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Аннотация

Представлен параметрический вариант системы отряда веерокрылых насекомых с
разрешением до уровня семейств и отдельных родов на основе количественных при-
знаков строения усиков и лапок самцов. Выявлены области таксономического про-
странства, соответствующие потенциальной изменчивости и намечены возможности
описания неизвестных таксонов.
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Введение

Сегодня в биологической систематике происходят резкие и неожиданные
изменения, вызванные включением новых таксономических признаков, чаще
всего связанных с молекулярно-генетическими методами исследования. В ито-
ге возникают альтернативные системы, основанные на разных признаках и
критериях, что загромождает систематику и усложняет возможности её исполь-
зования на практике [1–4]. Это обстоятельство обостряет проблему, всегда сто-
явшую перед систематикой в целом: независимо от характера используемых
признаков, на всех рангах выявляются таксоны, родство которых трудно опре-
делить однозначно. Для их включения в систему обычно употребляют категорию
incertae sedis (лат. неопределенное положение), представляющую собой «нефор-
мализуемый» при используемом способе классификации остаток. Эта категория
может быть встречена на любом таксономическом ранге, например в царстве
животных – от типа до вида [5]. Широко известные примеры среди типов живот-
ных – это онихофоры, пентастомиды и тихоходки, среди классов типа членисто-
ногих – пантоподы, среди отрядов насекомых – Strepsiptera, Mantophasmatodea
и т. д. Общая черта таких таксонов – комбинативный характер сочетаний при-
знаков, которые в «хороших» таксонах образуют привычные корреляции (син-
дромы). Неизбежность появления таких групп есть следствие повсеместного
использования иерархической системы, где полная формализация (без остатка)
всего известного биоразнообразия без существенного снижения степени рацио-
нальности [6] принципиально невозможна. Поэтому, несмотря на известную из-
быточность формы [7], параметрический метод описания таксонов incertae sedis
(в силу комбинативного характера связи признаков) может дать определённые
преимущества в полноте и прогностичности в сравнении с традиционной для
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современной систематики иерархией. Он также может помочь глубже понять
эволюционные закономерности формообразования [8], выходящие далеко за
рамки проблемы включения в систему таксонов incertae sedis. Нами была
предпринята попытка построения параметрической системы отряда веерокры-
лых насекомых (Strepsiptera) – в качестве примера таксона такой категории –
с детализацией до уровня семейств и некоторых родов. Эти подчинённые так-
соны в определительных таблицах признаков самцов имеют однозначные ко-
личественные характеристики, что представляет очевидное удобство для фор-
мализации системы отряда, без чего указанную попытку невозможно реализо-
вать.

1. Краткая характеристика отряда

Веерокрылые (Strepsiptera, Kirby, 1813) – небольшой (около 600 видов) от-
ряд высокоспециализированных насекомых-эндопаразитов с ярко выраженным
половым диморфизмом, гиперметаморфозом в жизненном цикле и неясным
систематическим положением [9–13]. Палеонтологические свидетельства не
проясняют родственных связей с другими отрядами, поскольку найденные в
ископаемом состоянии веерокрылые отличаются от рецентных видов лишь бо-
лее плезиоморфным состоянием того же уникального для данного отряда набора
признаков. Система веерокрылых окончательно не устоялась. Это связывают со
скрытным образом жизни, создающим трудности их поиска и идентификации,
особенно самок (для многих видов они неизвестны). Приводим краткое описа-
ние внешней морфологии самцов веерокрылых (имаго), поскольку именно их
признаки легко диагностируемы и специфичны для отдельных групп, и поэтому
использованы для создания системы отряда.

