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Впервые приведено описание мускулатуры гениталий самцов Platypezidae (Diptera). Показано, что
гипандрий представителей подсемейств Platypezinae и Callomyiinae принадлежит к двум разным
структурным типам. У Platypezinae гипандрий принадлежит к исходному структурному типу, пока-
зывающему большое сходство с гениталиями прямошовных мух (Brachycera Orthorrhapha), у Callo-
myiinae гипандрий принадлежит к производному структурному типу, характерному для большин-
ства круглошовных мух (Cyclorrhapha). Первый тип гипандрия представляет по форме желоб и яв-
ляется переходным состоянием к развитию трубчатого гипандрия. Образование трубчатого
гипандрия привело к резкому укорочению фаллуса. Ориентация его полового отверстия меняется с
дорсальной в первом подсемействе Platypezinae на вентральную во втором подсемействе Callo-
myiinae. Прегенитальные склериты, а также мускулатура гипандриального комплекса Platypezinae
демонстрируют более продвинутое состояние признаков. Приведены дополнительные свидетель-
ства в пользу гипотезы о вхождении гонопод в структуру гипандрия у круглошовных мух. Наличие
собственных мышц у прегонитов дает основание утверждать, что эти склериты в структуре генита-
лий грибных мух не являются выростами гипандрия, но представляют собой производные гонопод.

Ключевые слова: Platypeza, Callomyia, склериты, мускулатура, гениталии самцов, происхождение,
эволюция
DOI: 10.1134/S0044513419050052

Статья продолжает серию публикаций, посвя-
щенных строению склеритов и мускулатуры аб-
доминальных сегментов и терминалий самцов
двукрылых (Diptera). Ранее изучение мускулату-
ры позволило уточнить функции и гомологии
прегенитальных и генитальных склеритов (Ов-
чинникова, 1989, 1993; Ovtshinnikova, Yeates, 1998;
Ovtshinnikova, Galinskaya, 2017; Galinskaya et al.,
2018).

Platypezidae Fallén 1815 (грибные мухи) – мел-
кие, реже среднего размера мухи (1.4–10.0 мм в
длину), встречающиеся на грибах, валяющихся
на земле ветках, на листьях кустарников и дере-
вьев. Окраска тела черная или серая, часто с до-
бавлением желтых, красных, оранжевых и сереб-
ристых участков. Усики с концевой трехчленико-

вой аристой. Семейство включает около 250 видов
из примерно 20 родов в зависимости от принятой
классификации (Chandler 2001). Распространено
всесветно, кроме Антарктиды. Для представите-
лей подсемейств Callomyiinae и Platypezinae ха-
рактерен ярко выраженный половой диморфизм
в окраске тела, хетотаксии и других признаках.

Брюшко самца состоит из 6 сегментов, 7–8-й
сегменты являются прегенитальными и сильно
видоизменены в связи с поворотом гениталий
самца на 360° по часовой стрелке. Сегменты 9–11
являются генитальными. Их основу составляют
видоизмененные склериты девятого сегмента
брюшка – гипандрий и эпандрий, отвечающие
стерниту и тергиту соответственно (Crampton,
1923). Гоноподы в качестве независимых морфо-
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логических элементов генитального аппарата у
прямошовных короткоусых (Brachycera Orthor-
rhapha) отсутствуют у самцов круглошовных мух,
но гипандрий и эпандрий несут лопасти, которые
в разное время соотносились с гоноподами
(McAlpine, 1981). В этом случае предполагались
два основных варианта: гоноподы слились либо с
гипандрием, либо с эпандрием. Возможен третий
сценарий, связанный с полной редукцией гоно-
под. Кроме того, Чилкотт (Chillcott, 1958) предпо-
ложил, что стернит 9 полностью редуцирован и
замещен слившимися своими вентральными кра-
ями гоноподами. С этим связана путаница и не-
согласованность в использовании терминов, обо-
значающих гипандриальные и эпандриальные
лопасти у Platypezidae. В частности, лопасти ги-
пандрия могут трактоваться как производные го-
нопод (гонококситов и гоностилей), а дорсаль-
ные по расположению склериты – как произ-
водные склеротизованных обкладок фаллуса
(парамеры авторов – см. McAlpine J.F., 1981);
либо обе или одна пара гипандриальных лопастей
могут быть новообразованиями, т.е. могут не
иметь никакого отношения ни к гоноподам, ни к
парамерам. Для практической систематики такая
разноголосица создает большие трудности. По-
этому мы следуем предложению Эмдена и Хенни-
га (Emden, Hennig, 1956, p. 120): “Пока интерпре-
тация остается неопределенной, нейтральные
имена подобные терминам “прегонит” и “постго-
нит”, введенные Крэмптоном, будут предпочти-
тельными для тех, кто считает, что… [их исполь-
зование] может воспрепятствовать постоянно
возникающей путанице”. Крэмптон (Crampton,
1942, 1944) предложил использовать эти термины
взамен широко принятых в его время терминов
“передние и задние гонапофизы”. В определите-
лях и при описании новых видов термины прего-
ниты и потсгониты для вентрально и дорсально
расположенных гипандриальных лопастей ис-
пользуются достаточно часто. Они также приняты
и в настоящей работе. Однако мы предполагаем,
что эти лопасти возникали параллельно в разных
группах круглошовных (Galinskaya, Ovtshinniko-
va, 2015, 2015а; Ovtshinnikova, Galinskaya, 2016,
2016a), и могут быть не гомологичны, например,
лопастям калиптратных двукрылых (Diptera, Ca-
lyptratae).

