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  Приводится описание скелета и мускулатуры терминалий самцов рода Spilogona Schnabl, 
1911 (S. tundrae (Schnabl, 1915), S. sanctipauli (Malloch, 1921), S. zaitzevi (Schnabl, 1915)) из под-
сем. Coenosiinae сем. Muscidae. В строении склеритов и мускулатуры терминальных сегмен-
тов изученные виды сходны и обнаруживают большее сходство с Mydaeinae (особенно с родом 
Graphomya), чем с Muscinae. Хорошо развитые прегенитальные склериты и мышцы Spilogona 
свидетельствуют о более близком к основанию положении рода в системе Muscidae по сравне-
нию с Muscinae и, вероятно, Mydaeinae.
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Среди морфологических признаков, используемых в филогенетических реконструк-
циях, а также при построении классификаций насекомых, к числу наиболее стабиль-
ных относятся особенности строения мускулатуры генитальных и прегенитальных 
структур, в отличие от изменчивых признаков строения склеритов (Matsuda, 1976; Ов-
чинникова, 1989; Friedrich, Beutel, 2008). Кроме того, изучение мускулатуры помогает 
уточнить функции и гомологии прегенитальных и генитальных склеритов, а также вы-
явить параллелизмы в их строении (Овчинникова, 1989, 1993; Ovtshinnikova, Yeates, 
1998; Galinskaya,   Ovtshinnikova, 2015; Galinskaya et al., 2018).

Изучение мускулатуры гениталий самцов среди Muscoidea ограничивалось единич-
ными работами. Первые из них были выполнены по Anthomyiidae (Hennig, 1976). Поз-
же О. Г. Овчинникова изучила строение мускулатуры у Musca domestica Linnaeus, 1758 
(Овчинникова, 1989) и Scathophaga stercoraria (Linnaeus, 1758) (Овчинникова, 1993). 
Относительно недавно продолжены исследования мускулатуры терминалий 
Muscoidea, в частности в сем. Muscidae. Нами была описана мускулатура прегениталь-
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ных склеритов и гениталий самцов у представителей подсемейств Muscinae 
(M. autumnalis De Geer, Pyrellia rapax (Harris)) (Овчинникова и др., 2018) и Mydaeinae 
(Mydaea urbana (Meigen, 1826), Graphomya maculata (Scopoli, 1763)) (Овчинникова 
и др., 2019). 

Данная работа посвящена одному из крупнейших родов среди всех мусцид – 
Spilogona Schnabl, 1911 (Sorokina, 2010, 2018; Sorokina, Michelsen, 2014; Sorokina, 
Shaikevich, 2018). Представители этого рода широко распространены в Голарктике, 
большинство видов предпочитает холодные места обитания. Род характерен для высо-
когорий и арктических широт, где взрослые особи встречаются вблизи проточной во-
ды.

По общепринятой классификации Spilogona относится к подсем. Coenosiinae, кото-
рое включает две очень крупные и довольно разнообразные морфологически трибы – 
Limnophorini и Coenosiini. Данная классификация подсемейства принята многими 
исследователями (Hennig, 1965; Pont, 1986; Gregor at al., 2002; Shinonaga, 2003; 
Carvalho et al., 2005; Sorokina, Pont, 2010). Х. Хакетт рассматривал эти трибы в каче-
стве самостоятельных подсемейств (Limnophorinae и Coenosiinae) наряду с Lispinae 
(Huckett, 1965). На основе строения яйцеклада А. М. Лобанов (1977, 1984) предложил 
классификацию, в которой он также выделял подсемейства Lispinae, Limnophorinae 
(с трибами Limnophorini + Spilogonini) и Coenosiinae (Lispocephalini + Pseudo-
coenosiini + Coenosiini). Радикальное изменение внес в классификацию П. Скидмор, 
основываясь на строении преимагинальных стадий (Skidmore, 1985). Он показал близ-
кое родство Limnophorini и Coenosiini и объединил три ранее выделявшихся подсе-
мейства в одно без разделения на трибы.