Взрослые самцы – свободноживущие, с хорошо расчленённым телом, тон-
кими, мягкими и полупрозрачными покровами. Их обычные размеры – 1–6 мм,
хотя известны крупные тропические формы (самки рода Stichotrema) достигаю-
щие 2–3 см [14]. Самцы рецентных видов живут обычно около 5 ч, не питаясь,
так как их ротовой аппарат редуцирован до мандибул и максиллярных щупи-
ков (иногда исчезают и мандибулы). В примитивном семействе Mengenillidae,
помимо этого, есть слившиеся с нижней губой нефункционирующие максиллы,
верхняя губа, а у отдельных вымерших форм ротовой аппарат включал и до-
полнительные элементы (например, галеа), и по-видимому, функционировал.
На голове расположены веерообразные усики из 4–8-члеников. Эти членики,
кроме первых двух (скапус и педицеллюс) и последнего, могут иметь боковые
выросты (максимально возможное их число – до 5), зрительно создающие эффект
веера. Глаза самцов веерокрылых – это сумма 20–70 простых глазков, не соприка-
сающихся друг с другом, поэтому не образующих типичных фасеток, как у боль-
шинства насекомых, и отличающихся рядом других уникальных особенностей
[15]. Контуры глаз внешне напоминают плод малины [16]. Сходно внешне
строение глаз (шизохроического типа) у трилобитов из отряда Phacopida [17],
а также у ногохвосток [18] и некоторых групп многоножек [19–21]. Отдалённо
такие глаза напоминают и теменные глазки остальных насекомых, но у самих
веерокрылых глазков этого типа нет. Грудной отдел в целом (особенно заднег-
рудь) самцов хорошо развит и дифференцирован, но передне- и среднегрудь
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упрощены до узких колец. Заднегрудь развита благодаря летательной (задней)
паре веерообразно-складываемых крыльев (заднемоторность полёта), снабжён-
ных 5–8 продольными жилками, которые легко принять за складки крыловой
пластинки. Назначение неразвитой передней пары крыльев – они представлены
лишь короткими узкими и плотными пластинками, внешне сходными с жуж-
жальцами двукрылых – не вполне ясно, хотя возможна их роль в регуляции по-
лёта благодаря большому количеству чувствительных элементов у их основа-
ния [16]. Две передние пары ног сближены и более развиты (особенно их удли-
нённые тазики), чем третья пара. На всех трёх парах конечностей отсутствуют
вертлуги, а у большинства ныне живущих видов на лапках также нет ещё и ко-
готков. Число члеников лапок в разных семействах меняется от 2 до 5, их форма
в примитивных группах цилиндрическая, а у некоторых специализированных
родов – двулопастная (сердцевидная). У обоих полов есть не функционирую-
щие кишечник и мальпигиевы сосуды, а также 10 сегментов в составе брюшка.

Строение самок менее значимо для систематики, хотя есть примеры ис-
пользования и их признаков [22, 23]. Они, как и личинки, начиная со второй
стадии обоих полов, – эндопаразиты, осмотрофно питаются соками хозяев, и
остаются на них пожизненно. Мягкое червеобразное и безногое тело самки по-
крыто личиночной и куколочной оболочками и обычно рассматривается как
результат неотении [16]. Однако наличие головогруди с расположенным на ней
половым отверстием (признак, никогда не встречающийся у остальных насе-
комых) указывает на специализированное новообразование. Хитинизированная
головогрудь по достижении самкой половозрелости выпячивается за пределы
тела хозяина и благодаря нахождению здесь полового отверстия участвует в
копуляции. Из придатков тела имеются лишь рудименты мандибул. У свобод-
ноживущих самок семейства Mengenillidae (и, вероятно, у вымерших форм) есть
ещё короткие конечности, и даже усики и глаза, а половое отверстие занимает
исходное положение – на конце брюшка [24]. Самки живородящие, с очень вы-
сокой плодовитостью (до 750000 особей расселительных личинок-триунгулин).
Для рода Halictoxenos, кроме того, известна полиэмбриония [22]. Длительность
онтогенеза занимает от 2–4 месяцев до года, с 1–2 генерациями в год. Зимуют
обычно оплодотворенные самки или личинки внутри зараженных хозяев. Круг
хозяев у веерокрылых ограничен 5–7 отрядами насекомых и специфичен для
большинства семейств. Отдельные адаптации паразитов весьма сложны и со-
вершенны. Например, известна их способность изменять поведение хозяев для
повышения эффективности собственного размножения [16, 25].

Особенности онтогенеза веерокрылых позволяют их считать насекомыми с
полным превращением (Holometabola = Oligoneoptera = Endopterygota), но род-
ственные связи с другими отрядами неясны. В литературе упомянуты четыре
возможных варианта родства.

1. Веерокрылые как часть отряда Coleoptera, родственные группе вееро-
усых жуков (Rhipiphoridae). Эта версия [26] основана на ряде признаков сход-
ства: онтогенез с гиперметаморфозом и дополнительной расселительной личи-
ночной стадией – триунгулиной; веееровидные антенны; резко уменьшенные
элитры. Но поскольку триунгулины и гиперметаморфоз независимо возникали
у Oligoneoptera как минимум пятикратно, а разветвлённые антенны имеются
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у многих насекомых других отрядов, ни один из этих признаков не является
надёжным свидетельством такого родства. «Жужжальца» веерокрылых также
отличаются от элитр веероусых жуков, поскольку не могут выполнять покров-
ных функций.

2. Веерокрылые – сестринская, относительно жуков, группа насекомых, с
которыми она входит в состав надотряда Elytrophora. Это – наиболее распро-
страненная до недавнего времени точка зрения, высказывавшаяся рядом круп-
ных систематиков [20, 27, 28].

