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Аннотация 

Продолжено построение параметрической системы отряда веерокрылых насеко-

мых с перспективой расширения её возможностей до уровня видов для отдельных ро-

дов и объединения семейств в надсемейства, а также для включения отряда веерокры-

лых в систему таксонов насекомых более высоких рангов. В пределах вариаций исполь-

зованных ранее признаков подтверждены прогнозы обнаружения в вакантных ячейках 

конкретных родов, соответствующие значения которых к моменту прежней публикации 

не были нам известны. Показаны возможности включения в систему отряда не описан-

ных пока наукой родов, чья принадлежность к обозначенным в литературе семействам 

может быть также уверенно предсказана. Обсуждаются корреляции положения в по-

тенциальном пространстве рассмотренных таксонов с отдельными чертами их биоло-

гии и предполагаемыми путями филогенеза. 
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Введение 

Представляемая работа служит продолжением проведённого ранее [1] изу-

чения возможностей параметрической систематики на примере одной из мо-

дельных групп – отряде веерокрылых насекомых (Strepsiptera). В этой работе 

на основе анализа доступной литературы были выявлены геометрия потенци-

ального пространства форм отряда в целом и место в нём отдельных семейств 

и родов. Это стало возможным благодаря использованию количественных дан-

ных о размахе изменчивости значимых признаков (строение усиков и конечно-

стей самцов имаго) как осей трёхмерного таксономического пространства. Выяв-

ление полярности признаков позволило определить направления в освоении 

веерокрылыми таксономического пространства отряда и наметить пути фило-

генеза для конкретных семейств и родов. 

Благодаря анализу синонимики и расширению перечня использованных 

источников литературы в настоящей работе детализировано положение в так-

сономическом пространстве отряда ранее не указывавшихся нами родов, часть 

которых заняла несколько прежде вакантных ячеек. Это обстоятельство указы-

вает на успешность таксономических прогнозов в параметрической систематике. 

Кроме того, остаются возможности локализации в системе отряда ещё неиз-

вестных науке родов. Принадлежность этих родов к описанным в литературе 
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семействам также может быть уверенно определена благодаря специфике их 

места в системе отряда. 

Расположение в таксономическом пространстве рассмотренных таксонов 

соотнесено с некоторыми чертами их биологии и предполагаемыми путями 

филогенеза. Рассмотрена также возможность следующих шагов в разработке 

параметрической системы отряда – анализа системы отряда на уровне видов на 

примере модельных родов, а также включения отряда в систему таксонов насе-

комых более высокого ранга. Одним из удобных примеров в первом направле-

нии могла бы быть ячейка таксономического пространства, в которой оказались 

рода Stylops и Ulrichia (Stylopidae), Stichotrema (Myrmecolacidae) а также Aus-

traloxenos и Loania (Corioxenidae). Представители указанных семейств, будучи 

неродственными между собой, в соответствии с предложенной ранее [1, 2] 

терминологией обозначены как биоизотопы. Их перечень может быть расши-

рен при рассмотрении других ячеек таксономического пространства отряда. 

В соответствии с принципами параметрической систематики [2, 3] предложен 

вариант объединения групп близких по ряду признаков семейств в надсемей-

ства и инфраотряды, а также сделана попытка включения отряда веерокрылых 

в систему насекомых более высоких таксономических рангов. 

1. Исправления и дополнения к параметрической системе 

отряда веерокрылых насекомых 

Достаточно подробная общая характеристика веерокрылых насекомых, необ-

ходимая для анализа разнообразия отряда, нами была дана ранее [1]. В рамках 

предлагаемой статьи на основании анализа сведений из литературных источни-

ков внесены некоторые дополнения, связанные с появлением новых и уточнением 

прежних значений признаков для отдельных родов веерокрылых. В табл. 1 

представлены обновлённые данные по используемым признакам самцов анали-

зируемых родов веерокрылых. 

В сравнении с приводившимися ранее значениями использованных призна-

ков [1], в данной таблице изменились параметры следующих родов: Triozocera – 

число члеников лапок (5 вместо 4), Caenocholax – число члеников усиков (7 

вместо 6), Blissoxenos – число выростов усиков (4 вместо 3). Эти и некоторые дру-

гие изменения стали возможными благодаря использованию описаний из допол-

нительных источников, анализу более чётких изображений исследуемых объек-

тов, а также обнаружению опечаток и технических недочётов. Однако незави-

симо от вводимых исправлений появившиеся изменения в целом не коснулись 

геометрии и общей структуры таксономического пространства отряда, а также 

ареалов в нём отдельных семейств. 

Главные изменения связаны с включением данных по 21 новому, по сравне-

нию с прежней публикацией [1], роду, что составляет более половины итогового 

списочного состава по отряду (52.5%). Из этих родов лишь 5 (см. табл. 1) заняли 

4 ранее вакантных ячейки таксономического пространства: Malayaxenos, Uni-

clavus + Proceroxenos (Corioxenidae), Coriophagus и Tridactylophagus (Halic-

tophagidae). Остальные 16 родов «заселили» клетки, ранее уже освоенные дру-

гими таксонами, что указывает на ограниченность вариантов комбинаций зна-

чимых в систематики признаков и освоенность большей части таксономического  
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Табл. 1 

Значения признаков родов веерокрылых, использованных в параметрической системе 

отряда 

Семейство Род 
Число 

видов 

Усики Лапки 
Источники 

литературы 
чле-

ников 

выро-

стов 

чле-

ников 

когот-

ков 

Protoxenidae †Protoxenos 1 8 5 5 2 [4, 5] 

Cretostylopidae †Cretostylops 1 8 5 5 2 [6, 7] 

Bahiaxenidae Bahiaxenos 1 8 5 5 2 [8] 

Mengeidae †Mengea 2 7 2 5 2 [4, 5, 9, 10] 

Mengenillidae 

Mengenilla 11 6 3 5 2 [5, 11] 

Congoxenos 1 6 3 5 2 [5, 12] 

Eoxenos 1 6 2 5 2 [5, 13, 14] 

Corioxenidae 

†Eocenoxenos 1 8 5 5 – [15] 

Blissoxenos 1 7 4 4 – [16] 

Triozocera 24 7 2 5 2 [16–18] 

Corioxenos 3 7 2 4 – [16–19] 

Australoxenos 1 6 1 4 – [20] 

Loania 2 6 1 4 – [16, 21] 

Malayaxenos 2 6 2 4 – [16, 18] 

Dundoxenos 4 5 2 5 2 [5,15–17, 22, 

23] 

Proceroxenos 1 5 2 5 1 [4, 5, 24] 

Uniclavus 1 5 1 5 1 [25] 

Bohartilidae Bohartilla 3 7 3 4 – [26] 

Myrmeco-

lacidae 

Myrmecolax 32 7 1 4 – [27] 

Caenocholax 6 7 1 4 – [4, 5, 28–31] 

Stichotrema 48 6 1 4 – [18, 32] 

Lyncholacidae Lyncholax 23 7 1 4 – [18] 

Stylopidae 

Stylops 117 6 1 4 – [5, 33] 

Ulrichia 1 6 1 4 – [34] 

Melittostylops 1 5 1 4 – [35] 

Hylecthrus 3 5 1 4 – [36, 37] 

Halictoxenos 28 4 1 4 – [5, 37] 

Crawfordia 6 4 1 4 – [28, 38] 

Xenidae 

Xenos 40 4 1 4 – [5, 29, 39] 

Pseudoxenos 36 4 1 4 – [39] 

Paraxenos 46 4 1 4 – [40] 

Halictopha-

gidae 

Coriophagus 12 7 4 4 – [41] 

Halictophagus 96 7 4 3 – [5, 18, 42, 43] 

Stenocranophilus 5 7 4 3 – [28] 

Dipterophagus 1 6 3 3 – [44] 

Tridactylophagus 12 7 1 3 – [45] 

Blattodeaphagus 2 4 1 3 – [25] 

Elenchidae 

Elenchus 18 5 1 2 – [5, 41] 

Deinelenchus 6 5 1 2 – [46] 

Protelencholax 2 5 1 2 – [47] 

Примечания: рода веерокрылых перечислены в порядке убывания значений таксономически-важных 

признаков, а семейства – в направлении их общей апоморфности;  

† – вымершие рода. 
Названия родов, введённых вновь, подчёркнуты. 
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пространства родов у этого отряда. Так, в семействе Corioxenidae род Corioxenos 

попал на место, прежде занятое родом Triozocera, а род Blissoxenos переме-

стился в ранее вакантную клетку, заселив её вместе с Coriophagus (Halictopha-

gidae), а его прежнее место стало новой вакансией, в которой также возможно 

в дальнейшем нахождение нового рода, по-видимому, из того же семейства 

Corioxenidae. Из других популярных для биоизотопов мест (помимо указанной 

во Введении ячейки) можно указать «плезиоморфную» (с наиболее примитив-

ными состояниями используемых признаков) ячейку. В неё, наряду с ранее [1] 

упоминавшимися вымершими родами Protoxenos и Cretostylops, а также «жи-

вым ископаемым» Bahiaxenos, попал Eocenoxenos (предположительно Coriox-

enidae), недавно обнаруженный в балтийском (эоцен) янтаре [14]. Остальные 

вселения в занятые ячейки осуществлены в пределах близкородственных групп: 

Congoxenos оказался вместе с Mengenilla (Mengenillidae); Lynchcolax – с Myrme-

colax, а род Stichotrema занял место указанного ранее Caenocholax (Myrmecol-

acidae); род Ulrichia попал к родственному ему Stylops, а Melittostylops и Craw-

fordia – соответственно к Hylecthrus и Halictoxenos (Stylopidae). Далее, в ячейке с 

родом Xenos прибавились Pseudoxenos и Paraxenos (Xenidae); в ячейку с Halic-

tophagus попал Stenocranophilus (Halictophagidae), а к роду Elenchus добавились 

новые вселенцы: Deinelenchus и Protelencholax (Elenchidae). 