Семейство Platypezidae относится к надсемей-
ству Platypezoidea, которое считается базальным
среди Brachycera Cyclorrhapha (McAlpine, 1989;
Cumming et al., 1995; Sinclair et al., 2013). Мускула-
тура гениталий самцов не была изучена ни у одно-
го представителя надсемейства Platypezoidea.
Этот факт делает семейство Platypezidae крайне
важным для исследования.

В данной работе представлены результаты изу-
чения склеритов и мускулатуры абдоминальных
сегментов и терминалий самцов двух представи-

телей семейства Platypezidae: Platypeza consobrina
Zetterstedt 1844 из подсемейства Platypezinae и
Callomyia amoena Meigen 1824 из подсемейства
Callomyiinae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Склериты гениталий самцов были изучены
следующим образом. Сухой материал был размо-
чен, прегенитальная и генитальная часть брюшка
была отделена, выдержана в 10%-ном растворе
KOH, затем отпрепарирована. Для обозначения
склеритов принята терминология по Каммингу и
Вуду (Cumming, Wood, 2009).

Абдоминальные мышцы у изученных нами эк-
земпляров частично мацерированы. Свежий спир-
товой материал Platypezidae очень редок, и мы
были ограничены доступным нам материалом.
Поэтому в дальнейшем тексте фраза “мышцы не
обнаружены” может означать как отсутствие этих
мышц, так и их утрату при фиксации и хранении.

Мускулатура гениталий самцов была изучена с
помощью ручной препаровки насекомых, храня-
щихся в 70%-ном этаноле, микроножами под сте-
реомикроскопом Leica MZ95. Иллюстрации под-
готовлены в программе Photoshop CS6 после об-
работки фотографий, сделанных камерой Canon
5D Mark II на тринокуляре Leica MZ95. Мышцы
гениталий самцов были разделены на следующие
группы: абдоминальные мышцы, прегениталь-
ные мышцы, тергостернальные мышцы, мышцы
гипандриального комплекса, мышцы эпандри-
ального комплекса. Мышцы сгруппированы по
месту прикрепления их передней части и описа-
ны под номерами согласно классификации Ов-
чинниковой (1989, 2000).

Буквенные обозначения на рисунках: аэ –
аподема эякулятора, гип – гипандрий, гонк – го-
нококсит, гонс – гоностиль, гипдгон – гонопо-
дальная часть гипандрия, гипдст – стернальная
часть гипандрия, дм – дорсальный мост, оцм –
околоцерочная мембрана, пост – постгониты,
пре – прегониты, ст – стернит, суб – субэпандри-
альный склерит, сур– сурстили, тг – тергит, ф –
фаллус, фп – фаллаподема, ц – церки, эп – эпан-
дрий, ISM1–ISM7 – брюшные межсегментные
стернальные мышцы, М1–М43 – прегениталь-
ные и генитальные мышцы, ITM1–ITM7 –
брюшные межсегментные тергальные мышцы,
TSM1–TSM7 – брюшные тергостернальные мышцы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Подсемейство Callomyiinae
Callomyia amoena Meigen 1824
Сухой материал. 1 ♂, Моск. обл., Голицыно,

А. Шаталкин, 20.VIII.1978.
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Спиртовой материал. 1 ♂, РОССИЯ, Москов-
ская обл., г. Наро-Фоминск, (55.39453° с.ш.,
36.7152° в.д.), 01.IX.2009, Д. Гаврюшин (ЗММУ).

