 – ïðèìèòèâíûõ ìåçîçîéñêèõ óõîâåðòîê (Âèøíÿêîâà, 1980),
èìåþùèõ ñ íàñòîÿùèìè óõîâåðòêàìè åùå áîëåå äàëüíåå ðîäñòâî, ÷åì ãåìèìåðû,
è îáúåäèíÿåìûé ñ Dermaptoria â òàêñîí Dermatoptera s.2, èëè Brachydermaptera
taxon nov. (ðèñ. 8). Íàìè áûëè ïåðåèññëåäîâàíû ýêçåìïëÿðû Archidermaptera,

Ðèñ. 5-7. Ãåíèòàëèè ñàìöà ïîäåíêè Ameletus/fg2 camtshaticus Ulmer 1923 [Ameletus].
5 - â ïîêîå, ëàòåðàëüíî; 6 - â âîçáóæäåííîì ñîñòîÿíèè, ëàòåðàëüíî; 7 - òî æå ñçàäè.
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Ðèñ. 8. Ôèëîãåíèÿ óõîâåðòêîîáðàçíûõ (Dermapteroidea, èëè Dermatoptera s.1, èëè Forficula/f1=g2).

õðàíÿùèåñÿ â Ïàëåîíòîëîãè÷åñêîì èíñòèòóòå ÐÀÍ. Ïàðàòèï Semenovioloides
capitatus Vishniakova 1980 (ýêçåìïëÿð No.2066/969), ñ÷èòàâøèéñÿ ñàìöîì, â
äåéñòâèòåëüíîñòè ÿâëÿåòñÿ ñàìêîé, à åãî ïðèäàòêè, ïðèíèìàâøèåñÿ çà ïàðíûé ïåíèñ,
ÿâëÿþòñÿ ïàðîé ñòâîðîê ÿéöåêëàäà (êîòîðûé ó ýòîãî âèäà, êàê è ó äðóãèõ Archi-
dermaptera, õîðîøî ðàçâèò). Íè äëÿ êàêèõ Archidermaptera ñòðîåíèå ïåíèñà â
íàñòîÿùåå âðåìÿ íåèçâåñòíî.

Òàêèì îáðàçîì, ñðåäè óõîâåðòêîîáðàçíûõ íàñåêîìûõ ïàðíûé, òî÷íåå äâóõ-
âåòâèñòûé, ïåíèñ èìååòñÿ òîëüêî ó óõîâåðòîê â óçêîì ñìûñëå – Dermatoptera s.3,
èëè Holodermaptera Verhoeff 1904. Îáùåïðèçíàíî, ÷òî ñðåäè Holodermaptera áîëåå
ïðèìèòèâíîå ñòðîåíèå ïåíèñà ñâîéñòâåííî Diandria auct., èìåþùèõ îáå âåòâè ïå-
íèñà, òîãäà êàê ó Monandria auct. ëåâàÿ âåòâü ðåäóöèðîâàíà. Â ñâîþ î÷åðåäü ñðåäè
Diandria îäíèì èç íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ ÿâëÿåòñÿ òàêñîí Diplatys/fg1 (ó íèõ
ñîõðàíÿþòñÿ ÷ëåíèñòûå öåðêè ëè÷èíîê è äðóãèå ïëåçèîìîðôèè). Ó Diplatys/fg1
êàæäûé èç äâóõ ïåíèñîâ èìååò ðàçäâîåííóþ âèðãó, òàê ÷òî ãîíîäóêò âåòâèòñÿ
äèõîòîìè÷åñêè äâà ðàçà, îòêðûâàÿñü 4 ãîíîïîðàìè. Òàêîå ñîñòîÿíèå íèêàê íå ìîæåò
áûòü ïåðâè÷íûì äëÿ íàñåêîìûõ.

3. Ñòèëóñû è êîêñèòû IX ñåãìåíòà áðþøêà ñàìöà (ãîíîñòèëè è
ãîíîêîêñèòû)

3.1. Ïåðâè÷íîñòü íå÷ëåíèñòûõ ñòèëóñîâ

Øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî óòâåðæäåíèå, ÷òî ñòèëóñû (è, ñîîòâåòñòâåííî, èõ
ïðîèçâîäíûå – ãîíîñòèëè) èñõîäíî èìåëè ÷ëåíèñòîå ñòðîåíèå, ïîäîáíî êîíå÷íîñòÿì.
Îäíàêî ýòî íå ïîäòâåðæäàåòñÿ íè ïàëåîíòîëîãè÷åñêèìè, íè ìîðôîëîãè÷åñêèìè
äàííûìè, è, ñóäÿ ïî âñåìó, ñòèëóñû ÿâëÿþòñÿ èñõîäíî íå÷ëåíèñòûìè ïðèäàòêàìè.
Ñðåäè ñîâðåìåííûõ íàñåêîìûõ ÷ëåíèñòûå ñòèëóñû èìåþòñÿ òîëüêî ó ïîäåíîê:
ãîíîñòèëè (ÿâëÿþùèåñÿ ñòèëóñàìè IX ñåãìåíòà áðþøêà ñàìöà) îáû÷íî èìåþò 4
÷ëåíèêà, èíîãäà ÷èñëî ÷ëåíèêîâ âòîðè÷íî óìåíüøåíî èëè óâåëè÷åíî. Îäíàêî âñå
ýòè ÷ëåíèêè âòîðè÷íûå. Îá ýòîì ìîæíî ñóäèòü ïî òîìó, ÷òî íè ê îäíîìó èç íèõ
íèêîãäà íå ïîäõîäÿò íè ìûøöû, íè ñóõîæèëèÿ, è ÷ëåíèêè ìîãóò èìåòü ëèøü
ïàññèâíóþ ïîäâèæíîñòü (íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ó ìíîãèõ ïîäåíîê ïîäâèæíîñòü
ãîíîñòèëåé, î÷åâèäíî, èãðàåò âàæíóþ ðîëü ïðè ñïàðèâàíèè); åäèíñòâåííîé ìûøöåé
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ãîíîñòèëÿ ÿâëÿåòñÿ ìûøöà, èäóùàÿ èç ñòèëèãåðà ê îñíîâàíèþ ïåðâîãî ÷ëåíèêà
ãîíîñòèëÿ (ðèñ. 1). Ó ìíîãèõ Triplura è Diplura êàæäûé ñòèëóñ èìååò íåïîäâèæíûé
øèïîâèäíûé âåðøèííûé îòðîñòîê – òàðçåëëóñ; åãî èíîãäà èíòåðïðåòèðóþò êàê
÷ëåíèê, íî îí èìååò ìàëî îáùåãî ñ ÷ëåíèêîì êîíå÷íîñòè. Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ
óêàçàíèÿ íà íàëè÷èå ÷ëåíèñòûõ ñòèëóñîâ ó èñêîïàåìûõ íàñåêîìûõ – ó ùåòèíî-
õâîñòêè Triassomachilis uralensis Sharov 1948 (Øàðîâ, 1948), ó äðåâíåêðûëûõ
Uralia maculata Kukalova-Peck et Sinitshenkova 1992 è äðóãèõ (Kukalova-Peck, 1992).
Îäíàêî ïðè áîëåå òùàòåëüíîì èññëåäîâàíèè âñå ýòè “÷ëåíèêè” îêàçûâàþòñÿ
àðòåôàêòàìè (Ðàñíèöûí, 1980; Rasnitsyn & Novokshonov, 1997; Sinitshenkova, 2000).