Из указанных в доступной литературе [25, 48] списков веерокрылых неохва-

ченными нашей параметрической системой осталось лишь 8 родов: Floridoxenos, 

Mufagaa, Viridipromontorius (Corioxenidae), Eurystylops, Paragioxenos (Stylopidae), 

Callipharixenos (Halictophagidae), Colacina, Elencholax (Elenchidae), у которых не 

все значения необходимых признаков найдены [42] либо они известны лишь по 

самкам [28, 49]. Тем не менее есть основания утверждать, что указанные 8 ро-

дов не в состоянии занять все (около 20) остающиеся вакантными ячейки. Так, 

только для Corioxenidae может быть заселено до 9 пока свободных ячеек по-

тенциального таксономического пространства семейства. Для родов из Stylo-

pidae и Elenchidae незаселённых ячеек уже нет, и освоение вакансий именно 

этими семействами может быть связано лишь с расширением самой геометрии 

их ареалов. Наиболее вероятным заселение вакансий таксономического про-

странства представляется в семействе Halictophagidae. В его известном ареале, 

при наличии 5 уже занятых ячеек, можно указать ещё 6 пока совершенно сво-

бодных, которые могут быть освоены при описании новых родов (в том числе 

родом Callipharixenos [48]) этой очень разнообразной, биологически успешной, 

морфологически продвинутой и широко распространённой группы веерокры-

лых. Поскольку включение в настоящую работу 21 нового рода позволило за-

селить лишь 4 ячейки таксономического пространства отряда, можно предпо-

ложить, что не охваченные нами 8 родов вряд ли смогут «освоить» более двух, 

самое большее – трёх вакантных ячеек.  

2. Признаки, необходимые для совершенствования 

параметрической системы отряда 

Приводим перечень признаков, пригодных, на наш взгляд, для совершенство-

вания системы отряда Strepsiptera в целях детализации систем отдельных родов, 

расшифровки ячеек, занятых биоизотопами; уточнения вариантов объединения 
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семейств в надсемейства и/или инфраотряды. При этом для выявления общей 

направленности эволюции отряда в качестве главного условия предполагается 

также знание полярности рассматриваемых признаков. 

 

2.1. Ранее использованные признаки. Разнообразие выраженности рас-

смотренных признаков веерокрылых служит иллюстрацией общей закономер-

ности, известной для членистых животных в целом: полярность изменения зна-

чений использованных нами признаков указывает на уменьшение числа гомоди-

намически [50] расположенных сегментов тела, в нашем случае члеников уси-

ков (антенномеров) и лапок (тарзомеров) – от примитивных к наиболее продви-

нутым формам. Указанную закономерность можно обозначить как принцип не-

обратимости утраты редуцированных элементов, который может быть рас-

пространён и на другие подобные признаки. Онтогенетический механизм такой 

редукции не столь важен: выпадение закладки рассматриваемых элементов или 

их вторичное слияние, но последний вариант этой редукции для антенномеров 

в литературе [4] упомянут как очевидный. Обратное изменение – вторичное 

членение элементов, часто указываемое для насекомых в целом [51], для вее-

рокрылых нигде специально не оговорено, поэтому можно принять как допу-

щение однонаправленный и необратимый ход редукции также и других струк-

тур, которые могут быть рассмотрены. 

Форма антенномеров весьма разнообразна. Для наиболее примитивных 8-

членистых усиков свойственно сходство 3–7 антенномеров, а в сильно модифи-

цированных вариантах с меньшим их числом, наблюдается изменение длины, 

а также места крепления и формы бокового выроста. Параллельно происходит 

уменьшение числа боковых выростов вплоть до единственного на 3-м антен-

номере. Это характерно для наиболее продвинутых семейств Myrmecolacidae, 

Stylopidae, Xenidae и Elenchidae. Особо подчёркивается [4], что исчезновение 

этих выростов и является маркёром слияния антенномеров. Изменение формы 

выроста в целом направлено от исходно цилиндрической к широко листовид-

ной (Stylopidae, Xenidae) форме. Указанный вопрос может быть предметом от-

дельного исследования. 

В связи с рассмотрением данного признака, необходимо указать специфику 

строения антенн рода Bohartilla. Известный вариант структуры его антенн не со-

ответствует «идеальному» расположению выростов, характерному для остальных 

веерокрылых. Лишённый выроста антенномер имеет более проксимальное, чем 

следует из ожидаемого, положение: не на 6-м, а 4-м, чрезвычайно укороченном 

сегменте усика. Характер его слияния с члеником 5 меняется даже в пределах 

рода [4]. Всё мыслимое разнообразие вариантов расположения выростов на ан-

тенномерах усика, подобного Bohartilla, представлено на рис. 1. Последующие 

находки других представителей этого рода помогут выяснить, насколько воз-

можны указанные нами «идеальный» и оба гипотетических варианта комбина-

ций антенномеров. Нельзя исключать также случаев нахождения в этой ячейке 

представителей семейства Corioxenidae (скорее всего, это будет род с «идеаль-

ным» вариантом комбинации), поскольку ячейка с Bohartilla находится в пре-

делах ареала этого семейства (подсемейство Corioxeninae). Обсуждаемая осо-

бенность может быть обозначена как изоморфизм в строении антенн. 
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«идеальный» вариант гипотетический 1 

 

 

 

 

реально существующий вариант гипотетический 2 

Рис. 1. Разнообразие вариантов изоморфизма в строении усиков на примере рода Bohar-

tilla. Дистальные членики – справа, пояснения в тексте 

Табл. 2 

Число возможных изоморф усиков в расположении сегментов с выростами  

 Число антенномеров 

1 2 3 4 5 6 7 8 

Число 

боковых 

выростов 

1 – – – 1 2 3 4 5 

2 – – – – 1 3 6 10
*
 

3 – – – – – 1 4
**

 10
*
 

4 – – – – – – 1 5 

5 – – – – – – – 1 

Примечание: жирным шрифтом показано возможное сочетание признаков, наиболее богатое изомор-
фами. 

* Два варианта сочетаний с 10 изоморфами каждый, предполагающие вариации «плезиоморфной» 

ячейки, невозможны в силу параллельной редукции значений рассматриваемых признаков. 
** Место рода Bohartilla. 

 

Кажущийся более естественным термин изомерия нами [2, 3] ранее уже был 

использован (в значении биоизомер) для обозначения относительно близких 

биосистем в ряду последовательных трансформаций в пределах периода или 

группы в данном таксономическом пространстве. В пространстве возможных 

форм усиков веерокрылых (табл. 2) изоморфизм наиболее ожидаем (без учёта 

родов-изотопов «плезиоморфной» ячейки, где это наименее вероятно из-за па-

раллельной редукции значений рассматриваемых признаков) у форм с 7 члени-

ками и двумя боковыми выростами (6 изомеров), например у Triozocera, Cori-

oxenos или Mengea. Тем не менее в имеющейся в нашем распоряжении литера-

туре для остальных родов, кроме Bohartilla, такое явление никогда не указыва-

лось, что предполагает вероятность существования некоего запрета, природа 

которого неясна и, возможно, имеет функциональные или палеоэкологические 

причины. 

Второй использованный нами ранее признак – особенности строения конеч-

ностей – был применен лишь к количеству члеников лапки (тарзомеров). У вее-

рокрылых число тарзомеров на всех парах ног одинаково. Этот признак фор-

мально сближает их с двукрылыми, но не с жуками. Тем не менее редукция числа 

тарзомеров, характерная для бегающих форм, вроде жуков, клопов и др. [52], 
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скорее всего, происходит независимо в разных отрядах, поэтому не может слу-

жить критерием их родства. 

Из других важных признаков конечностей следует указать форму тарзоме-

ров и характер их дифференциации, изменения числа коготков, а также зако-

номерности слияния других частей на разных парах ног. Как ранее было отме-

чено, у родов «плезиоморфной» ячейки на всех конечностях имеется по 5 ци-

линдрических тарзомеров с 2 коготками без каких-либо чувствительных обра-

зований и прикрепительных микроволосков. Ближе к противоположному (апо-

морфному) полюсу системы отряда на фоне уменьшения числа тарзомеров за-

метны тенденции к их уплощению (Halictophagidae) и дифференциации по форме. 

Появляются треугольные тарзомеры (семейства Myrmecolacidae, Stylopidae и 

Xenidae), располагающиеся по-разному как на разных парах конечностей, так и 

по длине отдельной лапки. Эта тенденция заметна даже у относительно прими-

тивного рода Triozocera (Corioxenidae) [28]. 

