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В работе рассматриваются филогенетические отношения подсемейств Asilinae и Stichopogoninae,
а также реконструирована филогения подсемейства Asilinae и некоторых родов подсемейства Sti-
chopogoninae на основе молекулярных данных. Показано систематическое положение родов Ere-
modromus Zimin, 1926; Pamponerus Loew, 1849; Antipalus Loew, 1849; Erax Scopoli, 1763; Leleyellus Lehr,
1995; Filiolus Lehr, 1967; Neomochtherus Osten-Sacken, 1878; Aneomochtherus Lehr, 1996; Dysmachus Loew,
1860; Polysarca Schiner, 1866 и выявлена взаимосвязь между ними на основе молекулярно-генетиче-
ских данных. Также в анализ включены некоторые представители подсемейств Dasypogoninae и
Leptogastrinae.
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Семейство ктырей, Asilidae (Diptera, Ortorrapha),
насчитывает более 7500 видов [1] и является одним
из наиболее крупных в отряде Diptera. Размер кты-
рей может быть разнообразным – от 5 до 60 мм [2].
Ктыри являются активными хищниками и могут
обитать в одном типе экосистем или в двух и более
типах растительных сообществ [3–10].

В ходе настоящей работы впервые проведен
молекулярно-генетический анализ ряда малоиз-
вестных палеарктических видов из подсемейств
Asilinae, Stichopogoninae, Dasypogoninae и Lepto-
gastrinae. Особый интерес представляет и поло-
жение рода Molobratia Hull, 1958 в семействе Asil-
idae. Также были рассмотрены палеарктические
представители трибы Asilini Latreille, 1802 (Poly-
sarca neptis Loew, 1873).

На настоящий момент существует несколько
точек зрения на местоположение рода Molobratia
Hull, 1958 в составе семейства Asilidae. Геллер-
Гримм [11] и Диков [2, 12] рассматривают этот род
в составе подсемейства Dasypogoninae. Галл [13]
рассмотрел род Molobratia Hull в составе трибы
Dioctriini. Лер повысил статус трибы Dioctriini до
подсемейства Dioctriinae и выделил в его составе
отдельную трибу Molobratiini [14–16]. Наряду с

родом Molobratia нами включен в анализ типовой
род подсемейства Dasypogon Meigen, 1803 (Dasypogon
diadema (Fabricius, 1781)) и представители еще двух
интересных родов Leptarthrus Stephens, 1829 и Pe-
gesimallus Loew, 1858 (Leptarthrus brevirostris (Mei-
gen, 1804) и Pegesimallus mesasiaticus (Lehr, 1958)).
По последним данным род Pegesimallus относится
к трибе Megapodini и подтрибе Lagodiina Papave-
ro, 1975 [2]. Ситуация с таксономической принад-
лежностью рода Leptarthrus также не является
простой. Лер [17] и Геллер-Гримм [11] рассматри-
вают этот род в составе подсемейства Dasypogon-
ninae. Причем Лер помещает род в трибу Isopogo-
nini [17]. По самым последним исследованиям
Дикова род рассматривается в составе подсемей-
ства Brachyrhopalinae, причем систематическое
положение рода остается невыясненным [2]. Не-
смотря на то что ранее уже были получены моле-
кулярно-генетические данные Dasypogon diadema
Fabricius, Molobratia teutonus (Linnaeus, 1776) и
Leptarthrus brevirostris (Meigen, 1804), исследова-
ние представителей этих видов с территории Рос-
сии позволит лучше понять их популяционную
структуру.
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Филогения подсемейства Asilinae
Триба Asilini Latreille, 1802 по последним дан-

ным [2] включает в себя только один род Asilus
Linnaeus, 1758. Лер [6] в трибу Asilini помещает ро-
ды группы satanas (Satanas Jacobson, 1908; Polysarca
Schiner, 1866 и Eremonotus Theodor, 1980) и группы
asilus (Asilus Linnaeus, 1758; Asiloephesus Lehr, 1992;
Eccoptopus Loew, 1860; Esatanas Lehr, 1986; Polysar-
codes Paramonov, 1937 и Reminasus Lehr, 1979). По
особенностям строения генитальных комплексов
самцов виды из группы satanas он сближает с
представителями трибы Neomochtherini, а группы
asilus – c представителями трибы Machimini [6].