Склериты гениталий самцов
Брюшко (рис. 1). Тергиты и стерниты корич-

невые, слегка блестящие. Тергит 1 шире своей
длины. Тергиты 2–5 округлые. Шестой тергит
крупный, широкий. Латеральные мембраны жел-
то-коричневые. Стернит 1 шире своей длины.
Стерниты 2–6 узкие, коричневые.

Прегенитальные сегменты 7 и 8 несимметрич-
ные. Тергит 7 узкий, длинный, расположен на
дорсальной стороне брюшка, слева. Стернит 7 уз-
кий, длинный, расположен на дорсальной сторо-
не брюшка справа, имеет два длинных выроста,
заходящих на вентральную сторону тела. Тергит 8
узкий, короткий, расположен на дорсальной
стороне брюшка, слева. Стернит 8 узкий, корот-
кий, расположен на дорсальной стороне брюшка
справа.

Гениталии самца (рис. 2) симметричные.
Эпандрий небольшой, полушаровидный. Корот-
кие сильно склеротизованные двухлопастные
сурстили соединяются с эпандрием дорсально и с
субэпандриальным склеритом вентрально. Суб-
эпандриальный склерит широкий, хорошо разви-
тый. Церки хорошо развиты, округлые, покрыты
короткими волосками. Околоцерочная мембра-
на, называемая обычно у платипезид гипопрок-
том (Chandler, Shatalkin, 1998; Cumming, Wood,
2009), расположена между сурстилями, вентраль-
нее церков, и несет две склеротизированные пла-
стинки у края субэпандриального склерита.

Гипандрий широкий, хорошо развитый, вен-
трально по заднему краю несет ряд толстых длин-
ных черных щетинок. Гипандрий латерокаудально
соединен с прегонитами. Прегониты апикально
раздвоены, дорсально соединены с постгонита-
ми. Постгониты дорсально соединены с дорсаль-
ным мостом. Фаллус короткий, имеет два про-
дольных склеротизированных тяжа, отличается
вентральной ориентацией генитального отвер-
стия (фаллотремы). Фаллаподема хорошо разви-
та. Аподема эякулятора хорошо развита и распо-
ложена внутри сегмента 8.

Мускулатура гениталий самцов
Грудные мышцы. К латеральному краю 1-го

стернита прикрепляются парные мышцы, беру-
щие начало в груди.

Мускулатура 1–7 сегментов. От заднего края
1-го стернита к переднему краю 2-го стернита
идет пара широких коротких плоских мышц
ISM1. От переднего края 1-го тергита к переднему
краю 2-го тергита идут две пары широких корот-
ких плоских мышц ITM1.

От переднего края 2-го стернита к переднему
краю 3-го стернита идет пара длинных мышц

ISM2. Набор и места прикреплений стернальных
мышц сегментов 3–5 сходны с таковыми сегмен-
та 2. Мышцы, идущие от 6-го стернита, не обна-
ружены.

От центральной части переднего края 2-го тер-
гита к центральной части переднего края 3-го тер-
гита идет пара длинных мышц ITM2. Набор и ме-
ста прикреплений тергельных мышц сегментов
3–4 сходны с таковыми сегмента 2. От централь-
ной части переднего края 5-го тергита к централь-
ной части переднего края 6-го тергита идет пара
длинных мышц ITM5a. От латеральной части 5-го
тергита к латеральной части переднего края 6-го
тергита идет пара длинных мошщных мышц
ITM5b. От переднего края 6-го тергита к правой
части переднего края 7-го тергита идет пара длин-
ных мышц ITM6.

Тергостернальные мышцы TSM в сегментах 1–6
не были обнаружены.

От правой части заднего края 7-го тергита к ле-
вой части 7-го стернита идет непарная мышца
TSM7. От левой части 7-го тергита к 8-му тергиту
идет непарная мышца ITM7.

Прегенитальные мышцы. Длинная спирально
закрученная непарная мышца М18 идет от правой
части 8-го стернита к гипандрию. Мышца M19 не
обнаружена.

