
ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2020, том 99, № 12, с. 1398–1410

1398

ВЛИЯНИЕ МИНИАТЮРИЗАЦИИ НА АНАТОМИЮ CORYNONEURA 
SCUTELLATA WINNERTZ 1846 (DIPTERA, CHIRONOMIDAE) – 

ОДНОГО ИЗ МЕЛЬЧАЙШИХ ДВУКРЫЛЫХ
© 2020 г.   Е. Н. Векоа, *, А. А. Полилова

аБиологический факультет Московского государственного университета
имени М.В. Ломоносова, Москва, 119234 Россия

*e-mail: vekoegor@gmail.com
Поступила в редакцию 02.08.2019 г.

После доработки 30.08.2019 г.
Принята к публикации 02.12.2019 г.

Миниатюризация – широко распространенное направление эволюции животных. Для насекомых
описаны эффекты миниатюризации на всех уровнях организации организма, от крупных перестро-
ек систем органов до принципиальных изменений на клеточном уровне. Результаты изучения ана-
томии миниатюрных жесткокрылых, перепончатокрылых, сеноедов, трипсов и веерокрылых внес-
ли существенный вклад в понимание процесса миниатюризации животных. Однако на данный мо-
мент не все отряды микронасекомых являются достаточно изученными. В этой работе впервые
детально описано внутреннее строение имаго самца одного из мельчайших длинноусых двукрылых
Corynoneura scutellata Winnertz 1846 (Diptera, Chironomidae), изученное по сериям гистологических
срезов с использованием трехмерных компьютерных реконструкций. Обнаружено, что вопреки ми-
ниатюрным размерам тела, большинство систем органов сохраняют типичный план строения, ха-
рактерный для крупных представителей родственных групп. Трахейная система C. scutellata не утра-
чивает высокий уровень организации и представлена крупными трахейными стволами и ветвящейся
системой трахей. У C. scutellata наблюдается концентрация ганглиев центральной нервной системы,
редуцируется мускулатура головы и мускулатура, связанная с кишечником. Произведен анализ из-
менения относительных объемов систем органов миниатюрного двукрылого и проведено сравне-
ние с микронасекомыми других отрядов. Показано, что общие закономерности аллометрии орга-
нов, выявленные ранее, справедливы и для миниатюрных двукрылых, однако половая система
C. scutellata занимает значительно меньший относительный объем по сравнению с таковой у мини-
атюрных насекомых из других отрядов.
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Миниатюризация наблюдается во многих груп-
пах животных. Она может влиять на строение по-
звоночных и беспозвоночных, водных и назем-
ных форм, но масштабы изменений различаются
в разных таксонах. Во многих группах беспозво-
ночных животных уменьшение размеров тела
тесно связано с дегенерацией, однако у мельчай-
ших насекомых этого не наблюдается, а в некото-
рых группах возможно приобретение новых
структур (Polilov, 2016). Несмотря на детальную
изученность морфологии и анатомии микронасе-
комых из многих отрядов (Polilov, 2016; Minelli,
Fusco, 2019), работ по изучению анатомии мини-
атюрных двукрылых, в том числе и семейства
Chironomidae, практически нет. На данный мо-
мент известно, что самыми маленькими размера-
ми среди двукрылых обладают два представителя
семейства Phoridae: Megapropodiphora arnoldi

(0.395 мм) и Euryplatea nanaknihali (0.41 мм)
(Brown, 2012, 2018). В этих работах приводится
краткое морфологическое описание, но о внут-
реннем строении ничего неизвестно. В настоя-
щее время Mayetiola destructor (Diptera: Cecido-
myiidae) является единственным миниатюрным
двукрылым, для которого есть данные по анато-
мии, но только головы (Schneeberg et al., 2013).