Триба Apocleini Papavero, 1973 установлена Ди-
ковым и включает в себя роды Apoclea Macquart,
1838; Megaphorus Bigot, 1857; Philodicus Loew, 1848
и Promachus Loew, 1848 [2]. Лер [6] рассматривает
ее как подсемейство Apocleinae Lehr, 1969, вклю-
чая в нее следующие палеарктические роды:
Apoclea, Philodicus, Polyphonius и Promachus.

Триба Machimini по Дикову включает только
один род Machimus Loew, 1849 [2]. Лер при описа-
нии трибы [2, 18] помещает в ее состав Machimus
Loew; Tolmerus Loew, 1849; Ktyrimisca Lehr, 1967;
Antiphrisson Loew, 1849; Odus Lehr, 1986; Conosiphon
Becker, 1923; Trichomachimus Engel, 1934; Eutolmus
Loew, 1848; Machiremisca Lehr, 1996; Kursenkoiellus
Lehr, 1995; Prolatiforceps Martin, 1975 и Reburrus
Daniels, 1987. Выделенные Лером роды Neoepitrip-
tus Lehr, 1992 и Odus Lehr, 1986 [19–21], по-види-
мому, также должны рассматриваться в составе
трибы Machimini.

По последним данным [2, 12] триба Neomoch-
therini включает только два рода – Neomochtherus
Osten-Sacken, 1887 и Afromochtherus Lehr, 1996 и в
работе [2] Диков указывает, что включенный в
трибу Лером род Dysmachus не может быть поме-
щен в какую-либо из существующих современных
триб подсемейства Asilinae. Лер [6] выделяет в со-
ставе трибы три группы родов: pamponerus, neo-
mochtherus, aneomochtherus. В группу pamponerus он
включает 12 родов: Pamponerus Loew, 1849; Antipalus
Loew, 1849; Didysmachus Lehr, 1996; Dystolmus Lehr,
1996; Echthistus Loew, 1849; Erax Scopoli, 1763; Ere-
bunus V. Richter, 1966; Minicatus Lehr, 1992; Oldroyd-
iana Lehr, 1996; Paramochtherus Theodor, 1980; Phileris
Tsacas et Weinberg, 1976 и Stilpnogaster Loew, 1849. В
группе neomochtherus – пять родов: Neomochtherus
Osten-Sacken, 1878; Afromochtherus Lehr, 1996;
Leleyelus Lehr, 1995; Pashtshenkoa Lehr, 1995 и Tsa-
casiella Lehr, 1996. Группа aneomochtherus включа-
ет семь родов: Aneomochtherus Lehr, 1996; Cerdistus
Loew, 1849; Dysmachus Loew, 1860; Filiolus Lehr,
1967; Premochtherus Lehr, 1996; Turkiella Lehr, 1996
и Ujguricola Lehr, 1970. В наш анализ вовлечены
представители каждой из групп родов.

Триба Philonicini Lehr, 1996 по Дикову [2], в со-
став этой трибы может быть включен только один

род Philonicus Loew, 1849. Лер в составе трибы рас-
сматривает пять родов: Philonicus Loew; Eremisca
Hull; Etrurus Lehr, 1992; Mercuriana Lehr, 1988 и
Afroepitriptus Lehr [6].

Из подсемейства Asilinae в анализ включены ро-
ды Pamponerus, Antipalus, Erax, Leleyellus, Filiolus, Neo-
mochtherus, Aneomochtherus, Dysmachus, Polysarca,
Satanas. Причем особое внимание нами уделено
представителям сложной в таксономическом
плане трибы Neomochtherini (Pamponerus, Antipa-
lus, Erax, Aneomochtherus, Leleyellus, Filiolus, Didys-
machus, Neomochtherus, Dysmachus).