3. Наиболее популярная сегодня гипотеза, базирующаяся на последних
морфологических и особенно молекулярных данных [22, 29], предполагает
включение в надотряд Мекоптероидов в качестве сестринской группы Diptera.
Этот взгляд основывается на анализе рибосомной РНК и предполагаемой го-
мологии передних крыльев веерокрылых жужжальцам двукрылых (их локали-
зация на другом сегменте груди вызвана, как полагают, гомеозисной мутацией).
Сходство с двукрылыми – и в упомянутой ранее высокой плодовитости вееро-
крылых (для жуков это большая редкость), и в наличии оперкулюма в пупарии
самцов (как у представителей двукрылых из подотряда Cyclorrapha).

4. Веерокрылые – сестринская группа для всех насекомых с полным пре-
вращением (Endopterygota), поскольку этот отряд отличается от остальных насе-
комых с полным превращением выпячивающимися зачатками крыльев на стадии
куколки, способом закладки глаз у личинок-триунгулин и некоторыми другими
чертами [30, 31].

Сегодня ни один из этих вариантов родства не может быть признан окон-
чательным. Система отряда за время его изучения неоднократно менялась. Так,
до 1989 года к семейству Mengeidae [9, 32] относили представителей ныне живу-
щего семейства Mengenillidae. Сейчас на основании морфологических и филоге-
нетических данных название семейства Mengeidae присвоили одной из вымер-
ших групп, где оно окончательно закрепилось в систематике отряда. Менялись
также число и объём семейств, принадлежность их к разным подотрядам, а от-
дельных родов – к семействам. Не оставались постоянными даже названия и
ранги отдельных таксонов [22]. Тем не менее общепризнано деление веерокры-
лых на два подотряда: немногочисленных, примитивных и почти вымерших
Mengenillidia и высокоспециализированных Stylopidia – большинство современ-
ных видов. Приводим краткое описание известных семейств по признакам самцов.

Подотряд Mengenillidia

Mengeidae – вымершие формы отряда, известные по находкам в балтийском
янтаре (эоцен), для которого описано всего два вида: Mengea tertiaria, Mengea
mengei. Самки, по-видимому, были свободноживущими, хозяева неизвестны.
Усики 7-члениковые, лапки с 5 цилиндрическими члениками [12, 33].

Protoxenidae – самая примитивная, даже среди вымерших, группа вееро-
крылых, включает единственный известный сегодня вид Protoxenos janzeni, обна-
руженный в балтийском янтаре (эоцен, Германия), размерами до 7 мм [17, 22].
Усики 8-члениковые, лапки, как у видов предыдущего семейства, цилиндриче-
ские. Наименее редуцированный ротовой аппарат позволяет предположить воз-
можность его использования для питания. Хозяева также неизвестны.
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Cretostylopidae. Семейство выделено благодаря находке в 2005 г. в сред-
немеловом бирманском янтаре самого древнего представителя отряда вееро-
крылых, названного Cretostylops engeli [34, 35]. Его родственные связи в рам-
ках отряда неясны ввиду недостаточности сведений, но его относят к этому же
подотряду, обычно в ранге incertae sedis. Усики 8-члениковые, лапки такие же
5-члениковые. Несмотря на более древний возраст, данная форма по прими-
тивности состояния некоторых признаков уступает предыдущему семейству, в
частности, имеет более редуцированную верхнюю губу и не имеет галеа на
максилле [13]. Но развитая жевательная поверхность мандибул, как и у ранее
указанного вида, также говорит о возможности самцов питаться самостоятельно.
Особенность только представителей этих двух семейств состоит и в организа-
ции глаз, более сходных с типичными для большинства насекомых, по-види-
мому, плезиоморфными, фасеточными глазами, чем с глазами остальных вееро-
крылых [16].

Mengenillidae. Наиболее распространённые из ныне живущих примитивных
веерокрылых. Самки – свободноживущие, с функционирующими антеннами,
глазами, ногами и брюшным половым отверстием (у самок остальных рецентных
видов отряда половое отверстие, как указывалось выше, открывается на головог-
руди). Это – специализированные паразиты щетинохвосток (Zygentoma): род
Mengenilla – паразит Ctenolepisma, род Eoxenos – паразит Lepisma [9]. Семейство
включает 3 рода из Средиземноморья, Азии и Австралии. Усики самцов 6-чле-
никовые, лапки 5-члениковые, есть нефункционирующие максиллы [36].

Bahiaxenidae – последнее из выделенных семейств, описано в 2009 г. по
находкам в Бразилии (штат Байя) вида Bahiaxenos relictus, представленного как
«живое ископаемое», единственный живой представитель отряда с 8 члениками
усиков и выступающей верхней губой. Как и у всех остальных представителей
этого подотряда, лапки имеют 5 цилиндрических члеников с коготками. Самки,
личинки и хозяева неизвестны [13].