3.2. Èñõîäíîå ñòðîåíèå êîêñèòîâ

Ïðè èçó÷åíèè ãåíèòàëèé ðàçëè÷íûõ ãðóïï íàñåêîìûõ ïðèíÿòî èñõîäèòü èç
òîãî, ÷òî íàèáîëåå ïðèìèòèâíûì ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå îò÷ëåíåííûõ ïîäâèæíûõ
ãîíîêîêñèòîâ, íåñóùèõ ãîíîñòèëè. Îäíàêî ýòî íå óêëàäûâàåòñÿ â îáùóþ êàðòèíó
ôèëîãåíèè íàñåêîìûõ. Ñóäÿ ïî âñåìó, èñõîäíî êîêñèòû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
íåïîäâèæíûå ïëîñêèå îòðîñòêè ñòåðíèòà, âûñòóïàþùèå íàçàä è îòäåëåííûå îò
ñòåðíèòà ëèøü áîðîçäàìè; íèêàêèå ìûøöû èç òóëîâèùà ê êîêñèòàì íå ïîäõîäÿò.
Òàêîå ñòðîåíèå èìåþò êîêñèòû Triplura – âñåõ Microcoryphia Verhoeff 1904 è
íåêîòîðûõ Zygentoma Borner 1904; ó ìíîãèõ Zygentoma è ó âñåõ Diplura êîêñèòû
âîîáùå íå îòäåëåíû îò ñòåðíèòà. Íåÿñíî, êàêîå îòíîøåíèå èìåþò êîêñèòû ê êîêñàì
êîíå÷íîñòåé, ïðåäïîëîæèòåëüíî ñóùåñòâîâàâøèõ íà áðþøíûõ ñåãìåíòàõ ó
ãèïîòåòè÷åñêèõ ìíîãîíîãèõ ïðåäêîâ íàñåêîìûõ.

Ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ñòèëèãåð ïîäåíîê (Ephemeroptera) ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ñðîñøèåñÿ êîêñèòû. Îäíàêî, êàê ïîêàçàíî âûøå (2.1), ïîäâèæíîå ñî÷ëåíåíèå
ñòèëèãåðà ñî ñòåðíèòîì ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÷àñòü îñîáîãî ðû÷àæíîãî ìåõàíèçìà;
â îòëè÷èå îò êîíå÷íîñòåé, ñòèëèãåð îòãèáàåòñÿ ïîä äåéñòâèåì ñòåðíàëüíûõ ìûøö
(÷àñòî íåïàðíûõ) êàê åäèíûé íåïàðíûé âûðîñò. Ó íåêîòîðûõ ïîäåíîê ìåäèàëüíàÿ
÷àñòü ñòèëèãåðà â òîé èëè èíîé ìåðå óêîðà÷èâàåòñÿ âïëîòü äî ïîëíîãî èñ÷åçíîâå-
íèÿ, à ëàòåðàëüíûå ÷àñòè ñòèëèãåðà, íåñóùèå ãîíîñòèëè è âìåùàþùèå ãîíîñòè-
ëÿðíûå ìûøöû, ñîõðàíÿþòñÿ â âèäå îäíîé ïàðû öèëèíäðè÷åñêèõ îòðîñòêîâ –
ïîäñòàâîê ãîíîñòèëåé (ðèñ. 1); òàêèå ïîäñòàâêè ãîíîñòèëåé, î÷åíü ïîõîæèå íà
÷ëåíèêè êîíå÷íîñòè, èíîãäà ïðèíèìàþò çà ïåðâè÷íûå “êîêñèòû”, îäíàêî èõ ÷ëå-
íèêîïîäîáíàÿ ôîðìà ÿâëÿåòñÿ ÿâíî âòîðè÷íîé.

Ñðåäè Polyneoptera Martynov 1923 îòäåëåííûå êîêñèòû, ïîäîáíûå êîêñèòàì
Triplura, èìåþòñÿ òîëüêî ó ãðèëëîáëàòòèä (Notoptera Crampton 1915, èëè Grylloblatta/
fg1); êàê è ó Triplura, ýòè êîêñèòû íåïîäâèæíû. Ó îñòàëüíûõ Polyneoptera êîêñèòîâ
íåò, è ñòèëóñû, åñëè èìåþòñÿ (ñì. 3.3), ñèäÿò íà çàäíåì êðàå öåëüíîãî IX ñòåðíèòà
áðþøêà.