Филогения подсемейства Stichopogoninae
Кроме рода Eremodromus Zimin, в настоящий

анализ также вовлечены три вида рода Stichopogon
Loew, 1847 (Stichopogon barbistrellus Loew, 1854; Sti-
chopogon scaliger Loew, 1847 и Stichopogon tridactylopha-
gus Lehr, 1975), а также один вид из рода Lasiopogon
Loew, 1847 (Lasiopogon cinctus (Fabricius, 1781)).

Представители всех трех родов имеют хорошо
выраженную экологическую приуроченность.
Представители рода Lasiopogon Loew приурочены
к долинам рек [22]. Представители рода Sti-
chopogon Loew обитают в различных ландшафтах
(берега рек, солончаки, различные типы песков, а
также глинистые и щебнистые пустыни) [22–24].
В структуре рода Stichopogon Loew выделяют три
филогенетические группы [22]:

1. Группа nigritta (Stichopogon malkovskii (Lehr,
1964), Stichopogon nigritus (Paramonov, 1930), Sti-
chopogon pholipteron V. Richter, 1973). У представи-
телей этой группы отсутствуют хохолки на лате-
ральных пластинках яйцекладов самок. Предста-
вители этой своеобразной группы в настоящий
анализ включены не были.

2. Группа barbistrellus (Stichopogon albofasciatus
(Meigen, 1820); Stichopogon barbistrellus Loew, 1854;
Stichopogon elegantulus (Wiedemann, 1820); Sti-
chopogon inaequalis Loew, 1847; Stichopogon parvipul-
villatus Lehr, 1975; Stichopogon rivulorum Lehr, 1975;
Stichopogon selenginus Lehr, 1848; Stichopogon tridac-
tylophagus Lehr, 1975). Из этой группы мы включи-
ли в анализ два вида Stichopogon tridactylophagus
Lehr, 1975 и Stichopogon barbistrellus Loew, 1854.

3. Группа scaliger (Stichopogon ammophilus Lehr,
1975; Stichopogon aurigerum Lehr, 1984; Stichopogon
chrysostoma Schiner, 1867; Stichopogon kerzhneri
Lehr, 1975; Stichopogon scaliger Loew, 1847). Из этой
группы в анализ нами включен Stichopogon scaliger
Loew.

Целью работы была реконструкция филогении
триб подсемейства Asilinae, с особым вниманием к
трибе Neomochtherini, а также понимание положе-
ния рода Eremodromus Zimin в составе подсемейства
Stichopogoninae. Нами также предпринята попытка
выяснить систематическое положение родов Aneo-
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mochtherus Lehr, Neomochtherus Osten-Sacken, Filiolus
Lehr, Cerdistus Loew и Dysmachus Loew, основыва-
ясь на молекулярных данных.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
ДНК была выделена из одной ноги насекомого

с помощью метода выделения, описанного Га-
линской с соавт. [25].

ПЦР была проведена с использованием прай-
меров, представленных в табл. 1.

Для ПЦР был использован набор Screen-Mix
(ЗАО Евроген). Реакция проводилась в объеме
25 мкл. Температурный профиль реакции: на-
чальная денатурация 3 мин при 94°C; 35 циклов,
каждый включает 1 мин при 94°C, 1 мин при
50°C, 1 мин 30 с при 72°C; финальная элонгация
5 мин при 72°C.

Продукты амплификации были визуализиро-
ваны с помощью электрофореза в 1%-ном агароз-
ном геле с применением EtBr.

Секвенирование было проведено с прямого и
обратного праймеров с помощью секвенатора
ABI Prism 3130 Ч 1 (Applied Biosystems, США), с
использованием Big Dye™ Terminator v. 3.1 Cycle
Sequencing kit (Applied Biosystems).