Современные данные молекулярного анализа подтверждают монофилию 
Coenosiinae, в то время как Limnophorini оказались парафилетической группой (Kutty 
et al., 2014, 2019). Кроме того, род Spilogona, относящийся в большинстве классифика-
ций, построенных на основе морфологических признаков, к трибе Limnophorini, со-
гласно молекулярному анализу, вместе с Xenomyia и Villeneuvia с довольно высокой 
поддержкой попадает в трибу Coenosiini (Kutty et al., 2008, 2014). Эти данные, по мне-
нию авторов, не согласуются с морфологическими, особенно с аутапоморфиями 
Coenosiini, и требуют проверки путем включения в анализ других родов. 

Таким образом, до сих пор остается ряд спорных вопросов по классификации под-
сем. Coenosiinae, решению которых может помочь изучение строения мускулатуры ге-
нитальных и прегенитальных структур. Цель этой работы – изучение склеритов 
и мускулатуры абдоминальных сегментов и терминалий самцов представителей рода 
Spilogona. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для работы был использован материал коллекции Института систематики и экологии живот-
ных (Новосибирск).

Склериты терминалий самцов были изучены следующим образом. Сухой материал был размо-
чен, терминальная часть брюшка была отделена, выдержана в 10%-ном растворе KOH, затем 
отпрепарирована. Для обозначения склеритов принята терминология Синклера (Sinclair, 2000). 
Брюшко самца состоит из 5 сегментов, прегенитальные (VI–VIII) сегменты сильно видоизмене-
ны в связи с поворотом гениталий самца на 360°, генитальные сегменты (IX–XI) преобразованы.

Мускулатура была изучена с помощью ручной препаровки микроножами хранящихся в 70%-
ном этаноле насекомых под стереомикроскопом Leica MZ95. Иллюстрации подготовлены в про-
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грамме CorelDRAW X6 после обработки фотографий, сделанных камерой Canon EOS 77D на 
тринокуляре Leica MZ95. Мышцы были разделены на следующие группы: абдоминальные мыш-
цы, прегенитальные мышцы, мышцы гениталий (тергостернальные мышцы, мышцы гипандри-
ального комплекса и мышцы эпандриального комплекса) и описаны под номерами согласно 
классификации Овчинниковой (1989, 2000). 

Spilogona tundrae (Schnabl, 1915) (рис. 1–4).

М а т е р и а л. Россия, Красноярский край, п-ов Таймыр, берег р. Захарова Рассоха, 72°42ʹ N, 
101°4ʹ E, 11–20.VII.2011 (А. B. Баркалов), 5 самцов. Чукотский АО, о. Врангеля, среднее течение 
р. Неожиданная, 71°01.449ʹ N, 179°08.772ʹ W, 12–16.VII.2016 (Л. Волкова), 2 самца.

А б д о м и н а л ь н ы е  с е г м е н т ы. Стернит I уменьшен до узкой полосы; тергиты 
I и II слиты; сегменты III, IV и тергит V не видоизменены, стернит V расширен.

П р е г е н и т а л ь н ы е  с е г м е н т ы (рис. 1). Тергит VI уменьшен и представляет 
собой узкую склеротизованную полоску1. Стернит VI расположен под стернитом V, 
уменьшен, представлен относительно узкой, не сильно склеротизованной, слегка во-
гнутой пластинкой, остальная часть стернита VI десклеротизована. Стернит VII, уз-
кий с расширением в месте сочленения с синтергостернитом VII + VIII, расположен на 
левой стороне тела; вентрально стернит VII соединен с десклеротизованной левой ча-
стью стернита VI, латерально соединен с синтергостернитом VII + VIII. Синтерго-
стернит VII + VIII относительно широкий, расположен дорсально; левым концом 
соединен со стернитом VII, правый конец лежит свободно; задний его край подходит 
вплотную к эпандрию.