Ó Paraneoptera Martynov 1923 íåò íè÷åãî, ÷òî ìîæíî áûëî áû ïðèíÿòü çà
îòäåëåííûå êîêñèòû (ñì. 3.4).

Ñðåäè âñåõ Hexapoda ëèøü ó ÷àñòè Oligoneoptera Martynov 1923 èìåþòñÿ
ïðèäàòêè (òåëîìåðû), ïðèíèìàåìûå íåêîòîðûìè àâòîðàìè çà ïîäâèæíûå êîêñèòû
IX ñåãìåíòà áðþøêà, íåñóùèå ïîäâèæíûå ñòèëóñû (ñì. 3.5).
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3.3. Ñòèëóñû Polyneoptera

Ïî ìíåíèþ À.Ï. Ðàñíèöûíà (1980; Rasnitsyn, 2002), ñïåöèàëèçàöèÿ ñòèëóñîâ
IX ñåãìåíòà â êà÷åñòâå õâàòàòåëüíûõ ãîíîñòèëåé ñàìöà ÿâëÿåòñÿ ñèíàïîìîðôèåé
Ephemeroptera, Paraneoptera è Oligoneoptera; íà îñíîâàíèè ýòîãî èõ ïðåäëîæåíî
îáúåäèíÿòü â èíôðàêëàññ Scarabaeones Rasnitsyn 1980, ïðîòèâîïîñòàâëÿåìûé
èíôðàêëàññó Polyneoptera (= Gryllones Rasnitsyn 1980), ïðåäñòàâèòåëè êîòîðîãî
ñîõðàíÿþò íåñïåöèàëèçèðîâàííûå ñòèëóñû. Îäíàêî, âîçìîæíî, ÷òî ïîëÿðíîñòü
ïðèçíàêà çäåñü îáðàòíàÿ: ó Polyneoptera óòðàòèëàñü ïåðâè÷íàÿ ìûøöà, äâèãàþùàÿ
ñòèëóñ, ÷òî ïðèâåëî ê íåâîçìîæíîñòè åãî õâàòàòåëüíîé ñïåöèàëèçàöèè. Ïàëî÷êî-
âèäíûå ñòèëóñû, âíåøíå íàïîìèíàþùèå ïðèìèòèâíûå ñòèëóñû ùåòèíîõâîñòîê,
íî áåç ïîäõîäÿùèõ ê íèì ìûøö, èìåþòñÿ ó ìíîãèõ òàðàêàíîâ, òåðìèòîâ è
áîãîìîëîâ (Pandictyoptera Crampton 1917), ïðûãàþùèõ ïðÿìîêðûëûõ (Saltatoria
Latreille 1817) è ãðèëëîáëàòòèä (Notoptera Crampton 1915). Ñòèëóñû îòñóòñòâóþò
ó âñåõ ýìáèé (Embioptera Lameere 1900, èëè Embia/fg1), âåñíÿíîê (Plecoptera
Burmeister 1839, èëè Perla/fg1), ïàëî÷íèêîâ (Spectra Latreille 1802, èëè Phasma/fg1)
è, ïî êðàéíåé ìåðå, ó ñîâðåìåííûõ óõîâåðòîê (Dermatoptera s.3).

Ñîìíåíèå âûçûâàåò ñèòóàöèÿ ñ ïðèìèòèâíûìè èñêîïàåìûìè óõîâåðòêàìè
Archidermaptera. Íà èññëåäîâàííûõ íàìè îêàìåíåëîñòÿõ ñàìöîâ Protodiplatys fortis
Martynov 1925 è P. gracilis Vishniakova 1980 õîðîøî âèäíà îäíà ïàðà êðóïíûõ
èçîãíóòûõ ïðèäàòêîâ, ïîäâèæíî ïðè÷ëåíåííûõ ê çàäíåìó êðàþ IX ñòåðíèòà áðþøêà
è íàïîìèíàþùèõ ãîíîñòèëè; ðàíåå èõ ïðèíèìàëè ëèáî çà îòëîìàííûå ÷ëåíèêè öåðêîâ
(Ìàðòûíîâ, 1925), ëèáî çà ïàðàìåðû (Âèøíÿêîâà, 1980). Åñëè ýòî íàñòîÿùèå
ãîíîñòèëè, äâèãàþùèåñÿ ìûøöàìè, ïðèäåòñÿ îòêàçàòüñÿ îò ïðåäïîëîæåíèÿ î òîì,
÷òî ó îáùåãî ïðåäêà Polyneoptera ìûøöû ãîíîñòèëåé áûëè óòðà÷åíû. Åñëè ýòî
ïàðàìåðû, òî îíè âòîðè÷íî âèäîèçìåíåíû ïî ñðàâíåíèþ ñ ïàðàìåðàìè ñîâðåìåííûõ
óõîâåðòîê (õîòÿ ïî âñåì îñòàëüíûì ïðèçíàêàì Archidermaptera ïðèìèòèâíåå
ñîâðåìåííûõ óõîâåðòîê).

3.4. Ïðèäàòêè IX ñåãìåíòà áðþøêà ñàìöà ó Paraneoptera

Ïàðíûå õâàòàòåëüíûå ïîëîâûå ïðèäàòêè ñàìöîâ ðàçëè÷íûõ Paraneoptera
ñ÷èòàþò ëèáî ãîíîñòèëÿìè (ãîìîëîãàìè ñòèëóñîâ IX ñåãìåíòà áðþøêà ó Triplura),
ëèáî ïàðàìåðàìè (ëàòåðàëüíûìè ÷àñòÿìè ôàëëè÷åñêîãî êîìïëåêñà, íàõîäÿùåãîñÿ
íà ãðàíèöå IX è X ñåãìåíòîâ).