Материал, включенный в анализ, представлен
в табл. 2.

Нуклеотидные последовательности были пер-
вично выравнены в программе MAFFT v. 6 [26], с
применением настроек по умолчанию, после чего
выравнивание было проверено вручную в про-
грамме BioEdit 7.0.5.2 [27] и немного откорректи-
ровано. Последовательности 16S рДНК, 12S рДНК
и 18S рДНК были выравнены по отдельности и
затем совмещены в единое выравнивание, разде-
ленное на партиции, для дальнейшего анализа.

С помощью программы MODELTEST v. 3.6
[28] мы подобрали оптимальные эволюционные
модели замен для выравнивания каждого гена.
Наиболее подходящими моделями и для Байесо-
ва анализа (BI), и для анализа максимального
правдоподобия (ML) согласно информационному

критерию Акаике (AIC) получились GTR + I + G,
GTR + G и JC модели для 16S рДНК,  12S  рДНК
и 18S рДНК соответственно.

Мы проанализировали как каждый ген по от-
дельности, так и объединенное выравнивание
всех генов вместе. Байесов анализ проводили в
программе MrBayes v. 3.2.6 [29]. Было проведено
пять независимых MCMC запусков и 1000 дере-
вьев были отброшены на стадии “burn-in”. Схо-
димость запусков была проверена путем изучения
графиков вероятности в программе TRACER
v. 1.6 [30]; эффективные размеры выборки (ESS)
всегда были выше 200. Поддержка узлов была
оценена путем расчета апостериорных вероятно-
стей (BIPP).

Для построения филогении с применением
метода максимального правдоподобия (ML), реа-
лизованного на веб-сервере RaxML [31], были ис-
пользованы те же модели нуклеотидных замен,
что и в байесовом анализе. Поддержка узлов была
оценена с помощью непараметрического бутстреп-
метода (MLBS) с 1000 псевдорепликами [32].

Мы рассматривали узлы дерева со значением
апостериорных вероятностей (BIPP) выше 0.95 и
со значением бутстреп-поддержек (MLBS) выше
75% как узлы с высокой достоверностью; в то вре-
мя как значения BIPP между 0.95 и 0.90 и значе-
ния MLBS между 75 и 50% рассматривались нами
как узлы со средней вероятностью. Более низкие
значения указывали на практически неразрешен-
ные узлы [33].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Совмещенное выравнивание по трем генам

содержало 1587 позиций (16S рДНК с 417 позиция-
ми, 12S рДНК с 454 позициямии, 18S рДНК с 716
позициями). В окончательном выравнивании по
трем генам 985 позиций были консервативными и
602 – вариативными. Выравнивание гена 16S рДНК
выявило 203 консервативные позиции и 214 вари-
ативных, гена 12S рДНК – 206 консервативных
позиций и 248 вариативных; гена 18S рДНК – 572
консервативные позиции и 144 вариативных.

Таблица 1. Праймеры и температурные профили ПЦР для амплификации участков генов 12S, 18S, 16S

Ген Название праймера Последовательность праймера (5'–3') Направленность 
праймера Источник

16S 16Sf-Su CGCCTGTTTAACAAAAACAT Прямой Su et al., 2016

16Sr-Su TGAACTCAGATCATGTAAGAAA Обратный То же

12S DRMT2279N GTCATTCTAGATACACTTTCCAGTAC Прямой Jenkins et al., 1996

DRMT1653S GGTGCCAGCAGTCGCGGTTA Обратный То же

18S Asilidae_18S_3_A2.0 ATGGTTGCAAAGCTGAAAC Прямой Giribet et al., 1996

Asilidae_18S_3_9R GATCCTTCCGCAGGTTCACCTAC Обратный То же
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На полученных деревьях (рис. 1–8) хорошо за-
метно объединение видов подсемейства Asilinae
по трибам Neomochtherini (Pamponerus Loew, Anti-
palus Loew, Erax Scopoli, Leleyellus Lehr, Filiolus
Lehr, Neomochtherus Osten-Sacken, Aneomochtherus