Длинные парные асимметричные тергостер-
нальные мышцы M5 идут от латеро-базального
края эпандрия к латеро-базальному краю гипанд-
рия; левая мышца шире правой.

Мышцы гипандриального комплекса симмет-
ричны. Короткие широкие парные мышцы M1
соединяют латеральные части гипандрия и лате-
ровентральную часть фаллаподемы. Короткие
парные мышцы M2 соединяют латеральные части
дорсального моста и латеродорсальную часть
фаллаподемы. Короткие мощные парные мышцы
М43 соединяют базальную часть прегонитов и ла-
теральные выросты дорсального моста. Мышцы
М23 окружают аподему эякулятора.

Мышцы эпандриального комплекса симмет-
ричны. Длинные плоские парные мышцы M7
идут от переднего края субэпандриального скле-
рита к базальным лопастям околоцерочной мем-
браны. Парные короткие тонкие мышцы M3 идут
от передних латеральных углов эпандрия к лате-
ральным частям переднего края субэпандриаль-
ного склерита. Длинные мощные парные мышцы
M4 идут от переднего края эпандрия к сурстилям.
Мышцы М25 не обнаружены.

Подсемейство Platypezinae
Platypeza consobrina Zetterstedt 1844
Сухой материал. 1 ♂, РОССИЯ, Краснодар-

ский край, окрестности г. Адлер, 43.4766° N,
39.9067° E, 28.X.2009, Д. Гаврюшин.
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Рис. 1. Детали строения самца Callomyia amoena: A – брюшные стерниты и мускулатура, вид изнутри и B – брюшные
тергиты и мускулатура, вид изнутри.
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Рис. 2. Детали строения самца C. amoena: A – генитальные и прегенитальные сегменты, вид справа; B – гипандрий и
эпандрий, вид изнутри; C – гипандрий, дорсальный вид; D – гипандрий, вид справа; E – гипандрий, вид справа с
мышцами; F – эпандрий, вентральный вид и G – эпандрий, дорсальный вид.
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Спиртовой материал. 3 ♂♂, РОССИЯ, Мос-
ковская обл., г. Наро-Фоминск, (55.39453° с.ш.,
36.7152° в.д.), 03.IX.2009, Д. Гаврюшин (ЗММУ).

Склериты гениталий самцов
Брюшко (рис. 3). Тергиты и стерниты корич-

невые, слегка блестящие. Тергит 1 шире своей
длины. Тергиты 2–5 округлые. Шестой тергит
крупный, широкий. Латеральные мембраны жел-
то-коричневые. Стернит 1 шире своей длины.
Стерниты 2–5 округлые, коричневые. Стернит 6
шире своей длины.

Сегменты 7 и 8 несимметричные. Тергит 7 уз-
кий, длинный, расположен на дорсальной сторо-
не брюшка. Стернит 7 узкий, расположен на дор-
сальной стороне брюшка справа. Тергит 8 узкий,
короткий, расположен на дорсальной стороне
брюшка, слева, частично слит с 8 стернитом.
Синтергостернит 8: стернит 8 длинный, располо-
жен на дорсальной стороне брюшка справа; стер-
нит 8 продолжен с правой стороны в длинный от-
росток, заходящий на вентральную сторону и
причленяющийся к гипандрию.

Гениталии самца (рис. 4) симметричные.
Эпандрий небольшой, полушаровидный. Корот-
кие сильно склеротизованные сурстили соединя-
ются с эпандрием дорсально и с субэпандриаль-
ным склеритом вентрально. Субэпандриальный
склерит широкий, хорошо развитый, имеет вы-
росты, заходящие в сурстили. Церки хорошо
развиты, округлые, покрыты короткими волоска-
ми. Околоцерочная мембрана расположена меж-
ду сурстилями, вентральнее церков.

Гипандрий широкий, хорошо развитый, не не-
сет толстых длинных щетинок. Гипандрий ка-
удально с одной парой лопастей, которые мы
определяем как прегониты, исходя из следующих
соображений. Гипандрий C. amoena, как было
рассмотрено выше, несет две пары лопастей, из
которых одна пара (прегониты) имеет собствен-
ные мышцы, тогда как другая (постгониты) их не
имеет. Лопасти гипандрия P. consorbina, как будет
показано при обсуждении мускулатуры, имеют
собственные мышцы. Поэтому предположитель-
но эти лопасти можно соотнести с прегонитами
C. amoena. Фаллус относительно короткий, силь-
но склеротизованный, саблевидный и имеет дор-
сальную ориентацию генитального отверстия
(фаллотремы). Фаллаподема хорошо развита.
Аподема эякулятора небольшая, расположена
внутри сегмента 8.