Ôèëîãåíåòè÷åñêîå äðåâî Paraneoptera, ïðåäñòàâëåííîå íà ðèñ. 9, ÿâëÿåòñÿ
íàèáîëåå øèðîêî ïðèçíàííûì è õîðîøî îáîñíîâàííûì: çäåñü äëÿ êàæäîé âåòâè
èçâåñòåí êîìïëåêñ óíèêàëüíûõ àóòàïîìîðôèé.

Ñàìöû çîðàïòåð (Zoraptera Silvestri 1913, èëè Zorotypus/fg1), ñåíîåäîâ,
ïóõîåäîâ è âøåé (Panpsocoptera Crampton 1938, èëè Psocus/f1=Pediculus/g1), à òàêæå
òðèïñîâ (Thysanoptera Haliday 1836, èëè Thrips/fg1) èìåþò âûäâèãàþùèéñÿ
ãåíèòàëüíûé àïïàðàò (ôàëëóñ) áîëåå èëè ìåíåå ñëîæíîãî ñòðîåíèÿ. Ó ïðèìèòèâíûõ
ÿéöåêëàäíûõ òðèïñîâ (Terebrantia Haliday 1836) ôàëëóñ íåñåò ïî áîêàì ïîäâèæíûå
ïàðàìåðû; îíè ïðè÷ëåíåíû ê îñíîâàíèþ ïåíèñà, ñîåäèíåíû ñ íèì ìûøöàìè è âòÿ-
ãèâàþòñÿ â áðþøêî âìåñòå ñ ïåíèñîì, ÷òî äàåò îñíîâàíèå ñ÷èòàòü èõ äåéñòâè-
òåëüíî ïàðàìåðàìè, à íå ãîíîñòèëÿìè. Íàðóæíûõ ïðèäàòêîâ, êîòîðûå ïðè÷ëåíÿëèñü
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áû ê IX ñòåðíèòó áðþøêà, ó ïðåäñòàâèòåëåé ýòèõ ãðóïï íåò. Â ëèòåðàòóðå
ôèãóðèðóåò óòâåðæäåíèå, ÷òî ó ñåíîåäîâ ðîäà Lachesilla èìåþòñÿ òàêèå ïðèäàòêè
– “ñòèëóñû” (Matsuda, 1976); ó èññëåäîâàíîãî íàìè Lachesilla quercus ïðèäàòêè
IX ñòåðíèòà áðþøêà íå èìåþò íàñòîÿùåãî ñî÷ëåíåíèÿ è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
ÿâíî âòîðè÷íûå âûðîñòû.

Ðèñ. 9. Ôèëîãåíèÿ Paraneoptera (èëè Cimex/f1=Cicada/g1).

Ñóäÿ ïî ôèëîãåíåòè÷åñêîìó ïîëîæåíèþ íàçâàííûõ ãðóïï (ðèñ. 9), èõ îáùèå
÷åðòû ñòðîåíèÿ äîëæíû áûòü èñõîäíûìè äëÿ Paraneoptera â öåëîì.

Ñðåäè õîáîòíûõ (Arthroidignatha Spinola 1850 [= Rhynchota auct., = Hemiptera
auct.]) ïàðíûå ïîäâèæíûå ãåíèòàëüíûå ïðèäàòêè èìåþòñÿ ó Hemelytrata Fallen
1829 (= Euhemiptera auct.), ëèñòîáëîøåê (Saltipedes Amyot et Serville 1843, èëè Psylla/
fg1) è áåëîêðûëîê (Scytinelytra Amyot et Serville 1843, èëè Aleyrodes/fg1). Ó òëåé
(Gradipedes Amyot et Serville 1843, èëè Aphis/fg2) è êîêöèä (Gallinsecta De Geer
1776, èëè Coccus/fg1) ãåíèòàëèè âòîðè÷íî óïðîùåíû.

Ãåíèòàëèè Auchenorrhyncha Dumeril 1806 (èëè Cicada/f1=g6) è Coleorrhyncha
Myers et China 1929 (èëè Peloridium/fg1) èìåþò åäèíûé ïëàí ñòðîåíèÿ (ðèñ. 11):
ïàðíûå õâàòàòåëüíûå ïðèäàòêè ïîäâèæíû îòíîñèòåëüíî IX ñòåðíèòà, ïðè÷ëåíåíû
ê îñíîâàíèþ ïåíèñà è ñîåäèíåíû ñ íèì ìûøöàìè, ÷òî äàåò îñíîâàíèå ñ÷èòàòü ýòè
ïðèäàòêè ÷àñòÿìè ôàëëè÷åñêîãî êîìïëåêñà – ïàðàìåðàìè. Ó Subtericornes Amyott
et Serville 1843 (èëè Fulgora/fg1), âõîäÿùèõ â ñîñòàâ Auchenorrhyncha, ñòðîåíèå
ôàëëè÷åñêîãî êîìïëåêñà óñëîæíåíî: ôàëëîáàçà ñî÷ëåíåíà ñ X ñåãìåíòîì áðþøêà
è óòðàòèëà ñî÷ëåíåíèå ñ ïàðàìåðàìè, à ýäåàãóñ ïîäâèæåí îòíîñèòåëüíî ôàëëîáàçû
è ñîåäèíåí ñ ïàðàìåðàìè îñîáûì íåïàðíûì âíóòðåííèì ðû÷àãîì (ðèñ. 10). Ó
áîëüøèíñòâà íàñòîÿùèõ êëîïîâ (Heteroptera Latreille 1810) ïàðíûå ïðèäàòêè íå
ñâÿçàíû ñ ïåíèñîì íè ñî÷ëåíåíèåì, íè ìûøöàìè (ðèñ. 13), òàê ÷òî èõ ìîæíî áûëî
áû ñ÷èòàòü ãîíîñòèëÿìè. Îäíàêî ó âñåõ Hemelytrata (Auchenorrhyncha + Coleo-
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rrhyncha + Heteroptera) ïàðíûå ïðèäàòêè íå èìåþò ñî÷ëåíåíèÿ ñ IX ñòåðíèòîì
áðþøêà è íåñóò àïîäåìû, ïîçâîëÿþùèå èì âûäâèãàòüñÿ (ðèñ. 10, 11, 13); íà îñíîâà-
íèè òàêîãî ñõîäñòâà â ñòðîåíèè ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ïàðíûå ïðèäàòêè âñåõ Hem-
elytrata ãîìîëîãè÷íû ìåæäó ñîáîé. Èç ïðåäñòàâëåíèÿ î ãîëîôèëèè Heteropteroidea
Schlee 1969 (Coleorrhyncha + Heteroptera) ñëåäóåò âûâîä, ÷òî îáùèå ÷åðòû â ñòðîå-
íèè Auchenorrhyncha è Coleorrhyncha ÿâëÿþòñÿ èñõîäíûìè äëÿ Hemelytrata – òî
åñòü èñõîäíî èìååòñÿ ñâÿçü ïàðíûõ ïðèäàòêîâ ñ ïåíèñîì, âòîðè÷íî óòðà÷åííàÿ ó
êëîïîâ.