Подотряд Stylopidia

Corioxenidae. Обширная группа (не менее 12 родов и 36 видов), паразиты
ряда семейств клопов. Усики 5–7-члениковые, мандибулы отсутствуют, лапки
5-члениковые с 1–2 коготками либо 4-члениковые без коготков. На этом основа-
нии виды этого семейства могут быть разделены на несколько самостоятельных
групп. Так, род Triozocera поднимается до ранга семейства [36], но, к сожале-
нию, не указывается критерий выделения и входят ли туда другие роды этого
семейства.

Myrmecolacidae (Pierce, 1909) включает 5 родов (в том числе один вымер-
ший) и 98 видов, в основном паразитов Orthoptera и Hymenoptera, в которых
развиваются самки и самцы соответственно. Это достаточно редкое явление,
встреченное ещё и у наездников (Aphelinidae, Coccophaginae), было названо
гетеротрофной гетерономией и впервые описано в литературе А.А. Оглобли-
ным в 1938  г. [16]. Усики 7-члениковые, лапки 5-члениковые без коготков.

Stylopidae (Kirby, 1813) – первая описанная в литературе группа веерокры-
лых. Паразитируют в основном на перепончатокрылых (Andrenidae, Colletidae,
Halictidae), включают 8 родов (в том числе один вымерший) и около 400 видов.
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Именно на примере этого семейства было показано, что при спаривании самка
использует феромоны для привлечения самца [22], что придаёт функциональ-
ный смысл сложной морфологии усиков. Жилкование крыльев сильно редуци-
ровано. Усики 4–6-члениковые, лапки 4-члениковые без коготков.

Xenidae. Малочисленная группа (3 рода), иногда включаемая в состав
Stylopidae в ранге подсемейства, паразиты перепончатокрылых семейств
Sphecidae и Vespidae. Усики и лапки 4-члениковые.

Bohartillidae (Kinzelbach, 1969) известен 1 род с 3 видами: Bohartilla
megalognatha – ископаемое из доминиканского миоценового (20 млн лет) янтаря
и рецентные B. kinzelbachi и B joachischeveni. Отличиями вымерших представи-
телей семейства, найденных в янтаре, по мнению Кинзельбаха и Поля [17, 22,
36] являются более тонкие усики, челюсти и длинные ноги. Усики 7-члениковые,
лапки 4-члениковые без коготков. Хозяева неизвестны.

Elenchidae (Perkins, 1905). Семейство включает 5 родов (в том числе один
вымерший) и 24 вида. Паразитируют на представителях цикадид из семейств
Eurybrachyidae, Flatidae, Fulgoridae, Ricaniidae и Dictyopharidae. Усики 5-члени-
ковые, лапки 2-члениковые без коготков.

Halictophagidae (Perkins, 1905). Самая географически распространённая
группа (Великобритания, Шри-Ланка, Филиппины, Гваделупа, Венесуэла, Пу-
эрто-Рико). Паразитируют на клопах, цикадах, прямокрылых, двукрылых и
других насекомых. Включают 7 родов и 112 видов. Ряд источников [11, 23, 37, 38]
выделяет из него семейство Callipharixenidae, но состав родов этого семейства
и признаки, лежащие в основе этого выделения, также не указываются. Усики
4–7-члениковые, лапки 3-члениковые без коготков.

2. Подходы к построению параметрической системы отряда

В доступной нам литературе [39–42] есть примеры построения систем от-
дельных таксонов с помощью параметрических таблиц. Каждый из используе-
мых в них признаков образует ось координат, размеченную в пределах диапа-
зона изменчивости этого признака. В полученном таксономическом простран-
стве становятся заметными как «сгущения» для отдельных таксонов низшего
ранга – участки, наиболее «освоенные», так и незанятые ими. Для обозначения
этих участков предложены [8] термины, удобные для решения наших задач по
построению системы веерокрылых. Теоретическая изменчивость – всё про-
странство комбинаций признаков, используемых в анализе данного таксона. Реа-
лизованная изменчивость – совокупность участков таксономического простран-
ства, заполненных конкретными значениями признаков известных подчинён-
ных таксонов низшего ранга (в нашем случае – семейств и родов отряда вееро-
крылых). Потенциальная изменчивость – часть таксономического пространства,
охватывающая зону компактного расположения всех реализованных форм из-
менчивости, в рамках которого ожидается нахождение новых или ископаемых
форм таксона.