Оба коготка на лапках выражены у всех известных представителей подот-

ряда Mengenillidia. Среди Stylopidia этот признак встречается в редуцирован-

ном состоянии лишь в семействе Corioxenidae [4]. Здесь в пределах трёх из-

вестных подсемейств [16] наблюдается весь спектр переходов: от 2 коготков 

у Triozocerinae (Triozocera, Dundoxenos) и одного у Uniclavinae (Uniclavus, Pro-

ceroxenos), где в обоих случаях на лапках по 5 тарзомеров, до полного их ис-

чезновения у остальных родов (Corioxeninae) при наличии у них лишь 4 тарзоме-

ров. В трёхмерной модели параметрической системы отряда названные подсе-

мейства занимают компактные ареалы в рамках ареала семейства Corioxenidae. 

Найденный в 2011 г. в балтийском (эоцен) янтаре из Литвы [15] Eocenoxenos 

palintropos авторами публикации также был отнесён к Corioxenidae (подсемей-

ство Triozocerinae), что представляется преждевременным. Результаты клади-

стического анализа, приведённого авторами, в соответствии с которым род Eo-

cenoxenos оказался близким к родам Dundoxenos и Triozocera, следует прини-

мать с осторожностью ввиду отсутствия у данного вида коготков, присущих 

остальным представителям указанного подсемейства (имеющего при этом более 

апоморфные в сравнении с Eocenoxenos значения других используемых нами 

признаков). Таким образом, признаки, позволяющие относить род Eocenoxenos к 

этому подсемейству и даже семейству (отсутствие мандибул), могут представ-

лять собой результат независимой редукции значений разных признаков, что 

является хорошим примером гетеробатмии [53], часто создающей трудности в 

традиционной систематике. С учётом сказанного в правилах традиционной 

иерархии более корректным видится отнесение рода Eocenoxenos к категории 

incertae sedis, скорее всего, в рамках подотряда Mengenillidia. 

В литературе, к сожалению, не освещён вопрос о механизмах редукции тар-

зомеров. По аналогии с редукцией антенномеров [4] можно было бы предполо-

жить возможность их слияния, но в этом случае следовало бы ожидать сохра-

нения коготков при числе тарзомеров менее пяти, чего никогда не наблюдается. 

Поэтому данный вопрос остаётся открытым, но не исключается последователь-

ная редукция терминальных образований, наблюдаемая у Corioxenidae, где она 

распространяется и на коготки, и на тарзомеры. В крайних же вариантах ре-

дукции тарзомеров известно появление придаточных коготков: у Elenchidae 
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на основном тарзомере первой пары конечностей, а у Halictophagidae – на вто-

рой и третьей парах ног. Относительно вариантов слияний остальных члеников 

конечностей: общая черта всех веерокрылых – срастание задних тазиков с ме-

татораксом, а передних и средних вертлугов с их бёдрами (задние вертлуги 

раздельны) [8, 31]. Однако и здесь есть исключение: для вымершего рода Cre-

tostylops указывается раздельный вертлуг и на передних конечностях [4]. 

 

2.2. Дополнительные морфологические признаки. 

Линейные размеры: самцы до 7.6 мм у Protoxenos [4] (самки, как правило, 

не более 2–3 см), для остальных – 1.5–6 мм [29, 53]. Применительно к самцам 

полярность этого признака очевидна: наиболее продвинутое состояние в целом 

характеризуется меньшими размерами, что отражает известную для насекомых 

тенденцию в связи с узкой специализацией [54]. Самцы существенно меньше 

самок, а половой диморфизм, присутствующий изначально у самых примитив-

ных форм, возрастает по мере прогрессивной дифференциации отряда [4]. 

Организация глаз самцов: наиболее сходной с типичными для большин-

ства насекомых она указывается для Protoxenos и Cretostylops (по-видимому, 

плезиоморфное состояние признака). Число фасеток, характерных для боль-

шинства веерокрылых, – 20–70, а у Eocenoxenos их 112–120 [15]. Этот признак 

в грубом приближении также указывает на редукцию числа фасеток в ходе про-

грессивной эволюции [4–6], однако для использования в построении параметри-

ческой системы требуются подробные сведения по всем известным родам. 

Степень редукции ротового аппарата – признак, удобный для разделения 

четырёх неродственных родов, попавших в «плезиоморфную» ячейку, а также 

для детализации положения в потенциальном таксономическом пространстве 

[2, 3] отдельных родов Corioxenidae. Верхняя губа свободна и хорошо развита 

у вымерших Protoxenos и Mengea, а также реликтового Bahiaxenos. Существенно 

меньших размеров она у вымершего Cretostylops и австралийских представителей 

рода Mengenilla. У остальных рецентных форм верхняя губа отсутствует. Верхние 

челюсти (мандибулы) мощные, треугольные, как правило, с двумя сочленениями 

у родов подотряда Mengenillidia, у большинства остальных они истончённые, а 

у Corioxenidae лишь небольшие выросты (Triozocera) [4], но чаще полностью 

отсутствуют, как и у вымершего Eocenoxenos [15]. Ещё одно свидетельство ге-

теробатмии – достаточно мощные, хотя и слегка изогнутые наружу мандибулы 

у родов одного из наиболее апоморфных по другим признакам семейств – 

Elenchidae [4]. Нижние челюсти (максиллы) подвижны у большинства родов, 

кроме Mengenilla. Обращает внимание гигантский размер максилл у самцов сто-

ящего несколько особняком центрально-американского рода Bohartilla, по-види-

мому [4], служащих для фиксации на покровах хозяина при копуляции. Галеа 

есть лишь у Protoxenos, а число члеников максиллярных щупиков по разным ис-

точникам составляет от 0–1 [4, 28] до 2–5 [28, 31], однако подробные сведения 

по отдельным родам редки. По этому признаку выражен большой разброс значе-

ний в семействе Corioxenidae: максиллярный шупик сильно удлинён у Uniclavus, 

редуцирован у Floridoxenos, а у Blissoxenos полностью отсутствует [4]. Нижняя 

губа (за исключением Protoxenos и Cretostylops) входит в состав особого скле-

рита – «ротового поля» и ни у кого из веерокрылых не составляет отдельного 



ПУТИ И ЭТАПЫ СОВЕРШЕНСТВОВАНИЯ… 

 

25 

элемента. Семантика всех этих признаков, по-видимому, должна отражать осо-

бенности биологии и биоразнообразия отряда веерокрылых на ранних этапах его 

эволюции, но однозначные трактовки особенностей этих различий преждевре-

менны. 

Некоторые другие морфологические признаки: особенности жилкования 

летательной пары крыльев и характер редукции дыхалец самцов [55], строение 

триунгулин и самок – указаны далеко не для всех известных родов. Достаточно 

популярный в энтомологии признак – строение копулятивных органов самцов – 

по аналогии со сведениями по другим группам насекомых может иметь не родо-

вой, а видовой ранг, поэтому для использования в параметрической системе от-

ряда требует существенного расширения базы данных. Упомянутые детали пока 

мешают в полной мере использовать перечисленные признаки для указанных 

целей, но в качестве вспомогательных характеристик, уточняющих связи отдель-

ных таксонов, они вполне применимы. 

 

2.3. Биология, паразито-хозяинные отношения и филогения. Ряд осо-

бенностей биологии отдельных таксонов веерокрылых может быть использо-

ван для анализа степени их родства между собой. Известно, в частности, что 

самки веерокрылых живородящие [4], часто с очень высокой плодовитостью – 

до 7000 особей триунгулин (расселительных личинок) у рода Stylops. Для рода 

Halictoxenos, кроме того, известна полиэмбриония [56]. Указанные примеры 

биологического прогресса свойственны прежде всего представителям морфоло-

гически продвинутых родов, находящихся в соседних ячейках таксономического 

пространства отряда и сходных организацией усиков с единственным и удлинён-

ным выростом 3-го членика (в нашей терминологии – это биоизомеры). В отно-

шении же Mengenillidia, особенно их вымерших представителей, возможны 

более примитивные варианты репродуктивного цикла, например яйцерождение, 

что вполне соответствует биологии их свободноживущих самок. Достаточно 

уверенно можно говорить и о том, что у всех представителей «плезиоморфной» 

ячейки, в том числе вымерших и известных лишь по самцам, самки, скорее всего, 

были свободноживущими. Нахождение самок у реликтового рода Bahiaxenos 

могло бы подтвердить эту версию. 

Длительность онтогенеза занимает от 2–4 месяцев до года с 1–2 генерациями 

в год, в умеренном климате зимуют оплодотворённые самки или личинки в за-

раженных хозяевах [29, 56]. Но для выявления различий между примитивными 

и продвинутыми родами также нужны дополнительные сведения. Эволюция мор-

фологических черт, связанных с паразитизмом, меняет скорость и молекулярной 

эволюции [55], однако используемые сегодня подходы ориентированы на иерар-

хическое, во многом линейное видение филогенеза и также не позволяют полно-

ценно сравнивать различные рода между собой. 