Ге н и т а л и и (рис. 2–4). Гипандрий (стернит IX) в виде вогнутой пластинки, не-
много V-образный, латеральные руки гипандрия сочленены с сурстилями и эпандрием 
(тергит IX). Крупные прегониты практически срослись с гипандрием, постгониты зна-
чительно меньше их. Фаллаподема сочленена с фаллусом. Эпифалл хорошо развит, 
представляет собой крупную, широкую в средней части пластинку S-образной формы, 
изогнутую дистально и базально. Дистифалл крупный, расширяющийся дистально. 
Базифалл не выражен явно. Аподема эякулятора полулунной формы, с расширенным 
базальным крылом и сужающимся дистальным. Эпандрий полушаровидный, постеро-
латерально с небольшими выростами. Сурстили хорошо развиты, широкие, суженные 
и закругленные апикально. Субэпандриальный склерит в виде двух не соединенных 
между собой, сильно склеротизованных прямоугольных пластин, закругленных лате-
рально. Сурстили практически слиты с субэпандриальными склеритами. Церки круп-
ные, длинные, с 2 лопастями, медиально слитыми на значительном протяжении, 
с латеробазальными выростами. Сурстили и церки примерно одной длины, но церки 
у́же сурстилей.

Г р у д н ы е  м ы ш ц ы. Парные симметричные конические мышцы идут из груди 
к латеромедиальным частям абдоминального тергита I + II и к базальным частям стер-
нита II.

А б д о м и н а л ь н ы е  м ы ш ц ы (рис. 1): ITM2–ITM4, ITM5a, ITM5b, ISM2–ISM5, 
TSM1–TSM5. 

1 В связи с поворотом гениталий склериты этих сегментов не всегда занимают обычное 
положение, поэтому в описаниях прилагательные «широкий» и «узкий» мы употребляем как 
геометрическую характеристику склеритов безотносительно к их ориентации вдоль оси тела.
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Рис. 1. Spilogona tundrae (Schnabl), самец. Стернит V и прегенитальные сегменты, вид изнутри.

Обозначения к рис. 1–5: c – церки; dph – дистифалл; ej – аподема эякулятора; ep – эпандрий; eph – эпифалл; 
hyp – гипандрий; l – левая мышца; pgt – постгониты; phap – фаллаподема; prgt – прегониты; r – правая 
мышца; sbeps – субэпандриальный склерит; st – стернит; stgst – синтергостернит; sur– сурстили; tg – 

тергит; ISM5–ISM7 – межсегментные стернальные мышцы; М1–М26 – прегенитальные и генитальные 
мышцы; ITM5, ITM6 – межсегментные тергальные мышцы; TSM7 – тергостернальные мышцы.
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Плоские очень ко роткие мышцы ITM2–ITM4 идут от дистальной части тергитов II–
IV по всей ширине тергитов к базальным краям тергитов III–V соответственно. Не-
большие парные симметричные мышцы ITM5a идут от медиальных частей тергита 
V к латеромедиальным частям базального края тергита VI. Более мощные парные, 
почти симметричные мышцы ITM5b идут от латеробазальных частей тергита V к лате-
ральным частям тергита VI. 

Парные симметричные мышцы ISM2–ISM4 идут от всего протяжения базального 
края стернитов II–IV к базальным краям стернитов III–V соответственно. Мощные ве-
ерообразные мышцы ISM5 двумя слоями, немного находящими друг на друга, идут от 
базального края стернита V к склеротизованной пластинке стернита VI (медиально и к 
правой части) и к стерниту VII в месте его соединения с мембраной стернита VI (ле-
вый слой). Широкие плоские плевральные мышцы абдоминальных сегментов TSM1–
TSM5 хорошо видны на соответствующих сегментах.

П р е г е н и т а л ь н ы е  м ы ш ц ы (рис. 1, 3, 4): ITM6, ISM6, ISM7, TSM7, M18, М19.

Парные небольшие короткие, немного несимметричные мышцы ITM6 идут от лате-
ромедиальных частей тергита VI к латеромедиальным частям синтергостернита VII + 
VIII.