Вне зоны потенциальной изменчивости в таксономическом пространстве тео-
ретической изменчивости выявляются участки «эволюционных запретов», в кото-
рых не предполагается возможность обнаружения каких-либо таксонов в буду-
щем. Природа этих запретов – предмет специального исследования, но, вероятно,
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они имеют палеоэкологическую природу. Сама геометрия пространства и харак-
тер его заполнения, по-видимому, также имеют историческую причинность, при-
рода которой нуждается в расшифровке [43, 44]. Потенциально таксономиче-
ское пространство может включать очень большое число измерений. Но для
удобства восприятия системы конкретного таксона рекомендуется сводить всё
разнообразие характерных для него признаков к трём пространственным осям,
используя именно те признаки, которые более детально дифференцируют под-
чинённые таксоны (например, семейства в пределах данного отряда). Случаи
наложения их ареалов в таксономическом пространстве, например, когда в одну
клетку пространства попадают несколько неродственных таксонов, дают осно-
вание для пересмотра ранга известных подчинённых групп, и детализация их
отношений предполагает «раскрытие» в этой клетке новых пространственных
осей с признаками, которые более удобны для дифференциации подчинённых
таксонов в данном конкретном случае. Благодаря такой «вложенности» таксоно-
мических пространств иерархически соподчинённых групп определённый па-
леоэкологический смысл приобретает сама иерархия используемых в система-
тике признаков [45].

Приведенные выше данные позволяют построить параметрическую систему
отряда веерокрылых насекомых с использованием дискретных признаков – числа
члеников усиков и лапок самцов. Указанные роды рассмотрены в рамках кон-
кретных семейств с учётом именно этих признаков. Классификаций же, осно-
ванных на других характеристиках: строении груди, крыльев и ротового аппа-
рата самцов, а также признаках триунгулин и самок, мы старались избегать,
чтобы получить целостную структуру системы по принципам рациональной
номенклатуры [6]. Значения использованных нами признаков, как следует из
приведённых данных, в отдельных семействах и родах веерокрылых сущест-
венно отличаются, а у представителей семейств Halictophagidae и Stylopidae
число члеников усиков, а для Corioxenidae ещё и число лапок варьируют даже в
пределах этих таксонов. Это даёт основание для разделения по указанным фор-
мальным признакам их на подчинённые группы. Следует обратить внимание и на
семантику используемых нами признаков. В соответствии с предложенным на-
ми ранее принципом функциональных модулей [43, 44], эти признаки относят-
ся к сфере ответственности локомоторного модуля, что вполне объяснимо вви-
ду особенностей биологии самцов: они предназначены лишь для максимально
эффективного поиска самки за отпущенное им время жизни (без питания) до
5 ч. Поэтому вполне логично использование именно этой категории признаков
и для уточнения места в системе подчинённых рангов (например, подсемейств,
триб, родов, а возможно, и видов), поскольку при смене ранга рассматриваемо-
го таксона возникает необходимость применения иных наборов признаков, ра-
ботающих на данном таксономическом уровне. Такими признаками могут быть
более тонкие черты в строении тех же усиков и лапок, (например, относитель-
ные размеры и пропорции члеников, характер расположения чувствительных
элементов и т. п.), крыльев или специфика устройства их глаз. Что касается
признаков двух других функциональных модулей, то, по-видимому, метаболи-
ческий модуль следует применять для большей детализации, например, вы-
мерших таксонов, самцы которых могли питаться, либо при использовании
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признаков самок (хотя, видимо, осмотрофное питание не предполагает развития
сложной морфологии). Репродуктивный модуль также представляется не вполне
удобным на практике, хотя бы в силу малых размеров самих насекомых.

3. Параметрическая система отряда веерокрылых

Отмеченные ранее параметры семейств и некоторых входящих в них ро-
дов, наиболее однозначно их характеризующие: количество члеников усиков и
количество члеников лапок, приведены в табл. 1. Диапазоны изменений этих
признаков (в осях системы координат) мы расположили в соответствии с по-
рядком убывания от максимального числа элементов к минимальному, что, на
наш взгляд, отражает распространённую во многих таксонах эволюционную
тенденцию редукции значений признаков.

Табл. 1
Показатели, характеризующие отдельные семейства и некоторые роды веерокрылых
насекомых

Число члеников усиков
8 7 6 5 4

2 Elenchus
(Elenchidae)

3 Halictophagus
(Halictophagidae)

Dipterophagus
(Halictophagidae)

Вакантное
место

Driozocera
(Halictophagidae)

4

Зона
эволюцион-

ных
запретов

Myrmecolax
(Myrmecolacidae)

Triozocera
(Corioxenidae)

Bohartilla
(Bohartilidae)

Stylops
(Stylopidae)
Coenocholax

(Myrmecolacidae)
Corioxenos

(Corioxenidae)

Hylechtrus
(Stylopidae)

Xenos (Xenidae)

Halictoxenos
(Stylopidae)