Ó ëèñòîáëîøåê (Saltipedes) ïàðíûå ïðèäàòêè ñî÷ëåíû ñ çàäíèì êðàåì IX
ñòåðíèòà áðþøêà è íå èìåþò ìûøö, èäóùèõ ê ïåíèñó (â îòëè÷èå îò Thysanoptera,
Auchenorrhyncha è Coleorrhyncha), à òàêæå íå èìåþò àïîäåì, ñâîéñòâåííûõ
Hemelytrata. Íà îñíîâàíèè ýòîãî ìîæíî áûëî áû ñ÷èòàòü äàííûå ïðèäàòêè
ãîíîñòèëÿìè. Îäíàêî â òàêîì ñëó÷àå ïîëó÷àåòñÿ, ÷òî ñðåäè âñåõ Paraneoptera
ïåðâè÷íûå äëÿ íàñåêîìûõ ãîíîñòèëè ñîõðàíèëèñü òîëüêî ó ëèñòîáëîøåê. Ó ëèñ-
òîáëîøåê èìååòñÿ Y-îáðàçíûé ñêëåðèò, ñîåäèíÿþùèé îñíîâàíèÿ ïàðíûõ ïðèäàò-
êîâ ñ îñíîâàíèåì ïåíèñà è ñ îñíîâàíèåì ïðîêòèãåðà (îáðàçîâàííîãî ñëèâøèìèñÿ
IX òåðãèòîì è X ñåãìåíòîì áðþøêà); ê Y-îáðàçíîìó ñêëåðèòó ïîäõîäÿò îñîáûå
ïàðíûå ìûøöû îò êðàåâ IX ñòåðíèòà áðþøêà (ðèñ. 12). Òàêîå ñòðîåíèå ìîæíî
îáúÿñíèòü, åñëè ñ÷èòàòü, ÷òî è ïåíèñ, è Y-îáðàçíûé ñêëåðèò, è ïàðíûå ïðèäàòêè
ÿâëÿþòñÿ ÷àñòÿìè ôàëëè÷åñêîãî êîìïëåêñà, èñõîäíî ñâÿçàííîãî ìûøöàìè ñ IX
ñòåðíèòîì.

Òàêèì îáðàçîì, îêàçûâàåòñÿ âåñüìà íåïðîñòî ïîíÿòü, êàêèå ïàðíûå ïðèäàòêè
ÿâëÿþòñÿ ïî ïðîèñõîæäåíèþ ÷àñòÿìè ôàëëè÷åñêîãî êîìïëåêñà, à êàêèå –
ãîíîñòèëÿìè. Âåðîÿòíî, ïàðíûå ïðèäàòêè âñåõ Paraneoptera èìåþò åäèíîå
ïðîèñõîæäåíèå è îòíîñÿòñÿ ê ôàëëè÷åñêîìó êîìïëåêñó, à ãîíîñòèëè èñõîäíî
óòðà÷åíû. Ñëåäóåò îáðàòèòü âíèìàíèå íà òî, ÷òî â îòëè÷èå îò Oligoneoptera (ñì.
íèæå), ó Paraneoptera íåò íèêàêèõ îáîñîáëåííûõ îáðàçîâàíèé, êîòîðûå ìîæíî áûëî
áû èíòåðïðåòèðîâàòü êàê ãîíîêîêñèòû.

3.5. Ïðèäàòêè IX ñåãìåíòà áðþøêà ñàìöà ó Oligoneoptera

Ó æóêîâ (Coleoptera De Geer 1774 [non Linnaeus 1758]) ôàëëóñ âòÿãèâàþ-
ùèéñÿ, ñîñòîèò èç ïåíèñà è îêðóæàþùåãî åãî ãåíèòàëüíîãî òåãìåíîìà; ëàòåðàëüíî-
äèñòàëüíî òåãìåí âûòÿíóò â ïàðó îòðîñòêîâ – ïàðàìåðîâ, âíóòðü êîòîðûõ çàõîäÿò
ìûøöû, èäóùèå îò îñíîâàíèÿ ïåíèñà è âûäâèãàþùèå ïåíèñ (òåðìèí “ïàðàìåðû”
èñõîäíî ïðèìåíÿåòñÿ èìåííî ê ïðèäàòêàì æóêîâ – Verhoeff, 1893).