Одними из мельчайших двукрылых являются
Chironomidae. Это наиболее широко распростра-
ненная и часто самая многочисленная группа на-
секомых в пресных водоемах (Rosenberg, 1992).
За счет поведенческих и физиологических адап-
таций, виды хирономид способны существовать в
пресных и соленых водоемах, в среде с высокой и
низкой концентрацией кислорода, в широких
диапазонах температур и рН, а также на больших
высотах (Hashimoto, 1976; Cannings, Scudder,
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1978; Pinder, 1986; Armitage et al., 2012). Все эти ас-
пекты делают Chironomidae основным объектом
исследований популяционной экологии и изуче-
ния производительности водоемов и мониторин-
га их состояния (Назарова и др., 2011; Большаков,
2015; Жиров, Мыльников, 2016; Назарова и др.,
2018; Gibson, 1945). Морфологии хирономид по-
священо значительно меньше работ, и в них де-
тально описаны характеристики признаков, ис-
пользующихся в таксономии (Hirvenoja, 1973;
Hansen, Cook, 1976; Saether, 1980). Одной из мель-
чайших Chironomidae с длиной тела 0.8–1.9 мм
является Corynoneura scutellata, ее наружное стро-
ение описано в таксономических работах (Ma-
karchenko et al., 2019), а анатомия оставалась не
изученной.

В большинстве исследований, которые посвя-
щены внутреннему строению двукрылых, рас-
сматриваются одна или несколько систем орга-
нов. Так, имеются сведения о строении кровенос-
ной системы (Jones, 1954; Wasserthal, 1999),
описана морфология половой системы крупных
представителей двукрылых, таких как Scatophagi-
dae, Muscidae, Asilidae (Degrugillier, Leopold, 1973;
Hosken et al., 1999; Winterton et al., 1999; Mattei
et al., 2015), проводились исследования выдели-
тельной системы Sarcophagidae, Calliphoridae,
Glossinidae и Chironomidae (Alkassis, Schoeller,
1984; Kongoro, Odhiambo, 1988; Jarial, 1988; Pal,
Kumar, 2013; Pacheco et al., 2014), детально изуче-
на мускулатура груди Drosophila melanogaster и
Сrataerina pallida (Fabian et al., 2016; Liu et al.,
2018). Строение гениталий и мускулатуры, ассо-
циированной с ними, хорошо изучены как для са-
мок, так и для самцов Chironomidae (Зорина,
2004; Полуконова, 2005; Ovtshinnikova et al., 2018;
Makarchenko et al., 2019).

Цель работы – провести первое детальное ис-
следование внутреннего строение одного из
мельчайших представителей двукрылых C. scutel-
lata (Diptera, Chironomidae) и выявить особенно-
сти, связанные с миниатюризацией.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Имаго Corynoneura scutellata Winnertz 1846 со-

браны в августе 2014 г. в Московской обл. в
окрестностях пос. Володарского с помощью эн-
томологического сачка во время роения (около
200 особей, все самцы). Материал фиксировали в
ФСУ (формальдегид, спирт, уксусная кислота) и
хранили в 70% этаноле. Объекты были определены
А.А. Пржиборо (Зоологический институт РАН).
Скелетные структуры были изучены с помощью
сканирующего электронного микроскопа (СЭМ)
Jeol JSM-6380 после высушивания образцов в
критической точке (Hitachi HCP-2) и напыления
золотом (Giko IB-3). Для изучения внутреннего
строения фиксированный в ФСУ материал был

обезвожен и заключен в аралдит (Araldite M). Из
полученных блоков были сделаны полные серии
поперечных и продольных срезов толщиной
1 мкм на микротоме Leica RM2255. Срезы окра-
шивали толуидиновым синим и пиронином.

Для трехмерного компьютерного моделирова-
ния (3D) серии срезов были сфотографированы
на микроскопе Motic BA410. После выравнива-
ния и калибровки полученного стека проводили
реконструкцию в программе Bitplane Imaris. Все
структуры были сегментированы вручную. Гото-
вые реконструкции обрабатывали в программе
Autodesk Maya, используя функции сглаживания
поверхности и рендеринга. Для подсчета объемов
внутренних органов использовался статистиче-
ский модуль программы Bitplane Imaris. Более по-
дробное описание методов приведено в предыду-
щих работах (Polilov, 2016, 2017).

Номенклатура основных систем органов при-
ведена по Б.Н. Шванвичу (1949), с некоторыми
дополнениями из более современных работ по
двукрылым (Fabian et al., 2016; Liu et al., 2018). Ис-
пользована номенклатура мускулатуры головы по
Випфлеру (Wipfler et al., 2011), грудного отдела –
по Фридриху и Бойтелю (Friedrich, Beutel, 2008).
При описании мышц использованы сокращения:
O – origin – место отхождения мышцы, I – inser-
tion – место прикрепления мышцы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Общая анатомия

Длина тела 0.81–0.93 мм (M = 0.87, n = 5) (рис. 1).
Общий план внутренних органов: значительная
доля объема головной капсулы приходится на
мозг вместе с подглоточным ганглием; большая
часть груди занята мускулатурой, в этой части те-
ла также располагаются крупные грудные ган-
глии; в медиальной части тела размещен кишеч-
ник, имеющий вид прямой трубки; половая систе-
ма, расположенная целиком в брюшке, занимает
значительную ее часть; сердце с аортой находятся
на дорсальной стороне брюшка (рис. 2, 3). Объем
тела 36.7 нл.