Чи
сл
о 
чл
ен
ик
ов

 л
ап
ок

5 п/отр.
Mengenillidia
†Protoxenos

†Cretostylops
Bahiaxenos

п/отр.
Mengenillidia

†Mengea
(Mengeidae)

п/отр.
Mengenillidia
Mengenilla,

Eoxenos
(Mengenillidae)

Dundoxenos
(Corioxenidae)

Из табл. 1 следует, что все комбинации этих двух использованных призна-
ков, встреченные в известных семействах веерокрылых, тяготеют к определен-
ному сектору таксономического пространства. Клетки таблицы, занятые назва-
ниями, используемыми для обозначения места в таксономическом пространстве
соответствующих семейств и отдельных родов, иллюстрируют так называемую
«реализованную изменчивость». Теоретической изменчивостью в нашем слу-
чае является всё пространство, ограниченное значениями признаков: число
члеников усиков 4–8, число члеников лапок 2–5. Зоной «эволюционных запре-
тов» здесь, по-видимому, следует считать пространство, расположенное
в левой верхней части таблицы, в которой могли быть расположены формы с 8-
члениковыми усиками и лапками с 2–4 члениками. Маловероятность сущест-
вования указанных форм определяется не столько неполнотой палеонтологиче-
ской летописи, сколько относительной скоррелированностью процессов редук-
ции числа члеников усиков и лапок. Обращает на себя внимание нахождение
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в одной клетке реализованной изменчивости представителей нескольких се-
мейств, при этом, к примеру, клетка со значениями «5 члеников усиков» и «3
членика лапок» оказывается совершенно «незаселённой» (в табл. 1 она обозна-
чена как «вакантное место»), и здесь возможно в дальнейшем нахождение пока
не описанного таксона веерокрылых.

В рамках параметрического подхода к систематике корректен вопрос о на-
правлении дальнейшего роста разнообразия отряда. Наиболее эволюционно про-
двинутыми следует считать таксоны, расположенные ближе к правому верхнему
краю таблицы: Elenchidae, Xenidae, отчасти Halictophagidae и Stylopidae. Для всех
них характерны не только минимальные значения используемых нами признаков,
но и соответствующие их предполагаемому эволюционному статусу значения
многих других признаков, не использованных в нашей системе отряда, а также
ряд продвинутых черт их биологии. Пределами дальнейшей эволюции отряда в
рамках данного таксономического пространства следует считать крайние со-
стояния редукции используемых признаков: уменьшение числа члеников лапок
до одного, а для члеников усиков, по-видимому, возможный предел редукции
уже достигнут – 4 членика. Такой набор обусловлен функциональными осо-
бенностями самого усика: первые два членика (скапус и педицеллус), в отличие
от последующих, сохраняют подвижность, и ни у кого из известных насекомых
не имеют выростов, так же как и терминальный членик. Именно наличие боко-
вых выростов определяет специфику усиков у самцов веерокрылых. При движе-
нии усиков их веер может складываться и раскрываться, что, вероятно, обеспе-
чивает высокую чувствительность к феромонам самок и препятствует развитию
привыкания к ним. Если в усике остаётся меньше 4 члеников, то необходимая
для веерного эффекта форма становится геометрически невозможной, и усик
внешне приобретает жгутовидную форму, что не соответствует общему габитусу
самцов отряда веерокрылых.

Для повышения степени детализации параметрической системы отряда це-
лесообразно использовать ещё одно пространственное измерение, что сделает её
трёхмерной. В качестве третьего измерения удобно использовать характер рас-
положения боковых выростов на члениках усиков. Разнообразие используемых
признаков семейств и родов веерокрылых при таком способе изображения ста-
новится более информативным – многие группы, находившиеся в одной клетке,
оказываются разнесёнными по отдельным «кубикам» трёхмерного таксономиче-
ского пространства. Нами была выполнена объёмная модель параметрической
системы, благодаря чему выявилось несколько неосвоенных ячеек пространства
(они практически не заметны в двухмерном варианте системы). Так, в одной из
них может оказаться пока неизвестный представитель с 4 члениками лапок и 6
члениками усиков, из которых 4-й и 5-й имеют по боковому выросту. Характер
распределения по семействам отдельных родов в соседних ячейках таксономиче-
ского пространства позволяет достаточно уверенно отнести этот пока не найден-
ный де факто таксон к семейству Corioxenidae. Остальные семейства, как и эти,
не помещающиеся в рамках одной ячейки табл. 1 (Halictophagidae, Stylopidae),
в нашей модели также занимают достаточно компактный ареал таксономиче-
ского пространства.
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← совокупность нереализованных вариантов усиков (в табл. 1 она входит
в «зону эволюционных запретов»)

Myrmecolax (4)