Lehr, Dysmachus Loew), Machimini (Machimus
Loew, Neoepitriptus Lehr, Antiphrisson Loew и Odus
Lehr) и Philonicini (Philonicus Loew, Eremisca Hull).
Вызывает вопросы положение вида Neoitamus cy-
anurus, требуется работа с дополнительным мате-

Рис. 1. Байесово дерево, построенное на основании последовательностей гена 12S. Байесовы постериорные вероятно-
сти указаны на узлах.
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риалом, чтобы понять положение рода Neoitamus
в составе подсемейства Asilinae.

ОБСУЖДЕНИЕ
Появление дополнительного материала по

подсемейству Stichopogoninae позволило по-но-
вому взглянуть на его филогению. Исключитель-

Рис. 2. Байесово дерево, построенное на основании последовательностей гена 16S. Байесовы постериорные вероятно-
сти указаны на узлах.
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ный интерес представляет исследование малоиз-
вестного рода Eremodromus Zimin, 1926 и выясне-
ние его места в подсемействе Stichopogoninae.
Диков отмечает, что у ктырей антенны располага-
ются в дорсальной половине головы [2]; нами в

2012 г. было показано, что у вида Eremodromus noc-

tivagus Zimin, 1926 антенны расположены в вен-
тральной половине головы [34], что является уни-
кальным состоянием этого признака в семействе
Asilidae. Нами проведены молекулярно-генети-

Рис. 3. Байесово дерево, построенное на основании последовательностей гена 18S. Байесовы постериорные вероятно-
сти указаны на узлах.
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ческие исследования вида Eremodromus gracilis

(Paramonov, 1930), что позволило понять место
рода Eremodromus в подсемействе Stichopogon-
inae. По результатам нашего анализа хорошо вид-
но, что Eremodromus gracilis наиболее близок к Sti-

chopogon barbistrellus Loew, 1854, что на наш взгляд

не является безосновательным и можно объяс-
нить сходством в характере расположения щети-
нок на VIII стерните самок. У Stichopogon barbis-

trellus Loew и Stichopogon tridactylophagus Lehr, 1975
“хохолки” (термин Лера [24]) на VIII стерните са-
мок не выражены, также и у представителей рода

Рис. 4. Байесово дерево, построенное на основании совмещенных выравниваний генов 12S, 16S, 18S. Байесовы посте-
риорные вероятности указаны на узлах.
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Eremodromus. У большинства палеарктических
видов ктырей рода Stichopogon Loew, 1847 эти пуч-
ки волосков хорошо выражены. Виды и роды из
подсемейства Leptogastrinae рассматриваются на-

ми в настоящей работе как представители внеш-
ней группы (Euscelidia pallasii (Wiedemann, 1818),
Leptogaster cylindrica (De Geer, 1776), Leptogaster

stackelbergi (Lehr, 1961)) и приводятся на основе

Рис. 5. Дерево максимального правдоподобия (ML), построенное на основании последовательностей гена 12S. Бут-
стреп-поддержки указаны на узлах.
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личных сборов. Особый интерес представляло
рассмотрение описанного Лером вида Leptogaster
stackelbergi Lehr [35].

Настоящая работа подтвердила взгляды Лера
на состав подсемейства Asilinae, показав распре-

деление по трибам в соответствии с его выводами.
Одним из существенных, на наш взгляд, вопро-
сов является то, что на финальном дереве Neo-

mochtherus caspicus (V. Richter, 1966) попал в одну
кладу c Dysmachus fuscipennis (Meigen, 1820), хотя

Рис. 6. Дерево максимального правдоподобия (ML), построенное на основании последовательностей гена 16S. Бут-
стреп-поддержки указаны на узлах.
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по последним данным он является близким с ро-
дами Aneomochtherus Lehr, Filiolus Lehr и Leleyellus
Lehr [6]. Также не совсем ясна ситуация с Neoita-
mus cyanurus (Loew, 1849), представитель рода
Neoitamus Osten-Sacken, 1878 на настоящий мо-

мент не помещен ни в одну из существующих
триб [2].