Скелет

Головная капсула хорошо склеротизирована,
имеет эллипсоидную форму, слегка сплюснутую
в латеральном направлении. Фронто-клипеаль-
ный шов хорошо развит. Фронтальные и субге-
нальные швы отсутствуют. Тенториум состоит из
пары почти прямых рук, которые начинаются от
передних тенториальных ямок, и к вершине руки
утоньшаются, не доходя до головной капсулы.
Задние и верхние руки, а также тенториальный
мост отсутствуют.
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Переднегрудь является самым маленьким
грудным сегментом. Два небольших цервикаль-
ных склерита, располагающихся по бокам заты-
лочного отверстия, соединяют переднегрудь с го-
ловой. В состав проторакса входит пронотум, ко-
торый представлен узкой полосой. С дорсальной
стороны он слабо различим, поскольку его на-
крывает передний край среднегруди. Плейриты
переднегруди имеют хорошо развитый анаплей-
ральный гребень. Он разделяет плейрит на про-
эпистернит и проэпимерит. Последний коротким
швом разделяется на анэпимерит и дорсальный
катэпимерит. Профурка имеет V-образную фор-
му с уплощенными руками.

Среднегрудь – наиболее развитый сегмент
груди. Выпуклый мезонотум состоит из мезопре-
скутума, мезоскутума, скутеллюма и мезопостно-
тума. Мезоплейральный гребень хорошо развит, в
виде прямой линии он разделяет плейрит на
мезоанэпистернит и мезоанэпимерит. Вдаваясь
внутрь груди, гребень формирует мезопрейраль-
ные апофизы, которые служат местом прикреп-
ления некоторых мышц. Мезофурка хорошо раз-
вита, имеет широко расставленные руки.

Небольшая заднегрудь представлена узким
кольцом заднеспинки. Плейральный шов разде-
ляет плейрит на две части – заднегрудной эпи-
стерн и метаэпимер. Внутри груди под этим швом
формируется гребень, дающий начало мета-
прейральным апофизам. Внутренние элементы
скелета представлена метафуркой, имеющей
длинное основание и короткие руки.

Брюшко состоит из 9 видимых тергитов и 7 ви-
димых стернитов.

Толщина кутикулы от 1.22 до 3.06 мкм (М =
= 1.74, n = 80). Объем скелета 1.55 нл, что состав-
ляет 4.2% от объема тела.

Пищеварительная и выделительная системы

Кишечник C. scutellata дифференцирован на
переднюю, среднюю и заднюю кишки (рис. 2а).
Слюнные железы и зоб отсутствуют. Передняя
кишка устроена просто, она состоит из неболь-
шой глотки и пищевода прямой формы. Глотка
имеет U-образную форму в поперечном сечении
и от ротового отверстия идет вертикально вверх
по направлению ко лбу. Диаметр глотки 7 мкм.
В лобной части головной капсулы глотка изгиба-
ется и продолжается прямым пищеводом. Затем
пищевод переходит в кардиальное расширение.
Стенки всех отделов передней кишки представле-
ны однослойным эпителием, внутренняя поверх-
ность которого выстлана кутикулой. Снаружи
эпителий кишки имеет два слоя мышц – про-
дольные и поперечные кольцевые. Средняя киш-
ка начинается с небольшого расширения в перед-
негруди, далее продолжается в виде прямой труб-
ки без морфологической дифференцировки
(рис. 4д–4е). Диаметр средней кишки 25 мкм.
На границе второго и третьего сегмента брюшка
средняя кишка переходит в заднюю. Последняя
дифференцируется на тонкий кишечник, имею-
щий вид удлиненной трубки, и прямую кишку
грушевидной формы. Ее диаметр составляет
37 мкм. Снаружи заднюю кишку окружает коль-
цевая и продольная мускулатура.

Выделительные органы C. scutellata представ-
лены четырьмя мальпигиевыми сосудами (рис. 4д–
4е). Они округлые в поперечном сечении, их диа-
метр около 12 мкм, а длина 320 мкм.