Ó ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ (Hymenoptera Linnaeus 1758) ôàëëóñ òàêæå âòÿãè-
âàþùèéñÿ è èìååò ñõîäíîå, íî, êàê ïðàâèëî, áîëåå ñëîæíîå ñòðîåíèå. Ëàòåðàëüíûå
îòäåëû ãåíèòàëüíîãî òåãìåíà (ïàðàìåðû) ðàñ÷ëåíåíû íà ïðîêñèìàëüíûå äîëè
(áàçèìåðû) è äèñòàëüíûå äîëè (òåëîìåðû); êàê è ó æóêîâ, ïàðàìåðû âìåùàþò
ìûøöû, ïîýòîìó òåëîìåðû èìåþò àêòèâíóþ ïîäâèæíîñòü. Â ñâÿçè ñ ýòèì íåêî-
òîðûå àâòîðû (Smith, 1969) èíòåðïðåòèðóþò ïàðàìåðû ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ êàê
äâó÷ëåíèêîâûå “ãîíîïîäû”, ñ÷èòàÿ áàçèìåðû ñëèòûìè ïðîêñèìàëüíûìè ÷ëåíèêàìè
– “ãîíîêîêñèòàìè”, à òåëîìåðû äèñòàëüíûìè ÷ëåíèêàìè – “ãîíîñòèëÿìè”.

Ó ìíîãèõ äðóãèõ íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì – íàñòîÿùèõ ñåò-
÷àòîêðûëûõ (Euneuropteroidea Krausse et Wolff 1919 [= Neuroptera auct., =
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Ðèñ. 10-13. Ñõåìà ñòðîåíèÿ ãåíèòàëèé ñàìöîâ ðàçëè÷íûõ ãðóïï Arthroidignatha.
10 - Subtericornes, 11 - ïðî÷èå Auchenorrhyncha è Coleorrhyncha, 12 - Saltipedes, 13 – Heteroptera.

Planipennia auct.]), âåðáëþäîê (Raphidioptera Handlirsch 1908), ñêîðïèîííèö
(Mecoptera auct. [= Mecaptera Packard 1886]), äâóêðûëûõ (Diptera Linnaeus 1758),
ðó÷åéíèêîâ è áàáî÷åê (Sorbentia Haeckel 1896 [= Amphiesmenoptera Kiriakoff 1948])
è áëîõ (Aphaniptera Kirby et Spense 1815 [= Siphonaptera Latreille 1825]) ãåíèòàëüíûé
àïïàðàò âêëþ÷àò îäíó ïàðó õâàòàòåëüíûõ ïðèäàòêîâ, êàæäûé èç êîòîðûõ ñîñòîèò
èç ïðîêñèìàëüíîé ÷àñòè, ñ÷èòàþùåéñÿ ëèáî áàçèìåðîì (ïðîêñèìàëüíîé ÷àñòüþ
ïàðàìåðà), ëèáî “ãîíîêîêñèòîì”, è ïîäâèæíî ïðè÷ëåíåííîé äèñòàëüíîé ÷àñòè,
ñ÷èòàþùåéñÿ ëèáî òåëîìåðîì (äèñòàëüíîé ÷àñòüþ ïàðàìåðà), ëèáî “ãîíîñòèëåì”.
Èíîãäà (â ÷àñòíîñòè, ó âñåõ Mecoptera) áàçèìåðû îáðàçóþò öåëüíîå êîëüöî âîêðóã
îñíîâàíèÿ ïåíèñà; â îòëè÷èå îò ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ, ýòî êîëüöî íåïîäâèæíî
ñîåäèíåíî ñ IX ñòåðíèòîì áðþøêà è íå ñïîñîáíî âòÿãèâàòüñÿ âíóòðü áðþøêà
âìåñòå ñ ïåíèñîì. Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ (â ÷àñòíîñòè, ó ìíîãèõ Sorbentia) ëåâûé è
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ïðàâûé áàçèìèðû ïðèêðåïëåíû ê IX ñòåðíèòó ïîðîçíü; èíîãäà ê áàçèìåðàì ïîäõî-
äÿò ìûøöû, ïîçâîëÿþùèå èì äâèãàòüñÿ íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà. Òàêèå áàçèìåðû
äåéñòâèòåëüíî î÷åíü íàïîìèíàþò ïðîêñèìàëüíûå ÷ëåíèêè ïàðíûõ êîíå÷íîñòåé –
êîêñèòû. Îäíàêî ó íåêîòîðûõ èç ýòèõ íàñåêîìûõ íà ñòàäèè êóêîëêè èìååòñÿ ëèøü
îäíà ïàðà ãåíèòàëüíûõ âûðîñòîâ, êîòîðûå ó èìàãî ïðåâðàùàþòñÿ â ïàðó õâàòàòåëü-
íûõ ïðèäàòêîâ è íåïàðíûé ýäåàãóñ (ñîáñòâåííî ïåíèñ); èíîãäà êóêîëî÷íûå ãåíè-
òàëèè ñõîäíû ñ èìàãèíàëüíûìè, íî íà îïðåäåëåííîì ýòàïå èõ ðàçâèòèÿ ïîä ïî-
êðîâàìè ëè÷èíêè îíè ïðåäñòâëÿþò ñîáîé îäíó ïàðó ïðèäàòêîâ (Snodgrass, 1957).
Áûâàþò ðàçâèòû ìûøöû, èäóùèå èç áàçèìåðîâ ê ïåíèñó (Êóçíåöîâ, Ñòåêîëüíèêîâ,
2001; Èâàíîâ, 2002).