Круг хозяев веерокрылых ограничен семью отрядами насекомых, часто спе-

цифичен для большинства семейств и даже родов, но в отдельных случаях спектр 

хозяев предельно широк (Halictophagidae – 5 отрядов) [29]. Адаптации к парази-

тизму сложны и совершенны. Например, известна их способность влиять на 

поведение хозяев для повышения эффективности собственного размножения 

[29, 57]. Это указывается, в частности, для Myrmecolacidae с их гетеротрофной 
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гетерономией (на перепончатокрылых развиваются самцы, а на прямокрылых 

и богомолах – самки) [29, 37]. Специализация отдельных фаз жизненного цикла 

доведена до мыслимого предела: самки – главное трофическое звено, предназна-

ченное для производства триунгулин, на триунгулинах лежит функция расселе-

ния (заражение хозяина), а самцы превращены в многоклеточный аналог спер-

миев. Имаго обоих полов после выполнения своей функции вскоре погибают. 

Всё перечисленное указывает на высокий уровень адаптации к паразитическому 

образу жизни, отдельные элементы формирования которого могут быть просле-

жены в пределах филогенетически близких таксонов. Ниже приведены доступ-

ные сведения о специфике паразитизма у разных групп веерокрылых. 

Рецентные представители подотряда Mengenillidia паразитируют исключи-

тельно на щетинохвостках. Это сужает поиск круга хозяев реликтового Bahiaxe-

nos и других возможных, в том числе и вымерших форм. Семейство Corioxenidae, 

по ряду признаков наиболее примитивное в подотряде Stylopidia, паразитирует 

на ряде семейств клопов [29], но на них же замечены и представители Halic-

tophagidae (Coriophagus), а Callipharixenos, известный пока лишь по самкам, – 

паразит клопов рода Calliphara – в прежних классификациях даже объединялся 

с родом Corioxenos в составе единого семейства Callipharixenidae [4], что указы-

вает на глубокие черты сходства у представителей перечисленных родов, хотя 

природу этого сходства (родство или адаптивные стратегии) следует уточнять. 

Хозяевами Myrmecolacidae, в том числе исходно и для самок [55], являются 

муравьи. Можно предположить, что свойственная этим веерокрылым гетеро-

трофная гетерономия возникла до формирования у муравьёв (потомков специа-

лизированных ос) нынешних форм социальности, при которых после брачного 

полёта для имаго, за исключением формирования дочерних колоний, уже не 

предполагается выход за пределы гнезда (у современных муравьёв – это функция 

фуражиров). Многие веерокрылые сегодня используют ос как средство доставки 

к прямокрылым и другим их пищевым объектам, являющимся также хозяевами 

Strepsiptera [29]. Поэтому и предки муравьёв также могли расселять предков 

Myrmecolacidae на прямокрылых и богомолов, но почему и как закрепилась их 

нынешняя половая дифференциация при заражении хозяев, остаётся неясным. Если 

наши рассуждения верны, их гетеротрофная гетерономия возникла в меловом 

периоде, времени формирования социальности муравьёв [31]. Однако филогения 

муравьёв остаётся одним из наиболее сложных вопросов в эволюции отряда пе-

репончатокрылых [58]. По молекулярно-генетическим данным Myrmecolacidae – 

сестринская группа для остальных Stylopidia (Stylopidae, Xenidae, Halictophagidae 

и Elenchidae), но с перепончатокрылыми связаны лишь первые два семейства [29], 

пользуясь хозяевами для доставки к их гнёздам для последующего заражения 

[56]. Stylopidae указаны на пчелиных (Andrenidae, Colletidae, Halictidae), а все 

известные виды самого богатого рода Stylops – паразиты одиночных пчёл рода 

Andrena [33]. Xenidae, часто включаемые в состав Stylopidae в ранге подсемей-

ства, паразитируют на осах семейств Sphecidae и Vespidae [29]. 

Наиболее запутанным по специфике паразитирования представляется род-

ство с другими таксонами веерокрылых семейства Halictophagidae, имеющего 

наиболее широкий спектр хозяев: клопы, цикады, прямокрылые, двукрылые и та-

ракановые. В этой связи выглядит странной этимологическая  привязка  названия  
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Рис. 2. Возможные филогенетические связи отдельных групп веерокрылых по Бохарту [4] 

с дополнениями и изменениями (пояснения в тексте) 

этого семейства и его основного рода Halictophagus к перепончатокрылым 

(пчёлы Halictus), что, видимо, имеет исторические причины. На основании мо-

лекулярно-генетических данных [55] допускается пара- и даже полифилетичность 

этого семейства, выделяемого в основном по наличию трёх тарзомеров [29], что 

может легко возникнуть конвергентно. Поэтому столь широкий спектр хозяев 

также свидетельствует в пользу сборного характера этого семейства, в рамках 

которого возможна независимая редукция числа тарзомеров. Наконец, Elenchidae 

паразитируют на представителях ряда семейств цикад (Eurybrachyidae, Flatidae, 

Fulgoridae, Ricaniidae и Dictyopharidae). Хотя данные по хозяевам родов Colacina 

и Elencholax пока отсутствуют, можно предположить, что возможными предками 

всех эленхид были те представители семейства Halictophagidae, что трофически 

связаны с Homoptera (например, Halictophagus с близким набором хозяев). 

В одной из наиболее полных сводок по систематике отряда [4] представлена 

схема родства отдельных групп веерокрылых на основе специфики их хозяев, 

разработанная Бохартом ещё в 1941 г. Имеющиеся в нашем распоряжении све-

дения позволяют внести в эту схему некоторые коррективы (рис. 2). 

На данной схеме, в основу которой положены взгляды Бохарта, указаны 

группы хозяев для отдельных таксонов веерокрылых, что позволяет предполо-

жить возможные пути их филогенеза. Во избежание визуальной перегруженно-

сти мы не стали добавлять в эту схему названия других известных родов. От-

дельные связи между родами, в сравнении с оригиналом, пересмотрены на ос-

новании упомянутого ранее принципа необратимости утраты редуцированных 
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элементов. Так, род Triozocera, отнесённый на основе ранних представлений 

[28] к семейству Mengeidae (семейство Corioxenidae, к которому сейчас относят 

этот род, у Бохарта не было указано, а род Corioxenos, как отмечено выше, 

включался в состав Callipharixenidae), вследствие редукции мандибул не может 

быть предковой группой для Myrmecolacidae с хорошо выраженными мандибу-

лами. Столь же сомнительна и альтернатива – Eoxenos с 6 антенномерами как 

предок семейства Myrmecolacidae с 7 члениками антенн. Поэтому оба пути на 

приведённой схеме помечены знаками вопроса, а предком обсуждаемого се-

мейства мог быть род Mengea либо форма, тождественная ей по используемым 

нами признакам, то есть биоизотоп. Чтобы подчеркнуть сходство, часто возни-

кающее между не всегда родственными таксонами, все указанные группы ро-

дов, являющиеся биоизотопами, на рис. 2 помещены в общие рамки. 

Для многих групп паразитов известны [59] корреляции в филогенезе с ходом 

эволюции их хозяев. Показательно, что во всех известных примерах таксономи-

ческий ранг паразитов, как правило, ниже ранга их хозяев, что указывает на ве-

дущую роль эволюции хозяев в этом тандеме. Та же закономерность заметна и в 

случае с семейством Stylopidae, паразитирующем на надсемействе Apoidea, а 

Xenidae – на надсемействе Vespoidea. Соответственно, можно допустить, что 

расхождение этих двух близких семейств веерокрылых (по используемым нами 

признакам не менее двух родов Stylopidae – Halictoxenos и Crawfordia – даже 

являются биоизотопами с Xenidae) произошло в результате дивергенции их хо-

зяев, произошедшей также в пределах мелового периода [31]. Приведённое пра-

вило применимо и к другим подходящим случаям, но для этого также может по-

требоваться анализ дополнительного материала, в том числе из области палео-

экологии и филоценогенетики [60]. Для полного представления о связях между 

отдельными таксонами веерокрылых уместно использование также имеющихся 

сведений и об особенностях их географического распространения. 

 

2.4. Биогеография и филогения. В табл. 3 приведены имеющиеся в нашем 

распоряжении сведения по биогеографии известных родов веерокрылых. Для 

большей наглядности и полноты обсуждения в неё включены сведения о чис-

ленности видов в каждом из указанных родов и об их хозяевах. Географиче-

ские координаты родов приведены в соответствие с современными системами 

районирования, популярными в отечественной энтомологии [61, 62]. В отличие 

от сведений, приведённых в табл. 1, здесь включены данные по всем родам, в 

том числе и по восьми не учтённым в создаваемой нами параметрической си-

стеме (они помещены в соответствии с их предполагаемым родством и под-

чёркнуты). Порядок перечисления родов в основном сохранён. 

Для полноценного анализа приведённых данных требуются серьёзные до-

полнения, поскольку обилие сборов веерокрылых обычно имеет случайный ха-

рактер, отражая различия в общей изученности фауны отдельных территорий. 

Между тем есть очевидные закономерности связи пространственного распре-

деления отдельных таксонов с другими их характеристиками. Заметна прямая 

связь между числом видов и размером ареала рода: наиболее богатые видами 

рода (Halictophagus, Stylops, Elenchus, все Xenidae и т. д.) имеют космополит-

ный или близкий к нему характер, а монотипические рода  обычно  ограничены  
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Табл. 3 

Биогеография и хозяева известных родов веерокрылых насекомых 

Семейство Род (число видов) Хозяева 
Распространение 

[литература] 

†Protoxenidae Protoxenos (1) ? ГА: Бо (Балт. янтарь) [5] 

†Cretostylopi-

dae 

Cretostylops (1) 
? 