Рис. 2. Spilogona tundrae (Schnabl), самец. Эдеагальный комплекс латерально.
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Парные почти симметричные мощные мышцы ISM6: левая ISM6 идет от левой скле-
ротизованной и мембранозной частей стернита VI к половине латерального края вну-
тренней поверхности стернита VII, сочлененной с синтергостернитом VII + VIII; 
правая ISM6 идет от правой склеротизованной части и мембраны стернита VI к мем-
бране рядом с правым латеробазальным краем синтергостернита VII + VIII. Непарная 
левая короткая мощная мышца ISM7 идет от латерального края наружной поверхности 
стернита VII к выросту латеральной части базального края синтергостернита VII + 
VIII. Парные несимметричные мышцы TSM7: левая широкая короткая веерообразная 
мышца идет от левой части внутренней поверхности стернита VII к небольшому вы-
росту латерального края синтергостернита VII + VIII; правая длинная плоская мышца 
идет от правого базального края стернита VII к мембране, прилегающей к правой ла-
теробазальной части синтергостернита VII + VIII левее дыхальца. 

Парные несимметричные мышцы M18. Широкая плоская мышца M18l идет от мем-
браны, закрывающей генитальную полость у синтергостернита VII + VIII, к середине 
базального края гипандрия. Мощная мышца М18r идет от правой части (почти от се-
редины) синтергостернита VII + VIII к внутренней поверхности правой латеробазаль-
ной части гипандрия. Парные, не вполне симметричные М19. Левая короткая мощная 
мышца М19l идет от внутренней поверхности небольшой площадки левой латераль-

Рис. 3. Spilogona tundrae (Schnabl), самец. Гениталии латерально.



604

ной части синтергостернита VII + VIII (недалеко от места соединения со стернитом 
VII) к небольшой наружной площадке левого латеробазального края эпандрия. Правая 
мышца М19r длиннее левой, идет от правой части VII + VIII стернита к небольшой 
наружной площадке правого базального края эпандрия. 

М ы ш ц ы  г е н и т а л и й.

Тергостернальные мышцы (рис. 3, 4): М5. Парные симметричные мощные мышцы 
М5 идут от латеральных частей базального края гипандрия к латеральным частям ба-
зальной части эпандрия.

Мышцы гипандриального комплекса (рис. 2): М1, М22, М23, М23. Широкие мощные 
мышцы М1 идут от гипандрия, занимая значительную часть его внутренней поверхно-
сти медиальной части, к изгибу медиобазальной части фаллаподемы. Мощные парные 

Рис. 4. Spilogona tundrae (Schnabl), самец. Эпандриальный комплекс, вид изнутри.
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симметричные мышцы М22 идут от всей латеробазальной части прегонитов к фалла-
подеме со стороны гипандрия, занимая две третьих ее дистальной части. Длинные ме-
нее мощные М23 идут от базального края эпифалла к дистальной половине 
фаллаподемы со стороны эпандрия. Констрикторы аподемы эякулятора М23 окружа-
ют аподему эякулятора и, сокращаясь, нагнетают семенную жидкость в фаллус.

Мышцы эпандриального комплекса (рис. 4): М3, М4, М7, М24–М26. Мощные пар-
ные симметричные мышцы М3 идут от латеробазальных частей эпандрия к внутрен-
ним поверхностям обеих половин субэпандриального склерита. Парные симметричные 
мышцы М4 идут от латеральных частей эпандрия к внутренним поверхностям базаль-
ных частей сурстилей. Места прикрепления этих мышц расположены рядом, и они 
выглядят как один пучок. Парные симметричные мышцы церок М7 идут от базальных 
частей половин субэпандриального склерита к базальным частям церок. Мощная ши-
рокая мышца М24, проходящая внутри церок, соединяет латеральные части двух по-
ловинок церок. Парные длинные мышцы М25 идут от медиальных частей края 
эпандрия к интегументу ануса. Очень мощные парные симметричные веерообразные 
мышцы М26 идут от дистолатеральных частей эпандрия к латеробазальным выростам 
церок. 

Spilogona sanctipauli (Malloch, 1921).

М а т е р и а л. Россия, Красноярский край, п-ов Таймыр, берег р. Захарова Рассоха, 72°42ʹ N, 
101°4ʹ E, 11–20.VII.2011 (А. B. Баркалов), 3 самца. Чукотский АО, о. Врангеля, среднее течение 
р. Мамонтовая, 71°09ʹ N, 179°45ʹ W, 2–4.VII.2015 (О. А. Хрулёва), 2 самца.

Мышцы те же, что и у S. tundrae, но более мощные, особенно М18, М5, М7, М26.