*Структура усика Bohartilla не полно-
стью соответствует представленному
на данном рисунке алгоритму редук-
ции боковых выростов члеников уси-
ка

Triozocera (4)
†Mengea (5)

Stylops (4)
Coenocholax (4)

Пример формы усика
для рода Xenos

                                                     ↓

*Bohartilla (4)
Mengenillidia sp. (5)

Corioxenidae sp. (4)
Eoxenos (5)

Stylopidia sp. (3)
Hylechtrus (4)

†Protoxenos (5)
†Cretostylops (5)
Bahiaxenos (5)

Halictophagus (3)
Mengenillidia sp. (4)
Mengenillidia sp. (5)

Dipterophagus (3)
Corioxenos (4)
Mengenilla (5)

Halictophagidae sp. (3)
Stylopidia sp. (4)
Dundoxenos (5)

Xenos (4)
Halictoxenos (4)

Рис. 1. Распределение форм усиков у представителей некоторых родов веерокрылых
в трёхмерном пространстве признаков: количество члеников усиков (горизонтальные
ряды), ход редукции боковых выростов члеников усиков (вертикальные столбцы) и ко-
личество члеников лапок (цифровые значения в скобках при названиях родов). Вымер-
шие формы отмечены значком †, предсказываемые таксоны подчёркнуты

К сожалению, имеющиеся в нашем распоряжении графические средства не
позволили изобразить (без потери наглядности) трёхмерный вариант парамет-
рической системы отряда. Поэтому мы сочли возможным изобразить двухмер-
ный вариант параметрической системы отряда (рис. 1), где измерение, отражаю-
щее число члеников лапок, количественно выражено в скобках соответствующей
цифрой после латинского названия рода (эту ось можно мысленно простроить
перпендикулярно плоскости листа). На рис. 1 приведены также схемы строения
усиков с условным обозначением их отдельных члеников, в том числе несущих
боковые выросты: терминальные членики расположены справа, а головная кап-
сула – слева.

Латинские названия родов веерокрылых, попадающих в соответствующие
ячейки, приведены без указания названий соответствующих семейств (они
представлены в табл. 1), чтобы излишне не загромождать рисунок. По оси абс-
цисс, как и в табл. 1, слева направо убывает число  члеников  усиков, а по оси
ординат снизу вверх расположены варианты строения усиков, отражающие по-
следовательные стадии редукции боковых выростов. Выявленный как упоми-
навшийся ранее и пока неописанный представитель семейства Corioxenidae на
рис. 1 помещён в одну клетку с родом Eoxenos и формально отличается от него
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числом члеников лапок (4 и 5 соответственно). Все выявленные места, в которых
можно предположить нахождение пока неизвестных форм веерокрылых, обозна-
чены на рис. 1 подчёркнутыми названиями таксонов, к которым их можно отне-
сти. Так, указанное в табл. 1 «вакантное место» в трёхмерном варианте системы
отряда разбивается на две ячейки, одна из которых может быть отнесена к ареалу
семейства Halictophagidae и обозначено как Halictophagidae sp. (3), а системати-
ческое положение таксона для другой ячейки менее определённо, поэтому оно
обозначено как Stylopidia sp. (4). Аналогичным образом указаны другие таксоны
этой категории. Всего в используемом способе изображения можно выявить не
менее 4–7 таких таксонов.

Используемый нами в рис. 1 способ формализации структуры усика выяв-
ляет ещё одну деталь: возможно нарушение нормальной последовательности
стадий редукции боковых выростов члеников усиков. Так, для таксона Bohartilla
(этот род на рисунке помечен звёздочкой) заметна «преждевременная» редук-
ция выроста на 4-м членике при его сохранении на 5-м и 6-м члениках. Поэтому
на свободных полях рис. 1 мы также приводим изображение усика этого вида с
необходимыми комментариями.

Наконец, следует указать на эффект попадания в одну ячейку таксономиче-
ского пространства ряда неродственных таксонов, чего не удалось избежать да-
же в трёхмерном варианте изображения системы отряда. Это, например, имеет
место в ячейке с наиболее «примитивными» таксонами (схема строения их усика
на рисунке отмечена более тёмной окраской): †Protoxenos (5), †Cretostylops (5),
Bahiaxenos (5). Указанные формы (две из которых – вымершие) отличаются
признаками строения ротового аппарата (метаболический модуль [44]), что отра-
жает семантику смены ведущих таксономических признаков в ходе эволюции
таксона (для представителей вымерших таксонов, как мы видели, допускается
возможность самцов использовать ротовой аппарат по назначению).