ПТ: Ор (Бирм. янтарь) [6] 

Bahiaxenidae Bahiaxenos (1) ? НТ: ГБ [8] 

†Mengeidae Mengea (2) ? ГА: Бо (Балт. янтарь) [4, 5, 9, 10] 

Mengenil-

lidae 

Eoxenos (1) Lepisma  ГА: Ге [14, 56] 

Mengenilla (10) Ctenolepisma  ГА: Сз, Се, Ск, ВА, Ор; НГ: Ав 

[47, 56, 63–65] 

Congoxenos (1) ? ПТ: Ат [13] 

Corioxenidae 

†Eocenoxenos (1) ? ГА: Бо (Балт. янтарь) [15] 

Triozocera (24) Cydnidae ГА: Со; ЦТ [16, 20, 66–68] 

Dundoxenos (3) Cydnidae ПА: Сз; ПТ: Ат [5, 16, 22, 23] 

Uniclavus (1) ? ПТ:Ат []25] 

Proceroxenos (1) ? ПА: Сз [24] 

Blissoxenos (1) Blissinae ПА: ВА [16] 

Malayaxenos (2) Lygaeidae ПТ: Ор [69] 

Corioxenos (3) Pentatomidae ПТ; НТ [16, 19, 70, 71] 

Loania (1) Lygaeidae ГА: ЕК [16, 21, 72] 

Australoxenos (1) ? НГ: Ав [20] 

Floridoxenos (1) ? ГА: Со [73] 

Mufagaa (1) ? ГА: Се [74] 

Viridipromontorius 

(1) 

? ПТ: Ат [23] 

Bohartillidae Bohartilla (1 + 2†) ? НТ: Ан [26, 30] 

Myrmecola-

cidae 

Myrmecolax (32) ♂: Eciton, 

Camponotus 

ПТ; НТ; НГ: Ав., Ок [27, 34, 75, 

76] 

Stichotrema (48) ♀: Mecopodi-

dae, Tettigoni-

idae, Ene-

opteridae  

ПТ; НТ; ГА: Сз, ВА; НГ: Ав, НЗ 

[18, 22, 43, 76, 77] 

Caenocholax (4) ♂: Formicidae ГА: Со; ПТ: Ор [17, 30] 

Lyncholaci-

dae (?)  

Lyncholax (23) ♀: Mantidae ПТ; НТ; ПА: Сз, Бо, Со [18, 28, 

37–40] 

Stylopidae 

Stylops (117) Andrena ГА; ПТ: Ат [17, 28, 38, 16, 22, 

25, 29, 46] 

Ulrichia (1) ? ГА: Сз [22, 25, 29, 34, 78] 

Mellittostylops (1) Mellittidae ГА: Со [35] 

Hylecthrus (3) Colletidae ГА: Со, Сз, ВА [28, 56] 

Halictoxenos(28) 
Halictidae 

ГА: ЕК, Со; ПТ: Ат [5, 17, 28, 

37–39, 56, 75] 

Crawfordia (6) Panurgidae ГА: Со [28, 56] 

Eurystylops (5) Dufourea  ГА [79] 

Paragioxenos (1) ? НГ: Ав [80] 

Xenidae 

Xenos (40) Vespidae ПТ; НТ; ГА: Сз, ВА, Со [16, 28, 

38, 39, 40, 56, 63] 

Pseudoxenos (36) Vespidae, 

Sphecidae 

НТ; ГА: Со, Сз, ВА, Па [28, 29, 

56] 
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Paraxenos (46) ? ПТ; НТ; ГА: Со, Сз, ВА; НГ: Ав 

[22, 23, 28, 37–39, 75, 81] 

Halictopha-

gidae 

Halictophagus (76)  Homoptera КП [22, 25, 27, 38, 46, 75, 81–83] 

Stenocranophilus (5) Delphacidae НТ; ГА: ЕК; ПТ: Ор [28,41,84] 

Tridactylophagus 

(11) 

Tridactylidae ГА: ЕК, Сз, ВА; ПТ: Ор; НГ: Ав 

[85–87] 

Callipharixenos (2) Pentatomidae ПТ: Ор [28, 48, 49] 

Coriophagus (12) Pentatomidae, 

Coreidae 

ПТ; НГ: Ав, НЗ [27, 36, 43] 

Dipterophagus (1) Tephritidae НГ: Ав [44] 

Blattodeaphagus (2) Blattidae НГ: Ав [25, 88] 

Elenchidae 

Elenchus (18) Delphacidae  КП [38, 46, 56, 89–91] 

Deinelenchus (6) Fulgoroidea ПТ; НГ: Ав [27, 35, 77] 

Colacina (1) ? ПТ: Ор [43] 

Elencholax (2) ? ПТ: Ор, Па [35] 

Сокращения: КП – Космополит; ГА – Голарктика, Бо – Бореальная обл., ЕК – Европейско-Канадская 

п/обл., Се – Сетийская п/обл., Ск – Скифская п/обл., Со – Сонорская обл., Сз – Средиземье, Ге – Гесперия, 
ВА – Восточно-азиатская обл.; ПТ – Палеотропика, Ат – Афротропическая обл., Ор – Ориентальная обл., 

Па – Папуасская обл.; НТ – Неотропика, Ан – Антильская п/обл., ГБ – Гвиано-Бразильская п/обл.; НГ – Но-

тогея, Ав – Австралийская обл., НЗ – Новозеландская обл., Ок – Океания. 

 

одной областью или провинцией. Возможно, указанная зависимость также отра-

жает возраст этих родов: широко распространённые могут находиться в стадии 

экспансии, а локальные – либо палео-, либо неоэндемики [53]. 

Тропические области обоих полушарий отличаются наибольшим разнообра-

зием, и часто семейства и даже отдельные рода населяют оба полушария (цир-

кумтропические). Различия же в специфике фауны веерокрылых между двумя 

полушариями менее очевидны. Бросается лишь в глаза привязка представителей 

подотряда Mengenillidia (кроме рода Bahiaxenos [8]), в том числе вымерших, 

к Восточному полушарию [48], но, возможно, и здесь последующие исследова-

ния устранят эту зависимость. Существенный недостаток для анализа рассмат-

риваемых закономерностей в этом подотряде – отсутствие сведений о хозяевах 

по большинству (5 из 7) известных (в основном вымерших) родов. То же за-

метно и на семействе Corioxenidae (7 из 13), считающемся наиболее примитив-

ным в подотряде Stylopidia, хотя здесь речь идёт в основном о рецентных, но ма-

лоизученных родах. 

Наименее выражена для отдельных родов их биогеографическая специфика, 

точнее, она носит частный характер. Так, род Bohartilla (включая вымершие 

виды), единственный в одноимённом семействе, отмечен лишь для Антильской 

подобласти Неотропики. Это ещё раз подчёркивает ярко выраженную обособ-

ленность данного рода. Ничего принципиально нового не даёт, к сожалению, 

и информация о биогеографии таксонов, чьё родство с другими группами вееро-

крылых не однозначно: Eocenoxenos, Lyncholax или Callipharixenos. Лишь новые 

находки могут помочь связать все имеющиеся данные в непротиворечивую 

картину. 

Нельзя забывать, что многие черты веерокрылых, как компонента вмеща-

ющих ценозов, отражают всю гамму их связей с окружением. В первую оче-

редь различия в успехе расселения отдельных групп веерокрылых связаны с 

особенностями хозяев: их вагильностью и геологическим возрастом. Примеры 
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наиболее успешных родов и семейств веерокрылых подтверждают это положе-

ние: перепончатокрылые (а среди них – муравьи, пчелиные и осы), цикадовые, 

и некоторые другие группы известных хозяев – одни из наиболее биологически 

прогрессивных групп насекомых [31]. Тем не менее вопрос о причинах отсут-

ствия (или недостаточности) связей с другими биологически успешными и ак-

тивно расселяющимися таксонами насекомых (чешуекрылые, жесткокрылые, 

двукрылые и др.) пока в литературе не освещён. 

В целом анализ географического распределения таксонов для реконструкции 

путей их филогении предполагает опору не на современную, а на, по меньшей 

мере, позднемезозойскую картину распределения континентов. Однако указан-

ная проблема усугубляется отсутствием адекватной геологической концепции, 

особенно в применении к фаунам и климатам прошлых эпох. Популярная сего-

дня в геологии мобилистская парадигма имеет достаточно много нестыковок 

с данными палеонтологии и требует основательного пересмотра [92], но рас-

смотрение данного вопроса не входит в задачи настоящей статьи.  

3. Промежуточные ранги и их место в параметрической системе отряда 

Сложные сочетания значений признаков ряда групп веерокрылых в рамках 

традиционной иерархии требуют использования дополнительных рангов между 

отрядом и семействами. Наряду с общепринятым делением на два подотряда, 

на наш взгляд, уместно включение в систему веерокрылых таксонов в ранге ин-

фраотряда и/или надсемейства. Обозначения формируемых таксонов по устано-

вившимся традициям и правилам унифицированной номенклатуры [31, 51] могут 

основываться на названиях наиболее богатых видами родов с необходимыми 

окончаниями. В соответствии с принципами рациональной систематики [93] 

для таксонов одного ранга следует использовать единые признаки. Поэтому в 

качестве отправной точки можно принять деление на надсемейства [28], осно-

ванное на числе тарзомеров: Mengeoidea – 5, Xenoidea – 4, Halictophagoidea – 3, 

Elenchoidea – 2 (в соответствии с названиями, данными этим автором). Ранг се-

мейств в этой системе определялся в основном числом антенномеров. Для таксо-

нов ранга инфраотряда, на наш взгляд, удобен признак: наличие/отсутствие ман-

дибул, а уровень подсемейств в силу возрастания различий в признаках подчи-

нённых таксонов может быть основан на более частных признаках, уникальных 

для разных семейств. 