Spilogona zaitzevi (Schnabl, 1915) (рис. 5).

М а т е р и а л. Россия, Чукотский АО, о. Врангеля, ср. теч. р. Мамонтовая, 71°09ʹ N, 179°45ʹ W, 
2–4.VII.2015 (О. А. Хрулёва), 5 самцов.

Мышцы те же, что и у S. tundrae. Однако у этого вида, в отличие от других изучен-
ных видов рода Spilogona, правая ISM6 прикрепляется не к мембране рядом с правым 
латеробазальным краем синтергостернита VII + VIII, а к небольшому склеротизован-
ному участку мембраны недалеко от правого латерального края синтергостернита 
VII + VIII. Мышцы церок М7 более широкие.

ОБСУЖДЕНИЕ

Строение склеритов терминальных сегментов у изученных видов Spilogona сходно. 
Отличия касаются формы и степени развития отдельных склеритов, например, нали-
чия небольшого склерита недалеко от правого латерального края синтергостернита 
VII + VIII.

Мускулатура терминалий у изученных видов тоже очень сходна, отличия касаются 
только деталей в местах прикрепления мышц и их развитии. Так, у S. zaitzevi правая 
мышца ISM6 связывает стернит VI с небольшим склеротизованным участком мембра-
ны недалеко от правого латерального края синтергостернита VII + VIII, а не с мембра-
ной, как у S. tundrae и S. sanctipauli. На основании мест прикрепления этой мышцы 
мы считаем, что этот небольшой склерит представляет собой остаток правой части 
стернита VII. Наличие склеротизованного участка правой части стернита VII, к кото-
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Рис. 5. Spilogona zaitzevi (Schnabl), самец. Стернит V и прегенитальные сегменты, вид снаружи.

1 – вид снизу, 2 – вид сбоку (справа).
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рому прикрепляется правая мышца ISM6, подтверждает зеркальное отражение правой 
и левой частей стернита VII у S. zaitzevi, а также у S. tundrae и других ранее изученных 
представителей Muscidae, у которых этот склеротизованный участок окончательно 
утрачен и правая мышца прикрепляется непосредственно к мембране. Бо́льшая часть 
мышц у S. sanctipauli развита сильнее, чем у других изученных видов.

Для Muscidae, как и других Cyclorrhapha, в связи с поворотом гениталий самца на 
360° характерна асимметрия как склеритов, так и мышц VI–VIII и частично IX сег-
ментов брюшка. Прегенитальные склериты частично редуцируются, видоизменяются 
и сливаются. Для уточнения гомологии некоторых прегенитальных склеритов самцов 
Muscidae ранее нами была использована мускулатура этих сегментов у представите-
лей разных подсемейств Muscidae (Овчинникова и др., 2018, 2019). Полученные дан-
ные по мускулатуре Spiligona подтверждают сделанные нами ранее выводы о природе 
тергита VI, стернита VI, левой стороны стернита VII и синтергостернита VII + VIII.

При сравнении строения склеритов и мускулатуры терминалий Spilogona с таковы-
ми изученных ранее представителей других подсемейств Muscidae – Mydaeinae 
и Muscinae выявляется большее сходство с Mydaeinae, чем с Muscinae. Так, у Spilogona, 
как и у Mydaeinae, мышцы ISM6 прикрепляются к самому́ стерниту VI, в то время как 
у Muscinae – к мембране рядом со стернитом VI (десклеротизованная часть стернита 
VI). Прегенитальные склериты и мышцы, идущие от синтергостернита VII + VIII 
к эпандрию и гипандрию, у Spilogona сходны с таковыми у Mydaeinae. Синтергостер-
нит VII + VIII у Spilogona, как и у представителей изученных Mydaeinae, более широ-
кий, чем у Muscinae (менее редуцирован и мембранизован). В связи с этим у Spilogona, 
как и у Mydaeinae, прегенитальные мышцы парные, причем правая мышца М18 также 
прикрепляется к синтергостерниту VII + VIII. У изученных представителей Muscinae 
М18 непарная и прикрепляется к мембране, а к синтергостерниту VII + VIII мышцы 
М18 не прикрепляются. 