В других случаях попадания разных таксонов в одну ячейку, например
Stylops (4) и Coenocholax (4); Xenos (4) и Halictoxenos (4), по-видимому, имеет
место независимое освоение «пространства логических возможностей» [46], один
из наиболее показательных примеров конвергентной эволюции. Предположи-
тельно, такое освоение для каждого из таксонов специфично: ячейка может быть
«заселена» с разных сторон таксономического пространства. Ранее нами [44, 45]
для таких таксонов было предложено понятие «биоизотоп». Изменение содержа-
ния признаков в осях таксономического пространства, которое допустимо при
рассмотрении только данной ячейки пространства, позволяет отнести такие био-
изотопы к разным пространственным ареалам, то есть провести их полную де-
маркацию. Для этого следует подобрать другие доступные для анализа признаки.
Так, для различения отдельных видов рода Stylops можно использовать про-
порции и относительные размеры члеников усиков, которые (рис. 2) в пределах
данного рода существенно изменяются, хотя все они сводятся к единой формуле,
указанной в соответствующей ячейке рис. 1. Для составления параметрической
системы этого таксономического ранга также необходимо максимально полное
владение информацией по форме, размерам и другим параметрам усиков, чтобы
расположить известные образцы по градиентам изменчивости выбранных при-
знаков и обозначить свои «зоны запретов» или вакантные ячейки.



Р.М. ЗЕЛЕЕВ, А.Р. САФИН232

S. crawfordi
Pierce 1909

S. cuneiformis
Bohart 1936

S. duboisi Bohart
1937

S. elongata
Bohart 1937

S. leechi Bohart
1941

S. medionitans
Pierce 1918

S. pacificus Bohart
1936

S. salicifloris
Pierce 1909

S. neotropicallis
sp. n.

S. vandykei
Bohart 1936

S. timberlakei
Bohart 1936

S. shannoni
Pierce 1918

Рис. 2. Различия в строении усиков на примере видов рода Stylops (по материалам [47])

Из других заслуживающих внимание признаков (относимых к локомоторно-
му модулю) следует упомянуть число и характер расположения глаз на глазном
поле (как указывалось ранее, для близких по этому признаку ногохвосток это
важный таксономический признак [9]), а также характер редукции жилкования
крыла. Предложенные признаки, связанные с морфологией, представляются
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более удобными для таксономических работ, поскольку (в отличие от особенно-
стей биологии размножения, жизненного цикла или паразито-хозяинных отно-
шений) могут быть оценены и для ископаемых форм.

В целом в пределах отряда (но в разной степени для отдельных семейств)
наблюдается тенденция уменьшения числа члеников усиков и лапок, сложности
ротового аппарата и жилкования крыла – от наиболее примитивных к продвину-
тым формам. В этом же направлении заметны изменения в спектре хозяев:
представители Mengenillidia паразитируют на первичнобескрылых насекомых,
а Stylopidia – на крылатых, причём по характеру и широте специализации от-
дельные семейства различаются. Разнообразие сочетаний значений отдельных
признаков, пригодных для систематики (в том числе их гетеробатмия), – серь-
ёзная проблема, препятствующая созданию удобной системы отряда в рамках
традиционного иерархического подхода. Для полного и непротиворечивого деле-
ния отряда веерокрылых на подчинённые категории использование параметриче-
ского подхода мы считаем более перспективным, поскольку оно может позво-
лить обозначить в пространстве значений соответствующих признаков не только
отдельные роды и виды (в том числе и ещё не открытые), но и, возможно, обо-
значить место отряда в системе насекомых.

Заключение

Полученный нами вариант параметрической системы носит предваритель-
ный характер, однако даёт возможность для его дальнейшего совершенствова-
ния за счёт уточнения значений использованных признаков для рангов рода и
вида, а также за счёт использования дополнительных количественных призна-
ков с выраженным разнообразием их значений. Главное преимущество такого
подхода состоит в возможности сочетания альтернативных (и поэтому непри-
емлемых) для иерархического варианта способов классификации и в прогно-
стичности такой системы (таксономический прогноз). Существенным препят-
ствием для создания параметрических систем является укоренившаяся в систе-
матике традиция публикации неполных диагнозов, в которых отсутствуют ис-
черпывающие данные по всем используемым признакам и для всех рассматри-
ваемых таксонов.
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PARAMETRIC SYSTEM OF THE INSECT ORDER STREPSIPTERA

R.M. Zeleev, A.R. Safin

Abstract

This paper presents the parametric version of the system of the insect order Strepsiptera (including
families and individual genera) based on quantitative characteristics of the structure of male feelers and
legs. The work also reveals the areas of taxonomic space, corresponding to the potential variability, and
identifies the possibilities of describing the unknown taxons.

Keywords: Strepsiptera, incertae sedis, parametric system, taxonomic space, theoretical variability,
potential variability, realized variability, taxonomic prognosis.
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