Иерархическая система веерокрылых с предложенными тремя дополни-

тельными рангами (рис. 3) содержит несколько таксонов (их родственные связи 

помечены вопросом), включение которых во вмещающие таксоны проблема-

тично. Во-первых, это весь подотряд Mengenillidia, представленный в основном 

единственными известными родами и даже видами в своих семействах. Характер 

их связей на уровне надсемейств и инфратрядов пока не ясен. Ситуацию усугуб-

ляет находка рода Eocenoxenos, предварительно отнесённого нами к категории 

incertae sedis в ранге между подотрядом или инфраотрядом Mengenillidia. Такая 

неопределённость неизбежна в силу специфики значений признаков соответ-

ствующего ранга, находящихся в непривычных комбинациях. Столь же непо-

нятны связи своеобразного Bohartilla в рамках  подотряда  Stylopidia. Отсутствие  
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Рис. 3. Вариант иерархической системы отряда веерокрылых 

сведений о хозяевах и ограниченный Вест-Индией ареал также не  способствуют 

однозначному определению этого родства. Пока не может быть твёрдо опреде-

лено и положение рода Callipharixenos в рамках инфраотряда Stylopiformes ввиду 

отсутствия находок самцов, а по существующей тенденции выделения семейства 

на основе этого рода мы сочли возможным сделать это и в предложенном вари-

анте. Наконец, род Lyncholax, являющийся биоизотопом (по использованным 

нами признакам) для Myrmecolax и Caenocholax и при этом выделяемый в от-

дельное семейство.  

Между тем принципы параметрической систематики могут существенно 

рационализировать систему отряда, поскольку указанные противоречия и не-

определённости исчезают. Предлагаемый ниже вариант (рис. 4, 5) не является 

единственно возможным и, наверное, самым удачным, но он иллюстрирует воз-

можности используемого нами подхода. Указанные таксономические ранги, как 

и в иерархическом варианте системы, основаны на наиболее значимых (ключе-

вых) признаках, но способ организации параметрической системы предполагает 

«вложенность» таксономических пространств подчинённых таксонов в систе-

мах вмещающих групп. На рис. 4 указан вариант системы веерокрылых на 

уровне отдельных надсемейств, а в левой части рисунка в качестве примера 

приведён вариант «распаковки» одной из ячеек таксономического простран-

ства (надсемейство Mengenillоidеa) до уровня семейств и отдельных родов. Вся 

система родов отряда отражена на рис. 5. 
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Рис. 4. Параметрическая система веерокрылых на уровне инфраотрядов и надсемейств 

(пояснения в тексте) 

При построении представленного варианта параметрической системы от-

ряда веерокрылых мы были вынуждены использовать упомянутый выше признак, 

значение которого пока неизвестно для некоторых элементов системы, но было 

принято в качестве гипотезы: наличие свободноживущих самок у всех предста-

вителей Mengenillidia (известных пока по самцам), включая род Eocenoxenos. 

Однако другие признаки, работающие на данном таксономическом масштабе, 

не столь удобны, а при нахождении недостающей информации или более под-

ходящей замене, скорее всего, система структурно останется прежней. 

Признак, обозначенный на вертикальной оси (оси У) таксономического про-

странства, – число тарзомеров (рис. 4) – используется для выделения надсе-

мейств. Их названия соответствуют таковым на рис. 3, но их взаимное распо-

ложение в пространстве избавляет от двусмысленности положения отдельных 

таксонов. Более того, данный способ изображения позволяет увидеть возмож-

ные пути дальнейшего роста разнообразия отряда. Так, можно заметить паралле-

лизм в освоении таксономического пространства двумя независимыми ветвями 

веерокрылых – имеющих мандибулы и лишённых их, причём первая группа ока-

зывается более успешной. Отмеченные группы могут быть приняты за инфраот-

ряды, причём в соответствии с особенностями параметрической систематики 

[1, 2], для разделения на таксоны этого ранга могут быть использованы обе 

оставшиеся горизонтальных оси. Поэтому каждое из обозначенных надсемейств 

может быть отнесено одновременно к двум вариантам инфраотрядов. Один из 

них выделен по оси X (наличие/отсутствие мандибул самцов) и может быть 

назван Stylopiformes или Corioxeniformes, другой – по оси Z (наличие/отсутствие 
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свободноживущих самок). Давать название выделяемых инфраотрядов по второ-

му варианту их выделения (во избежание путаницы) было бы корректнее не на 

основе имён ключевых таксонов подчинённых рангов (вроде Mengenilloformes 

или Stylopidiaformes), а в соответствии со спецификой используемого признака: 

свободные/паразитирующие самки, например Errantiiformes или Sedentariiformes. 

В основной части рис. 4 ячейка, не заметная под представленным углом зре-

ния и находящаяся за надсемейством Mengenilloidea и слева от Triozoceroidea 

(наличие мандибул, отсутствие свободноживущих самок и 5 тарзомеров), пока 

вакантна (если её не займёт реликтовый Bahiaxenos при обнаружении у него па-

разитических самок). Анализ характера расположения отдельных таксонов поз-

воляет предположить также возможность обнаружения представителей надсе-

мейства Corixenoidea в ячейке справа от Halictophagoidea. В частности, тако-

вым может оказаться известный пока лишь по самкам род Callipharixenos, как 

и Corioxenidae, паразитирующий на клопах. Для этого рода лишь находки сам-

цов могут уточнить положение в данном варианте таксономического простран-

ства: в пределах семейства Halictophagidae [48], Corioxenidae, или остаться само-

стоятельным семейством [28]. В любом случае речь идёт о реализованном пути 

и, соответственно, способе заполнения вакантной ячейки, который параметри-

ческая система может визуализировать, наряду и с альтернативными траекто-

риями её заполнения, также способными породить биоизотопы в этой ячейке. 

Появление новой информации позволит увереннее судить также и о вари-

антах родства Bohartilla с другими веерокрылыми для включения новых при-

знаков, позволяющих отделить этот род от изотопных для него Stylopoidea. 

Так, упомянутый ранее для этого рода признак – резко уменьшенный 4-й ан-

тенномер изображён и у Lyncholax [18], а в сочетании с выростами на соседних 

сегментах встречается и у других родов семейства Myrmecolacidae [28]. Там же 

на рис 76.1 приводится изображение усиков Stenocranophilus quadrates (Halicto-

phagidae), очень сходное со структурой усиков Blissoxenos (Corioxenidae). При-

чины этих сходств также могут быть предметом отдельных исследований. 

Между тем многие суждения, высказанные в литературе, основываются на субъ-

ективных оценках состояния используемых признаков. Так, приведённый в [56] 

рисунок усика рода Stenocranophilus может быть трактован как имеющий не 4, 

а лишь 2 выроста (ещё два выроста находятся в зачаточном состоянии и поэтому 

не могут нести никакой функциональной нагрузки). Отсюда место указанного 

вида может быть определено не в ячейке с Halictophagus, а выше через ярус – 

непосредственно под ячейкой с Tridactylophagus, что делает его по структуре 

усика сходным с Corioxenos. Однако эта деталь не меняет общей геометрии 

ареала семейства Halictophagidae, лишь добавляя ещё одну ячейку в список его 

реализованных состояний. Но до получения уточняющих сведений мы не стали 

менять место данного рода на рис. 5. 

Параметрический подход к систематике позволяет корректно ставить во-

прос о выявлении основных направлений роста разнообразия отряда, что под-

разумевает анализ самой формы его потенциального пространства. Его рамки 

на уровне родов (рис. 5) ограничиваются формой, отдалённо напоминающей 

трёхгранную  призму, но с рядом  вакантных  ячеек.  Группу  ячеек, образующую  
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Рис. 5. Параметрическая система веерокрылых на уровне отдельных родов и семейств 

(пояснения в тексте) 

вертикальную плоскость, примыкающую к «плезиоморфной» ячейке (левая часть 

рисунка), следует отнести к области эволюционных запретов, что, как отмечалось 

выше, связано с эффектом параллельной редукции признаков вдоль осей таксо-

номического пространства. Кроме того, во внутренних частях этой «призмы» об-

наруживается ряд вакансий, некоторые из них могут быть заняты неизвестными 

пока родами, по формальным признакам принадлежащими к семейству Halic-

tophagidae и, возможно, как к примитивным, так и к наиболее продвинутым по 

состоянию использованных признаков представителям Elenchidae. Как ранее ука-

зывалось, размеры вакансий в потенциальном пространстве отдельных семейств 

заметно различаются: у Myrmecolacidae, Stylopidae и Xenidae они исчерпаны, а 

для Halictophagidae и Elenchidae может быть указано до 6 и 9 вакантных ячеек 

соответственно. 