Мускулатура гениталий самцов
Грудные мышцы. К антеролатеральному краю

2-го стернита прикрепляются парные мышцы,
берущие начало в груди. К центральной части
заднего края 1 тергита прикрепляются парные
мышцы, берущие начало в груди. К центральной
части переднего края 2 тергита прикрепляется не-
парная мышца, берущая начало в груди.

Мускулатура 1–7 сегментов. Мышц 1 стернита
не обнаружено. От центральной части 2-го стер-
нита к переднему краю 3-го стернита идет длин-
ная непарная мышца ISM2a. От переднего антеро-
латерального края 2-го стернита к переднему краю
3-го стернита идет пара длинных мышц ISM2b. На-
бор и места прикреплений стернальных мышц сег-
ментов 3–5 сходны с таковыми сегмента 2. Мыш-
цы, идущие от 6-го стернита, не обнаружены.

От латеральных частей переднего края 1-го
тергита к латеральным частям переднего края
2-го тергита идет пара широких коротких плос-
ких мышц ITM1. От центральной части переднего
края 2-го тергита к центральной части переднего
края 3-го тергита идет длинная мышца ITM2a. От
латеральной части 2-го тергита к латеральной ча-
сти переднего края 3-го тергита идет пара длин-
ных мощных мышц ITM2b. Набор и места при-
креплений тергальных мышц сегментов 3–4 сход-
ны с таковыми сегмента 2. От латеральных частей
переднего края 5-го тергита к латеральным ча-
стям переднего края 6-го тергита идет пара широ-
ких мышц ITM5. Подобные мышцы (ITM6) со-
единятю 6 и 7 тергиты.

Тергостернальные мышцы TSM в сегментах
1–6 не были обнаружены.

Широкая непарная мышца ITM7 идет от лево-
го заднего края 7-го тергита к левому переднему
краю 8-го синтергостернита. Длинная непарная
мышца TSM7 идет от правой части 7-го тергита к
левой части 7-го стернита.

Прегенитальные мышцы. Длинная спирально
закрученная непарная мышца М18 идет от правой
части 8-го синтергостернита к гипандрию. Мыш-
ца M19 не обнаружена.

Длинные парные симметричные тергостер-
нальные мышцы M5 идут от латеро-базального
края эпандрия к латеро-базальному краю гипанд-
рия; левая мышца шире правой.

Мышцы гипандриального комплекса симмет-
ричны. Короткие широкие парные мышцы M1 + 2
соединяют всю латеральную поверхность гипанд-
рия и латеральную часть фаллаподемы. Короткие
парные мышцы M43 соединяют вентральную ме-
диальную часть гипандрия и его лопасти (прего-
ниты). Топографически эти мышцы соответствуют
флексорам гипандрия M33, которые во многих
группах прямошовных короткоусых (Brachycera
Orthorrhapha), например, у Choerades amurensis
Hermann (Asilidae) связывают середину гипанд-
рия с базальным краем гонококситов (базистилей)
(Овчинникова, 1989, с. 53). Эти данные подкреп-
ляют ранее выдвинутое на обсуждение предполо-
жение о соответствии гипандриальных мышц
M33 мышцам, связывающим прегониты с гипан-
дрием, изученным в других группах круглошовных
мух (Овчинникова, 1993; Ovtshinnikova, 1994).
С учетом сказанного можно предположить, что
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прегониты P. consorbina являются производными
гонопод, вошедших в структуру гипандрия в ре-
зультате их слияния со стернитом 9. Соответ-
ственно прегониты C. amoena также следует рас-

сматривать в качестве производных гонопод.
Мышцы М23 окружают аподему эякулятора.