У Spilogona стернит VI развит сильнее, чем у Mydaeinae и представляет собой одну 
пластинку, а не два узких раздельных склерита, а мышцы ITM5b прикрепляются к тер-
гиту VI, а не к мембране, как у Mydaeinae. Кроме того, у Spilogona прегониты значи-
тельно крупнее, они не только срастаются с гипандрием, но и существенно превосходят 
по величине постгониты. Сурстили Spilogona практически слиты с субэпандриальны-
ми склеритами, которые значительно крупнее, чем у Mydaea, но такие же, как 
у Graphomya. В результате мышцы сурстилей и субэпандриальных склеритов 
М3 и М4 у Spilogona выглядят практически как один пучок, но всё же места прикре-
пления можно четко идентифицировать отдельно на субэпандриальных склеритах 
и на сурстилях, поэтому можно утверждать, что этот склерит образован слиянием этих 
двух структур. Внешне сходную картину мы отмечали у Mydaeinae и Muscinae, но ме-
ста прикрепления сближены у них еще больше и визуально неразделимы, поэтому 
в этих подсемействах мы обозначали эти мышцы как M3 + M4. 

Как и у большинства изученных Mydaeinae и Muscinae, у Spilogona придатки гипан-
дрия, играющие важную роль при копуляции, хорошо развиты. При этом у Spilogona, 
как и у Graphomya (Mydaeinae), прегониты практически срослись с гипандрием. 
Мышцы прегонитов у Spilogona и Graphomya значительно мощнее, чем у изученных 
видов других родов. Мышцы фаллаподемы у Spilogona и Mydaeinae представлены 
мышцами M1, М22 и M23, идущими от прегонитов и от эпифалла, а имеющиеся 
у Muscinae мышцы М21, идущие от гипандрия, отсутствуют. При этом у Muscinae от-
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сутствуют мышцы M23, идущие от эпифалла. Таким образом, по набору мышц фалла-
подемы Spilogona также ближе к Mydaeinae, чем к Muscinae. 

В предыдущих работах по изучению мышц у представителей Muscidae (Овчиннико-
ва и др., 2018, 2019) нами было высказано предположение о базальном состоянии при-
знаков мускулатуры терминалий Scathophagidae, обладающих наиболее полным 
набором мышц, а также о редукционных особенностях в строении склеритов и муску-
латуры терминалий изученных представителей Muscidae. Хорошо развитые прегени-
тальные мышцы Spilogona так же, как и у Mydaeinae (причем у последних слабее, чем 
у Spilogona), свидетельствует о более близком к основанию их положении в семей-
стве, чем Muscinae. 

Таким образом, по структуре абдоминальных сегментов и терминалий самцов и их 
мускулатуре представители рода Spilogona более сходны с представителями подсем. 
Mydaeinae, особенно с родом Graphomya, нежели с представителями подсем. Muscinae. 
Хорошо развитые прегенитальные склериты и мышцы Spilogona указывают на более 
близкое к основанию положение этого рода в системе Muscidae по сравнению 
с Muscinae и, вероятно, Mydaeinae.
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MUSCULATURE OF THE MALE ABDOMINAL SEGMENTS AND TERMINALIA 
OF SPILOGONA SCHNABL, 1911 (DIPTERA, MUSCIDAE: COENOSIINAE) 

O. G. Ovtshinnikova, V. S. Sorokina
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S U M M A R Y

Structure of the abdominal and pregenital segments and genitalia of males was investigated in 
Spilogona Schnabl, 1911 (S. tundrae, S. sanctipauli, S. zaitzevi) (Muscidae, Coenosiinae). The structure 
of the sclerites and muscles of the terminal segments in the examined species of Spilogona is very 
similar. Comparison of the genital skeleton and muscles in the studied species of Spilogona with those 
of the previously studied Mydaeinae and Muscinae has shown that males of Spilogona are more similar 
to the Mydaeinae, especially to Graphomya, than to the Muscinae. Well-developed pregenital sclerites 
and muscles of Spilogona indicate its basal position in the Muscidae relative to the Muscinae and, 
probably, the Mydaeinae. 