Анализ закономерностей разнообразия видов, хотя бы на примере модель-

ных родов («распаковка» ячеек отдельных родов), пока представляется преж-

девременным шагом ввиду недостатка соответствующей информации, трудно-

стей диагностики у специалистов, наличия видов-двойников и ряда других 

проблем [29, 56]. Разумеется, в этом направлении есть приоритеты, в первую 

очередь это примерно десяток ячеек с родами-биоизотопами, среди которых 

и ячейка, упомянутая во Введении. В литературе [94, 95] указан ещё один приём 

косвенной оценки степени заполнения потенциального разнообразия таксо-

нов – на основе эмпирических обобщений: закона Виллиса, уточнения к нему 

Л.Л. Численко (1977) и критерия Уэвелла. 
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В соответствии с законом Виллиса, имеющим в силу системной природы 

универсальный характер [95], для таксона любого ранга предполагается обрат-

ная зависимость между числом и объёмом подчинённых таксонов. Она выра-

жается убывающей (квазигиперболической) кривой. Эмпирически показано, 

что для исследованных таксонов примерно 35–40% родов являются одновидо-

выми, 13–17% содержат по два вида, 9–12% – по три, а подавляющее число видов 

сосредоточено в нескольких гигантских родах [96]. Отсюда, зная, к примеру, 

число для данного таксона видов по родам, родов по семействам, и т. д., можно 

выявить степень отклонения получаемых точек от идеальной кривой. Уточнение 

Л.Л. Численко, введённое в это правило (основанное на внушительной выборке 

по разным группам организмов) [94], сводится к тому, что среднее геометриче-

ское число подчинённых таксонов во вмещающих таксонах близко к 3.3. Соот-

ветственно, резкие отклонения от данного показателя означают либо неполноту 

имеющихся данных (слабую изученность таксона), либо явное несоответствие 

рангов рассматриваемым подчинённым таксонам. 

По имеющимся в литературе сведениям соотношение числа основных так-

сонов по рангам веерокрылых выглядит следующим образом: 13 семейств, 48 

родов и 608 видов (включая вымершие). Ввиду ограниченности выборки вари-

анты расчёта возможны лишь по числу видов в разных родах, а по другим парам 

рангов они некорректны. Расчёт по указанной выше схеме для видов по отдель-

ным родам показал следующее. В целом по отряду одновидовыми являются 18 

родов (37.5%), по два вида содержат 6 родов (12.5%), по три – 3 рода (6.25%), в 

остальных 21 родах (43.75%) – 569 вида (93.6%), из которых 7 родов (14.6%) 

включают 415 видов (68.3%), а два рода-гиганта: Stylops и Halictophagus – со-

держат 213 видов (35%). По отдельным наиболее показательным группам 

внутри отряда соответствующие данные сведены в табл. 4. 

Из приведённых в табл. 4 данных следует, что степень соответствия таксо-

на «идеалу» возрастает по мере роста его таксономического ранга, а из се-

мейств более всего этому критерию соответствуют во многом плезиоморфные 

Corioxenidae. В остальных семействах выявлено отсутствие целых классов ро-

дов, что не позволяет их сравнивать между собой, но может указывать на их 

недостаточную изученность (в том числе на проблемы с адекватной таксоно-

мией) либо на незаконченность в них процесса становления оптимальной так-

сономической структуры. 

Вычисление среднего геометрического числа видов по родам в разных так-

сонах (последний столбец табл. 4) веерокрылых дало несколько иной результат: 

почти полное соответствие «идеалу» самого апоморфного (по используемым 

нами признакам) семейства Elenchidae (3.37). По этому показателю остальные 

таксоны, включая и отряд в целом, существенно ему уступают, хотя и здесь 

с ростом ранга заметно приближение к идеальному значению 3.3. 

Наконец, упомянутый выше критерий естественности таксона, сформули-

рованный Уэвеллом, позволяет утверждать, что упорядоченность элементов 

естественной системы сохраняется при смене признаков, используемых в клас-

сификации. Выполнение этого условия означает существование целого ком-

плекса (синдрома) коррелированных признаков, из которых значимыми для 

систематики являются лишь некоторые, наиболее удобные.  Хорошим  поводом  
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Табл. 4 

Соотношение родов и видов отдельных групп веерокрылых в сравнении с правилом 

Виллиса 

Таксоны 

веерокрылых 

насекомых 

Количество (%) родов, содержащих  

указанное число видов:  

Число 

родов-ги-

гантов 

(% видов 

в них) 

Среднее 

геомет-

рическое 

видов 

в родах 

один 

вид 

два 

вида 

три 

вида 

боль-

шинство  

видов 

«Идеальный» таксон (35–40) (13–17) (9–12) несколько 

родов 

 3.3 

Отряд Strepsiptera  18 (37.5) 6 (12.5) 3 (6.25) 21 (43.75) 2 (35.0) 3.99 

П/отр. Stylopidia 13 (31.7) 5 (12,2) 3 (7.3) 20 (48.8) 2 (36.1) 4.69 

Сем. Corioxenidae  8 (61.5) 2 (15.4) 2 (15.4) 1 (7.7) 1 (55.8) 1.72 

Инфраотр. Stylopiformes 5 (17.85) 3 (10.7) 1 (3.6) 19 (67.9) 2 (39.1) 7.98 

Н/сем. Stylopoidea  3 (18.75) 0 1 (625) 11 (688) 1 (40.1) 10.14 

Сем. Myrmecolacidae 0 0 0 4 (100) 2 (67.2) 21.46 

Сем. Stylopidae 3 (37.5) 0 1 4 (50) 1 (76.9) 4.83 

Сем. Halictophagidae 1 (14.3) 1 (14.3) 0 5 (81.9) 1 (72.7) 6.61 

Сем. Elenchidae  1 (20) 2 (40) 0 2 (40) 1 (62.1) 3.37 

 

для проверки соответствия системы веерокрылых критерию Уэвелла была бы по-

пытка подбора альтернативного признака, обеспечивающего разделение надсе-

мейств, обозначенных на рис. 4 (по оси Z), вместо вынужденно использованного 

нами (наличие/отсутствие свободноживущих самок) предположения. Наиболь-

ший же интерес в этом вопросе, на наш взгляд, вызывает сама семантика этих 

синдромов, позволяющая понять логику происходящих эволюционных преобра-

зований. В целом практическое использование указанных критериев предполага-

ет понимание смысла феноменов, отражаемых ими. Без этого делать на основе 

полученных значений какие-либо принципиальные выводы преждевременно. 

Таким образом, анализ таксономического пространства отряда указывает 

на значительное число вакансий: около 20 при 19 заполненных 41 родом ячеек. 

Наличие лишь 8 родов с неизвестной пока локализацией в таксономическом 

пространстве не позволяет надеяться на полное освоение оставшихся вакансий. 

Это позволяет утверждать, что эволюционные возможности отряда веерокры-

лых насекомых далеко не исчерпаны (освоена лишь половина потенциального 

разнообразия форм в пространстве используемых признаков). Можно говорить 

и о направлениях дальнейших изменений отряда в целом и о наиболее перспек-

тивных в этом отношении семействах (Halictophagidae и, возможно, Elenchidae 

и Xenidae), для которых в силу своей эволюционной подвижности соответствие 

использованным нами косвенным критериям может быть проблематичным. 

4. Место веерокрылых в системе насекомых: 

сравнение с двукрылыми и жуками 

Анализ закономерностей биоразнообразия в отряде веерокрылых на основе 

принципов параметрической систематики будет неполным без соответствую-

щих попыток включения этого отряда в состав таксонов насекомых более высо-

кого ранга. Решение этой задачи позволит в перспективе приступить к созданию 
Рисунок 8. Систематика Strepsiptera 
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параметрической системы не только класса насекомых, но и всех членистых 

животных в целом. Между тем указанный вопрос в традиционном иерархиче-

ском ключе не имеет решения, будучи одним из наиболее сложных для совре-

менной систематики и известным как «проблема Strepsiptera» [97]. Состояние 

систематики насекомых в целом иллюстрируется красноречивой фразой: 

«…многообразие предложенных систем лишь немногим уступает числу зани-

мающихся им авторов» [98, с. 165]. У веерокрылых насекомых родственные 

связи с другими отрядами насекомых неясны. Предложено не менее четырёх 

различных вариантов родства: 1) веерокрылые – часть отряда Coleoptera, близкие 

веероусым жукам (Rhipiphoridae); 2) веерокрылые – сестринская жукам группа, 

с которыми она образует надотряд Elytrophora; 3) модный сегодня вариант род-

ства с двукрылыми («гипотеза Halteria»); 4) веерокрылые – сестринская группа 

всем Endopterygota. Пока ни один из этих вариантов родства не признаётся 

окончательным. Рассмотрим аргументы каждой из этих версий. 

Первая версия основана на ряде внешних признаков сходства с веероусыми 

жуками – гиперметаморфоз, триунгулины; веееровидные антенны; резко умень-

шенные элитры [99]. Но известно, что эти признаки неоднократно возникали 

у Oligoneoptera независимо и не могут быть надёжными критериями родства. 

К тому же «жужжальца» веерокрылых не выполняют покровных функций и не 

гомологичны элитрам веероусых жуков. 