Мышцы эпандриального комплекса симмет-
ричны. Узкие парные мышцы M7 идут от заднего

Рис. 3. Детали строения самца Platypeza consobrina : A – брюшные стерниты и мускулатура, вид изнутри; и B – брюш-
ные тергиты и мускулатура, вид изнутри.
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Рис. 4. Детали строения самца P. consobrina : A – генитальные и прегенитальные сегменты, дорсальный вид; B – гипан-
дрий и эпандрий, вид изнутри; C – гипандрий, латеральный вид, в разрезе; D – гипандрий, дорсальный вид; E – эпан-
дрий, вентральный вид и F – эпандрий, дорсальный вид.
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края субэпандриального склерита к базальным
частям церков. Этот факт доказывает, что у вида
Callomyia amoena мембранозная лопасть у церков
не является гипопроктом (10 стернитом), а осно-
ванием церок; у прямошовных двукрылых (Dip-
tera Orthorrhapha) мышцы идут именно так: от
9 тергита к 10 стерниту (субэпандриальному скле-
риту), от 10 стернита к церкам. Длинные мощные
парные мышцы M3 широко начинаются на пе-
редних латеральных частях эпандрия и идут к суб-
эпандриальному склериту, занимая практически
всю внутреннюю поверхность эпандрия. Мышцы
М25 не обнаружены.

ОБСУЖДЕНИЕ

Изученные нами два вида Platypezidae сильно
различаются между собой по строению как скле-
ритов, так и мышц.

В частности, у C. amoena 8-й сегмент представ-
лен отдельно лежащими тергитом и стернитом, а
у P. consorbina имеется 8-й синтергостернит с за-
метной границей слияния тергита и стернита.
При этом набор мышц прегенитальных сегментов
у изученных видов идентичен и подтверждает
природу склеритов 7-го и 8-го сегментов. У C. amoe-
na имеется асимметрия мышц М5, а у P. consorbina
мышцы М5 полностью симметричные.

Строение склеритов и мышц гипандриального
комплекса у C. amoena сложнее, чем у P. consor-
bina. Прегониты у C. amoena расположены лате-
рально и имеют место сочленения, в то время как
у P. consorbina они расположены медиально и не
имеют мест сочленения. У C. amoena имеются от-
дельно лежащие склериты, постгониты, не имею-
щие собственной мускулатуры, в то время как у
P. consorbina таких склеритов нет. У C. amoena
имеется отдельный склерит – дорсальный мост,
служащий местом прикрепления мышц М43 и
М2; у P. consorbina дорсальный мост отсутствует, а
гипандрий изнутри закрыт мембраной, к которой
не подходят мышцы; в то же время мышцы М43
связывают лопасти гипандрия и его медиальную
часть. У C. amoena мышцы М1 и М2 разделены, в
то время как у P. consorbina имеется одна пара
мышц М1 + 2. У C. amoena фаллус имеет явное со-
членения с фаллаподемой, в то время как у P. con-
sorbina между ними нет четкой границы. Строе-
ние склеритов и мышц эпандриального комплекса
у C. amoena заметно сложнее, чем у P. consorbina.
У C. amoena сурстили обособлены от субэпандри-
ального склерита и имеют собственную мускула-
туру (М4), в то время как у P. consorbina сурстили
частично образованы выростами субэпандриаль-
ного склерита и не имеют собственной мускула-
туры.

Наличие собственных мышц у прегонитов
грибных мух дает основание утверждать, что эти

склериты не выросты гипандрия, как предпола-
гал ряд авторов (Griffiths, 1972; Шаталкин, 1985;
Sinclair, 2000, p. 63; Cumming, Wood, 2009, p. 49,
Fig. 2.79–80, p. 47), а производные гонопод–точка
зрения, защищавшаяся Макалпайном (McAlpine,
1981) и поддержанная сравнительным изучением
мускулатуры (Овчинникова, 1989, 1993; Ovtshin-
nikova, 1994). Камминг с соавт. (Cumming et al.,
1995, p. 127) пришли к мнению, “что прегониты
вторично дифференцировались из гонопод (т.е. у
Schizophora это новообразования, которые срос-
лись с гипандрием)”. Из этой статьи не вполне
ясно, имеются ли прегониты у Aschiza, включая и
представителей Platypezidae. В более поздней ра-
боте (Cumming, Wood, 2009) этот вопрос прояс-
няется. По мнению авторов, прегониты (их опре-
деление дано на странице 49) в качестве струк-
турных элементов гипандрия присущи лишь
щеленосным мухам (Schizophora). Сходные
структуры у самцов Callomyia ими обозначены
(Fig. 2.79–80, p. 47) как лопасти гипандрия (hypan-
drial lobe). В целом, однако, наша позиция мало
чем отличается от позиции упомянутых авторов.
Даже если прегониты являются новообразовани-
ем, то онтогенетически они могут возникнуть ли-
бо на базе стернита 9, либо на базе слившихся с
ним гонопод. Т.е. вполне оправданы предполо-
жения и о гоноподальном, и о стернальном про-
исхождении лопастей гипандрия. Примером по-
следних, возможно, может служить непарная
лингула у многих Syrphini (см. примеры в:
Vockeroth, 1969), которую Затварницкий (Zatwar-
nicki, 1996, p. 112, Fig. 2) соотнес, на наш взгляд
ошибочно, с прегонитом.