Åñëè ñ÷èòàòü, ÷òî ó Coleoptera è Hymenoptera ïàðíûå ãåíèòàëüíûå ïðèäàòêè
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ÷àñòè ôàëëè÷åñêîãî êîìïëåêñà, à ó Mecoptera, Diptera è
Sorbentia – ñòèëóñû IX ñåãìåíòà áðþøêà (Snodgrass, 1935), òî îêàçûâàåòñÿ íåîáú-
ÿñíèìûì ñõîäñòâî â ñòðîåíèè ýòèõ ïðèäàòêîâ ó Hymenoptera, Mecoptera, Diptera è
Sorbentia. Â ñâÿçè ñ ýòèì Ñíîäãðàññ (Snodgrass, 1957) ïðåäïîëîæèë ïðîèñõîæäåíèå
õâàòàòåëüíûõ ïðèäàòêîâ âñåõ Oligoneoptera îò ïàðàìåðîâ, à Áóäðî (Boudreaux, 1979)
ïðåäëîæèë âûäåëÿòü èíôðàêëàññ Phalloneopterata Boudreaux 1979 (Paraneoptera +
Oligoneoptera), õàðàêòåðèçóþùèéñÿ óñëîæíåííûì ñòðîåíèå ôàëëóñà, è êîãîðòó
Telomerida Boudreaux 1979 (Oligoneoptera êðîìå æóêîâ è âååðîêðûëûõ), õàðàêòåðè-
çóþùóþñÿ ðàñ÷ëåíåíèåì ïàðàìåðîâ íà áàçèìåðû è òåëîìåðû.

3.6. Âîçìîæíîñòü “ïåðåìåùåíèÿ” ïðèäàòêîâ

Âîïðîñ î ãîìîëîãèè õâàòàòåëüíûõ ïðèäàòêîâ ñàìöîâ Paraneoptera è Oligo-
neoptera ñòèëóñàì (ïðèäàòêàì IX ñåãìåíòà áðþøêà) èëè ïàðàìåðàì (ïðèäàòêàì
ïåíèñà) îêàçàëñÿ çàïóòàííûì, ïîñêîëüêó áëàãîäàðÿ èçìåíåíèþ çîí ñêëåðîòèçàöèè
ãîìîëîãè÷íûå ïðèäàòêè ìîãóò êàê áû “ïåðåìåùàòüñÿ” ñ IX ñåãìåíòà íà îñíîâàíèå
ïåíèñà è/èëè íàîáîðîò. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà òàêîãî “ïåðåìåùåíèÿ” ðàññìîòðèì
ìîäèôèêàöèþ ãåíèòàëèé â îäíîé èç ãðóïï ïîäåíîê – Campsurus/fg2; ýòîò ïðèìåð
èíòåðåñåí òåì, ÷òî çäåñü ãîìîëîãèÿ âñåõ ÷àñòåé íå âûçûâàåò ñîìíåíèÿ (ñì. âûøå, 2.1).

Ó âñåõ Campsurus/fg1 (âêëþ÷àþùèõ Asthenopus/fg1 è Campsurus/fg2, è
îáû÷íî ðàññìàòðèâàåìûõ â ðàíãå ïîäñåìåéñòâà èëè ñåìåéñòâà) ìåäèàëüíàÿ ÷àñòü
ñòèëèãåðà ðåäóöèðîâàíà, à ëàòåðàëüíûå ÷àñòè ñòèëèãåðà (ïîäñòàâêè ãîíîñòèëåé,
âìåùàþùèå ãîíîñòèëÿðíûå ìûøöû) âûñòóïàþò òàê, ÷òî èõ èíîãäà ïðèíèìàþò çà
ïðîêñèìàëüíûå ÷ëåíèêè ãîíîñòèëåé. Ó Campsurus/fg2 ïðîèçîøëî äàëüíåéøåå
ïðåîáðàçîâàíèå ãåíèòàëèé (ðèñ. 14-15): ìåäèàëüíàÿ ÷àñòü ñòèëèãåðà, èñõîäíî íàëå-
ãàþùàÿ íà ïåíèñ ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû, ïîëíîñòüþ ðåäóöèðîâàëàñü, òàê ÷òî ïåíèñ
îêàçàëñÿ ïðè÷ëåíåí ïðÿìî ê çàäíåìó êðàþ IX ñòåðíèòà áðþøêà è ïîýòîìó îò÷àñòè
óòðàòèë ïîäâèæíîñòü; ãîíîñòèëè íåïîäâèæíî ñëèëèñü ñ ïîäñòàâêàìè, à ãîíîñòè-
ëÿðíûå ìûøöû èñ÷åçëè (íî ïîäñòàâêè ñîõðàíèëè ÷ëåíèêîïîäîáíûé îáëèê); ðóêè
ïåíèñà ïðîõîäÿò òàê áëèçêî ê îñíîâàíèÿì ïîäñòàâîê ãîíîñòèëåé, ÷òî ïðè èõ äâèæå-
íèè äâèæóòñÿ ïîäñòàâêè âìåñòå ñ ãîíîñòèëÿìè; ëàòåðàëüíûå êîíöû ðóê ïåíèñà
óòðàòèëè ñâÿçü ñ IX òåðãèòîì áðþøêà, òàê ÷òî èñõîäíûé ðû÷àæíûé ìåõàíèçì
âûäâèãàíèÿ ïåíèñà óòðà÷åí. Â ðåçóëüòàòå âñåãî ýòîãî ìûøöû, èäóùèå îò IX ñòåð-
íèòà ê ðóêàì ïåíèñà (òî åñòü ìûøöû, èñõîäíî äâèãàþùèå ïåíèñ), ïðèâîäÿò â
äâèæåíèå íå ïåíèñ, à ãîíîñòèëè. Ïðîèçîøëî êàê áû “ïåðåìåùåíèå” ãîíîñòèëåé ñî
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Ðèñ. 14, 15. Ãåíèòàëèè ñàìöà ïîäåíêè Campsurus/fg2 Tortopus/g1 puella Pictet 1843 [Palingenia].
14 - ëàòåðàëüíî, 15 - âåíòðàëüíî.