Вторая версия была популярна до недавнего времени и высказывалась ря-

дом крупных систематиков [51, 100, 101]. В последнее время происходит ренес-

санс этой идеи с опорой, в том числе, и на молекулярно-генетические данные, а 

ближайшими родственниками среди жуков принимаются те же веероусые [5]. 

Однако, как и в первой версии, родство с ними маловероятно. Хотя состояние 

признаков веероусых жуков намного плезиоморфнее, чем у веерокрылых, они 

в лучшем случае лишь повторяют тот же эволюционный сценарий. Наблюдаемое 

сходство по специфике хозяев также может возникнуть независимо, в силу уни-

версальности ценотических связей. 

Третья версия основана на анализе рибосомной РНК [4, 97] и предполагает 

гомологию передних крыльев веерокрылых с жужжальцами двукрылых на ос-

нове гомеозисной мутации. Такой вариант родства рассматривался и ранее, 

в 1808 г., но на морфологических основаниях [102]. Сходство с двукрылыми со-

стоит и в высокой плодовитости веерокрылых (у жуков это редкость), и в нали-

чии оперкулюма (крышечки) в пупарии самцов (как у представителей двукрылых 

подотряда Cyclorrapha). Но эти особенности строения куколки у прямо- и круг-

лошовных двукрылых скоррелированы с развитием птилинума, необходимого 

для раскрытия оперкулюма [52]. Для самцов веерокрылых наличие такого при-

способления не указывается. 

Между тем выраженность ряда признаков у двух сравниваемых отрядов де-

лает в целом версию такого родства сомнительной. У наиболее плезиоморфного 

представителя веерокрылых, вымершего Protoxenos janzeni, в составе максиллы 

из придатков обнаружена только галеа [4, 5], в то время как у двукрылых из двух 

лопастей максиллы всегда сохраняется лишь лациния [52]. Примечательно также, 

что у имаго двукрылых никогда не встречается грызущий тип ротового  аппа-

рата (но развиваются разные формы колюще-сосущих у кровососов и хищников 
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и лижуще-сосущих для остальных типов, а иногда и полное отсутствие рото-

вых органов при афагии). У них морфологически выраженные мандибулы есть 

лишь у кровососущих самок, а у самцов либо крошечные и не функционируют, 

либо отсутствуют вовсе. У большинства же двукрылых они отсутствуют у обо-

их полов [52]. Для самцов веерокрылых, хотя бы в редуцированной форме, ха-

рактерен только грызущий тип с морфологически выраженными мандибулами. 

Далее, на мандибулах Bahiaxenos relictus (Bahiaxenidae) заметно лишь первое 

сочленение, а второе не выражено [8, 29, 48], в то же время у двукрылых, одна 

из ведущих апоморфий – утрата на щетинковидных мандибулах именно перед-

него сочленения [54, с. 42]. Ещё один признак не в пользу данной версии род-

ства – наличие свободной верхней губы у ряда веерокрылых. Известно, что у их 

предполагаемых предков – двукрылых – она слита с клипеусом даже у наиболее 

примитивных комаров-долгоножек [4], что противоречит принципу необрати-

мой редукции. Наконец, одно из базовых делений Endopterygota на две ветви, 

введённое ещё Вилли Хеннигом и принимаемое большинством энтомологов, 

основано на специфике прикрепительных структур. У почти всех известных 

представителей группы Coleoptera + Neuroptera есть волосистые тарзальные при-

соски, а у ветви Hymenoptera + Mecopterida мягкие присоски, или пульвиллы, 

расположены на претарзусе. Примечательно, что веерокрылые, относимые по 

этой версии к последней ветви, и по данному признаку являются исключением 

из правила ввиду схожести  с жесткокрылыми, но не с двукрылыми [98]. По-

этому, несмотря на привлекательность новизны, эта версия (в силу неоднознач-

ности молекулярно-генетических данных) наименее вероятна. 

Наконец, последняя версия, не связывающая веерокрылых с какой-либо ре-

центной группой Oligoneoptera напрямую, представляется наиболее корректной 

и приемлемой с точки зрения принципов параметрической систематики, не свя-

зывающей сходство лишь с родством. Основанием этой версии являются следу-

ющие факты: веерокрылые отличаются от остальных насекомых с полным пре-

вращением выпячивающимися зачатками крыльев на стадии куколки, способом 

закладки глаз у триунгулин и рядом других черт [99, 103, 104]. Возможность 

независимой выработки многих сходных признаков особенно показательна для 

гиперметаморфоза, возникавшего выборочно в ещё 4 неродственных отрядах 

насекомых, что в большинстве случаев связано с переходом к паразитизму. 

Для наглядности восприятия степени сходства веерокрылых с двукрылыми 

или жуками, как наиболее выраженной альтернативы, полезно создание парамет-

рической системы, включающей представителей всех трёх отрядов, но это требует 

тщательного подбора признаков и является предметом отдельной работы. Наряду 

с уже рассмотренными особенностями строения усиков и конечностей сюда 

можно было бы включить степень редукции крылового и ротового аппаратов, 

репродуктивной системы, глазков, особенности жизненного цикла. По большин-

ству этих признаков веерокрылые демонстрируют разные степени редукции 

исходных состояний, что заметно и у отдельных групп в двух других отрядах, 

однако ни одна из этих групп, в силу специфики выраженности этих признаков 

не может быть предковой для веерокрылых.  
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Заключение 

В целом в пределах отряда веерокрылых насекомых (но в разной степени 

для отдельных семейств) наблюдается тенденция уменьшения числа члеников 

усиков и лапок, сложности ротового аппарата и другие проявления редукции 

морфологических признаков – от наиболее примитивных к продвинутым фор-

мам. Значения перечисленных признаков, редуцируясь независимо, определяют 

рамки поиска пока неизвестных родов. В частности, предсказуемо возникновение 

обширной зоны эволюционных запретов вокруг «плезиоморфной» ячейки: 

наиболее примитивное состояние усика с 8 члениками ни у одного из известных 

сегодня родов не сопровождается хоть сколь-нибудь продвинутыми состояниями 

других использованных нами признаков. В отношении сочетания 8 члеников 

усиков с одним боковым выростом и с 2 члениками лапок можно быть полно-

стью уверенным в отсутствии таких форм когда-либо в прошлом и тем более 

в будущем развитии отряда. 

С другой стороны, наиболее «апоморфный» полюс системы до сих пор не 

заселён: даже без учёта возможной редукции числа члеников лапок до единицы 

(что гипотетически нельзя исключать) остаётся одно вакантное место, распо-

ложенное рядом с позициями рода Blattodeaphagus (Halictophagidae) и семей-

ства Elenchidae, которая может быть заселена кем-то из нынешних обитателей 

указанных ячеек. Данное обстоятельство, наряду с другими подобными приме-

рами, указывает на относительную эволюционную молодость отряда и пер-

спективность поиска форм, предсказываемых предложенной параметрической 

системой отряда. Это же следует из проведённого анализа косвенных призна-

ков, связанных с законом Виллиса и критерием Уэвелла. 

Что касается пресловутой «проблемы Strepsiptera», она будет существовать 

до тех пор, пока иерархическая систематика остаётся единственным инстру-

ментом упорядочивания наших знаний о биоразнообразии. Параметрический 

способ оценки биоразнообразия представляется существенно более адекватным 

инструментом в сравнении с иерархией, поскольку не требует привязки проис-

хождения рассматриваемого таксона к какой-либо группе насекомых сходного 

ранга. Разумеется, использование параметрической систематики не снимает всех 

проблем современной таксономии, в первую очередь, вопросов о реальности 

таксонов, критериях определения их рангов и др. Решение этих проблем будет 

лишь способствовать эффективности предлагаемого нами подхода. В заключе-

ние приведём цитату: «…система не может и не должна полностью соответство-

вать филогении, она лишь обязана не противоречить ей. Любая система должна 

быть не только прогностичной, но и операционально удобной, что напрямую 

связано и с вопросом о рангах таксонов и их номенклатурой» [98, с. 169]. Дума-

ется, что параметрическая систематика в полной мере соответствует указанным 

требованиям. 

 

Работа выполнена за счет средств субсидии, выделенной Казанскому феде-

ральному университету для выполнения государственного задания в сфере 

научной деятельности. 
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THE WAYS AND STEPS OF IMPROVING THE PARAMETRIC SYSTEM 

OF TWISTED-WING INSECTS (INSECTA: STREPSIPTERA) 

R.M. Zeleev, A.R. Safin 

Abstract 

In this paper we continue construction of the parametric taxonomy system for the order Strepsiptera 

with the prospect of extending its potential to the level of species and separate genera, merging families 

into superfamilies and including the order Strepsiptera in the taxonomy system of insects of higher 

ranks. Within the variations of the features used earlier, we verify the prognoses of detection of certain 

genera (whose characteristics were unknown to us by the time of our previous publication) in the vacant 

cells. We also illustrate the possibility to include yet undescribed genera into the system of the order and 

to exactly predict the belonging of these genera to the families mentioned in literature. It is also shown 

how the locations of the studied taxons in a potential space correlate with their biological features and 

phylogeny.  

Keywords: parametric taxonomy, Strepsiptera, taxonomic space, bioisotope, bioisomorph, bioi-

somer, taxonomic prognosis. 
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