Ввиду существенных различий в строении ге-
ниталий у C. amoena и P. consorbina, возникает во-
прос, какой из вариантов ближе к исходному в се-
мействе Platypezidae. В качестве такового, вероят-
но, следует принять вариант, который обладает
большим сходством с генитальными структурами
прямошовных мух (Brachycera Orthorrhapha).
Вигман с соавторами (Wiegmann et al., 1993, p. 48, 78;
see also Chvala, 1983) предположили, что структу-
ра гениталий самцов рода Atelestus Walker, 1837
(Atelestidae) из продвинутых прямошовных мух
надсемейства Empidoidea может быть исходной
для Eremoneura (Empidoidea + Cyclorrhapha) в це-
лом. Среди грибных мух сходная структура гени-
талий обнаружена у родов Melanderomyia Kessel
1960 (Melanderomyiinae), Microsania Zetterstedt
1837 (Microsaniinae) и Callomyia (Callomyiinae).
Еще ранее предположение об исходном для гриб-
ных мух строении гениталий у представителей
подсемейств Callomyiinae и Microsaniinae (вклю-
чая Melanderomyia) высказывал Кессел (Kessel,
1960; см. также Kessel, Maggioncalda, 1968). По су-
ществу к тому же мнению пришел Затварницкий
(Zatwarnicki, 1996, p. 112, Fig. 2), который рас-
сматривал в качестве основного плана строения
гениталий круглошовных мух вариант, характер-



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 98  № 7  2019

СКЛЕРИТЫ И МУСКУЛАТУРА ГЕНИТАЛИЙ САМЦОВ 801

ный для рода Syrphus Fabricius, 1775 (Syrphidae).
Отметим, что в структурном плане гениталии Cal-
lomyia и Syrphus близки, что хорошо видно из
представленных им рисунков (Zatwarnicki, 1996,
p. 112, 124). Кроме того, по нашим данным и Cal-
lomyia и Syrphidae обладают причлененными при-
датками гипандрия с мышцами М43, не слитым
8 тергитом и стернитом, а также и не слитыми мыш-
цами фаллаподемы М1 и М2 и эпандриальными
мышцами М3 и М4. Следовательно, можно предпо-
лагать, что изученный нами род Callomyia – предста-
витель наиболее примитивной группы грибных мух,
исходной в эволюции подсем. Platypezinae.

Однако другая часть полученных нами резуль-
татов не согласуется с этой гипотезой. Саблевидный
фаллус представителей подсемейства Platypezin-
ae, имеющий примитивную дорсальную ориента-
цию (Griffiths, 1972, p. 37; см. также Chandler, Sha-
talkin, 1998) должен рассматриваться в качестве
анцестрального состояния. Соответственно, под-
семейство Callomyiinae в отношении строения ге-
ниталий является производной группой. Равным
образом семейство Atelestidae внутри Empidoidea
является специализированной группой, а исход-
ный статус имеет семейство Empididae, для обоих
этих таксонов (Platypezinae и Empididae) характе-
рен саблевидный фаллус с дорсальной ориента-
цией полового отверстия.

Учитывая вышеописанные различия, мы
предполагаем, что общий предок подсемейств
Callomyiinae и Platypezinae обладал набором эво-
люционно исходных признаков (причлененные
придатки гипандрия с мышцами М43, не слитые
8 тергит и стернит, не слитые мышцы фаллаподе-

мы М1 и М2, эпандриальные мышцы М3 и М4,
саблевидный фаллус с дорсальной ориентацией).
В дальнейшем линии, соответствующие подсе-
мействам, эволюционировали независимо и со-
хранили разный набор анцестральных черт. Со-
ответсвенно, в данной статье корректнее гово-
рить об эволюционно исходных признаках, а не
эволюционно исходной группе.