ñòèëèãåðà (ïðèíàäëåæàùåãî IX ñòåðíèòó áðþøêà) íà ïåíèñ (ïðèäàòîê íà ãðàíèöå
IX è X ñåãìåíòîâ), õîòÿ íà ñàìîì äåëå íèêàêîãî ïåðåìåùåíèÿ ïðèäàòêîâ è ìûøö
íå áûëî, à èçìåíèëàñü ëèøü ôîðìà è ñòåïåíü ñêëåðîòèçàöèè îòäåëüíûõ ÷àñòåé
ãåíèòàëüíîãî àïïàðàòà.

3.7. Ýâîëþöèÿ õâàòàòåëüíûõ ïðèäàòêîâ ñàìöîâ

Íàèáîëåå âåðîÿòíîé âåðñèé ýâîëþöèè ãåíèòàëüíûõ ïðèäàòêîâ íàñåêîìûõ
ÿâëÿåòñÿ ñëåäóþùàÿ (Snodgrass, 1967; Boudreaux, 1979). Èñõîäíî ó îáùåãî ïðåäêà
Hexapoda èìåëèñü îäíî÷ëåíèêîâûå ñòèëóñû IX ñåãìåíòà áðþøêà, ñåðèàëüíî
ãîìîëîãè÷íûå ñòèëóñàì ïðåäøåñòâóþùèõ ñåãìåíòîâ áðþøêà (ãîìîëîãèÿ ñòèëóñîâ
ñ ãðóäíûìè ïðèäàòêàìè íåÿñíà); êàæäûé ñòèëóñ ïðèâîäèëñÿ â äâèæåíèå åäèí-
ñòâåííîé ìûøöåé, èäóùåé îò ñòåðíîêîêñèòà. Ó Entognatha ýòè ñòèëóñû óòðàòèëèñü
(íî ó Diplura ñîõðàíèëèñü ñåðèàëüíî ãîìîëîãè÷íûå ñòèëóñû íà I-VII ñåãìåíòàõ
áðþøêà). Ó âñåõ òðåõâîñòûõ ùåòèíîõâîñòîê (Triplura) ñòèëóñû IX ñåãìåíòà è èõ
ìûøöû ñîõðàíÿþòñÿ, íî íå âûïîëíÿþò ïîëîâûõ ôóíêöèé.

Ó èñõîäíîãî ïðåäêà Pterygota óòðàòèëèñü ñòèëóñû I-VIII ñåãìåíòîâ, ñîõðàíè-
ëèñü òîëüêî ñòèëóñû IX ñåãìåíòà è ïîäõîäÿùèå ê íèì ìûøöû. Ïîäåíêè (Epheme-
reoptera) ÿâëÿþòñÿ åäèíñòâåííîé ãðóïïîé, â êîòîðîé ñòèëóñû IX ñåãìåíòà ïðå-
îáðàçîâàëèñü â õâàòàòåëüíûå ïîëîâûå ïðèäàòêè – ãîíîñòèëè.

Ó èñõîäíîãî ïðåäêà Metapterygota Borner 1909 (Odonata + Neoptera) ìûøöû,
èäóùèå ê ñòèëóñàì, óòðàòèëèñü. Â ðåçóëüòàòå ýòîãî ïðèìèòèâíûå Metapterygota



(óñëîâíî îáúåäèíÿåìûå â òàêñîí Polyneoptera) èñïîëüçóþò äëÿ ôèêñàöèè áðþøêà
ñàìêè ðàçíûå ïðèäàòêè – öåðêè, îòðîñòêè ïàðàïðîêòîâ, ýïèïðîêòà, X òåðãèòà, IX
ñòåðíèòà è äð., íî íå ñòèëóñû; ñòèëóñû Polyneoptera ëèáî èìåþò ïðîñòóþ ïàëî÷êî-
âèäíóþ ôîðìó, âíåøíå íàïîìèíàÿ ïðèìèòèâíûå ñòèëóñû ùåòèíîõâîñòîê, ëèáî óòðà-
÷èâàþòñÿ (î íåÿñíîé ñèòóàöèè ñî ñòèëóñàìè âûìåðøèõ Archidermaptera – ñì. âûøå).

Ó èñõîäíîãî ïðåäêà Paraneoptera è Oligoneoptera ñòèëóñû áûëè óòðà÷åíû, à
ïåíèñ (èëè ôàëëóñ) èìåë ñëîæíîå ñòðîåíèå, ñ ïàðíûìè ïðîêñèìàëüíûìè ïðèäàòêàìè
– ïàðàìåðàìè. Ó íåêîòîðûõ Paraneoptera (Saltipedes, Heteroptera) ïàðàìåðû
îòäàëèëèñü îò ïåíèñà è ñáëèçèëèñü ñ çàäíèì êðàåì IX ñòåðíèòà áðþøêà, òàê ÷òî
ïî ìåñòó ïðè÷ëåíåíèÿ ñòàëè ïîõîæèìè íà ãîíîñòèëè ïîäåíîê. Ó íåêîòîðûõ Oligo-
neoptera ïðîêñèìàëüíûé îòäåë ôàëëóñà âìåñòå ñ îòõîäÿùèìè îò íåãî ïàðàìåðàìè
íåïîäâèæíî ñîåäèíèëñÿ ñ IX ñòåðíèòîì áðþøêà, òàê ÷òî ñòàë ïîõîæ íà ïàðó äâóõ-
÷ëåíèêîâûõ êîíå÷íîñòåé – “ãîíîêîêñèòîâ” ñ “ãîíîñòèëÿìè”.
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