Также нам впервые удалось cделать предполо-
жение о месте рода Eremodromus Zimin в подсе-

Рис. 7. Дерево максимального правдоподобия (ML), построенное на основании последовательностей гена 18S. Бут-
стреп-поддержки указаны на узлах.

0.02

41

59

98

44

46

43

51

35

31

15
17

57
19

40

89

41 44

91

56

18

26
36

18
23

19 44

47

79
27

82 62

100

15vlad_Stichopogon tridactylophagus

16vlad_Stichopogon tridactylophagus

26vlad_Stichopogon scaliger

27vlad_Stichopogon barbistrellus

28vlad_Eremodromus gracilis

1_Stenopogon sabaudus

2_Stenopogon sabaudus

Stenopogon martini

13vlad_Leptarthrus brevirostris

29vlad_Euscelidia pallasii

8vlad_Filiolus graminicola

20vlad_Dysmachus dasyproctus

18vlad_Didysmachus picipes

19vlad_Neomochtherus caspicus

9vlad_Aneomochtherus perplexus

5vlad_Erax barbatus

3vlad_Aneomochtherus flavipes

Promachus bastardii

Efferia nemoralis

Proctacanthus nearno

16_Albicoma captshagaica R

11_Cerdistus graminicola

12_Cerdistus graminicola noise

19_Dysmachus cochleatus

Asilus crabroniformis

Machimus sp. D058

7_Echthistus rufinervis

14_Philodicus ponticus

Promachus sp. D033

Psilonyx annulatus

30vlad_Leptogaster cylindrica

Leptogaster flavipes

Leptogaster sp. D051

31vlad_Leptogaster stackelbergi

32_Leptogaster stackelbergi



950

ГЕНЕТИКА  том 56  № 8  2020

ГАЛИНСКАЯ и др.

мействе Stichopogoninae. По-видимому, виды
этого рода близки к некоторым видам рода Sti-

chopogon c неразвитыми пучками волосков на VΙΙΙ
стерните самок (Stichopogon barbistrellus и S. tridac-

tylophagus).

Авторы благодарны В.В. Аникину (Саратов-
ский национальный исследовательский государ-
ственный университет им. Н.Г. Чернышевского),
К.А. Гребенникову (Всероссийский центр каран-
тина растений), Е.А. Держинскому (Витебский

Рис. 8. Дерево максимального правдоподобия (ML), построенное на основании совмещенных выравниваний генов.
Бутстреп-поддержки указаны на узлах.
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Phylogenetic Reconstruction of the Subfamilies Asilinae and Stichopogoninae (Diptera, 
Asilidae) Based on the Mitochondrial Genes 16S and 12S rDNA and Nuclear 18S rDNA

T. V. Galinskayaa, b, *, D. M. Astakhovc, †, E. A. Propistsovaa, and V. A. Gorina

aLomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia
bAll-Russian Plant Quarantine Center, Moscow oblast, Bykovo, 140150 Russia
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The phylogenetic relationships of the subfamilies Asilinae and Stichopogoninaeare discuss in this article and
the phylogeny of the subfamily Asilinae and some genera of the subfamily Stichopogoninae are also recon-
structed on the basis of molecular data. The systematic position of the genera Eremodromus Zimin, 1926,
Pamponerus Loew, 1849, Antipalus Loew, 1849, Erax Scopoli, 1763, Leleyellus Lehr, 1995, Filiolus Lehr, 1967,
Neomochtherus Osten-Sacken, 1878, Aneomochtherus Lehr, Dysmachus Loew, 1860, Polysarca Schiner, 1866
are revealed and the relationship between them are showed based on molecular data. Some species of the sub-
family Dasypogoninae and Leptogastrinae are also included in the analysis.
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