Таким образом, мы предлагаем двухэтапный
сценарий морфофункциональных преобразова-
ний при переходе от исходного типа гениталий с
хорошо развитыми гоноподами к циклорафному
типу, в котором гоноподы слились со стернитом 9
(рис. 5). В исходном типе строения гениталий,
который отличает прямошовных мух от кругло-
шовных, гоноподы располагаются по бокам от
чехла эдеагуса, сочленяясь с его основанием
(рис. 5А). Эта трехчленная структура образует ин-
тромитантный орган: во время копуляции (дан-
ные по азилидам) во влагалище самки помимо
фаллуса вводятся вторые членики гонопод.

На первом этапе преобразования гениталий
исходного типа (рис. 5А) имело место слияние го-
нопод со стернитом 9 с образованием структуры,
имеющей вид желоба (U-образной в сечении).
С дорсальной стороны этот желоб прикрывается
массивным чехлом эдеагуса, который сохраняет
исходный примитивный тип строения, отличаю-
щий основную массу продвинутых прямошовных
мух (Brachycera Orthorrhapha) из надсемейств Asi-
loidea и Empidoidea. Образуется промежуточный
тип гениталий (рис. 5B), которым, в частности,
обладают представители подсемейства Platypezinae.
Если связь гипандрия с основанием фаллуса обес-

Рис. 5. Сценарий морфофункциональных преобразований при переходе от исходного типа гениталий с хорошо разви-
тыми гоноподами к циклорафному типу: A – схема связи фаллуса и гонопод в структуре гениталий некоторых Asilidae
(вентральный вид); B – структурная схема гипандрия в подсемействе Platypezinae (вентральный вид) и C – структур-
ная схема гипандрия в подсемействе Callomyiinae (вентральный вид).
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печивается слившимися со стернитом 9 гонопода-
ми, то стернальная часть гипандрия может быть не-
большой относительно гоноподиальной части ги-
пандрия, как это характерно для многих Brachycera
Orthorrhapha. У Platypezinae стернальная часть ги-
пандрия расположена вентрально. Последующая
эволюция, как мы предполагаем, шла в направле-
нии увеличения стернальной части гипандрия за
счет уменьшения его гоноподальной части.

На втором этапе преобразования гениталий
(рис. 5С) желоб гипандрия замыкается в трубча-
тую структуру за счет латерального разрастания
стернальной части гипандрия и разрастания дор-
сального моста – склерита, прикрывающего
внутреннее пространство гипандрия с дорсаль-
ной стороны (он уже имеется у прямошовных
двукрылых). Соответственно, гоноподальная часть
гипандрия, защищавшая фаллус с боков, умень-
шается, образуя пару хорошо различимых лопа-
стей, прегонитов. Фаллус существенно укорачи-
вается; дорсальная пластинка чехла эдеагуса в его
базальной части участвует в образовании дор-
сального моста (Wood, 1991), а вентральная пла-
стинка чехла – в образовании аподемы фаллуса
(Овчинникова, 1993, 2000).
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THE SKELETON AND MUSCULATURE OF THE MALE GENITALIA
IN PLATYPEZIDAE (DIPTERA)
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The musculature of the male genitalia of Platypezidae (Diptera) is described for the first time. The hypan-
darium in representatives of the subfamilies Platypezinae and Callomyiinae is shown to belong to two differ-
ent structural types. The Platypezinae type is basal and shows great similarity to Orthorrhapha Diptera, while
the Callomyiinae type is derivative demonstrates great similarity to Cyclorrhapha Diptera. The hypandrium
of the Platypezinae type is trough-shaped and represents a transitional state in the formation of a tubular
hypandrium (the Callomyiinae type). The developing of a tubular hypandrium could have led to sharply
shortening the phallus, while the orientation of the phallotrema changed from dorsal (Platypezinae) to ven-
tral (Callomyiinae). The pregenital sclerites, as well as the musculature of the hypandrial complex in
Platypezinae demonstrate an evolutionarily more advanced condition of the characters. Additional evidence
is provided to support the hypothesis of the gonopods having been incorporated into the hypandarial struc-
ture in Cyclorrhapha Diptera. That the pregonites have their own muscles allows us to suggest these sclerites
in the genitalia of Platypezidae f lies to represent derivatives of the gonopod, but not hypandrium outgrowths.

Keywords: Platypeza, Callomyia, sclerites, musculature, male genitalia, origin, evolution
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