Объем пищеварительной системы 0.75 нл
(2.0% от объема тела), а мальпигиевых сосудов –
0.32 нл (0.87% от объема тела).

Рис. 1. Общий вид Corynoneura scutellata, SEM.

130 µm

а б



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 99  № 12  2020

ВЛИЯНИЕ МИНИАТЮРИЗАЦИИ НА АНАТОМИЮ 1401

Рис. 2. Внутреннее строение Corynoneura scutellata, 3D-реконструкция: а – вид сбоку изнутри; б – вид снаружи, покро-
вы полупрозрачные; в – вид снизу; г – вид сверху; ag – брюшной ганглий, agl – придаточные железы, cer – мозг,
gg1.2.3 – про-, мезо- и метаторакальный ганглий, hg – задняя кишка, ht – сердце, mg – средняя кишка, mt – мальпигиевые
сосуды, ос – глаз, rc – ректум, soeg – подглоточный ганглий, te – семенники. Обозначения мускулатуры см. в тексте.
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Рис. 3. Внутреннее строение Corynoneura scutellata, гистология: а – схема срезов; б–и – поперечные срезы на разных
уровнях; ag – брюшной ганглий, agl – придаточные железы, cer – мозг, gg2.3 – про-, мезо- и метаторакальный ганглий,
hg – задняя кишка, lbp – нижнегубной щупик, mg – средняя кишка, mt – мальпигиевы сосуды, ос – глаз, ph – глотка,
rc – ректум, te – семенники.
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Рис. 4. Строение ЦНС (а, б), половой (в, г), пищеварительной и выделительной систем (д, е) Corynoneura scutellata,
3D-реконструкция: ag – брюшной ганглий, agl – придаточные железы, cer – мозг, gg1.2.3 – про-, мезо- и метатора-
кальный ганглий, hg – задняя кишка, mg – средняя кишка, mt – мальпигиевы сосуды, ос – глаз, оes – пищевод, ph –
глотка, rc – ректум, soeg – подглоточный ганглий, te – семенники.
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Ткани внутренней среды
Кровеносная система C. scutellata состоит из

сердца и длинной аорты (рис. 2а). Сердце, состо-
ящее из восьми камер, идет от вершины 7-го сег-
мента брюшка до 1-го сегмента. Диаметр сердца
около 19 мкм. Аорта в виде тонкой трубки про-
должается до границы шеи и головы, ее диаметр
7 мкм. Дополнительные пульсирующие органы
отсутствуют. Гемолимфа занимает значительные
объемы между органами в груди и небольшие сво-
бодные объемы в брюшке и голове.

Значительная часть жирового тела располага-
ется в брюшке между органами, однако неболь-
шое количество клеток можно также обнаружить
и в груди рядом с крупными мышечными волок-
нами. В голове жировое тело представлено еди-
ничными крупными клетками.

Объем тканей внутренней среды 19.4 нл (52.9%
от объема тела).

Трахейная система
C. scutellata имеет хорошо развитую систему

трахей и трахейных стволов. На одном попереч-
ном срезе головы можно визуализировать около
40 трахей, а в груди приблизительно 400. Воздуш-
ные мешки отсутствуют.

Нервная система
Большая часть головной капсулы занята моз-

гом и подглоточным ганглием (рис. 4а–4б). Они
целиком располагаются в голове. Передне- и
среднегрудные ганглии почти слиты. Лишь зад-
негрудной ганглий явно обособлен. В состав
брюшной нервной цепочки входят шесть гангли-
ев, соединенных тонкими коннективами. В прок-
симальной части брюшной нервной цепочки ган-
глии овальной формы, затем они постепенно уве-
личиваются в размерах и приобретают округлую
форму.

Объем нервной системы 3.02 нл (8.2% от объе-
ма тела).

Мышечная система
Мускулатура головы (рис. 5а–5б)

0an1 (M. tentorioscapalis anterior): O, передние
руки тенториума; I, вентральная сторона скапуса.
0an2 (M. tentorioscapalis posterior): O, дорсальные
руки тенториума; I, дорсальная сторона скапуса.
0la8 (M. submentopraementalis): O, задняя часть
щеки, латеральнее затылочного отверстия; I, зад-
ний край прементума. 0ci1 (M. clypeopalatalis):
O, дорсальная сторона клипеуса; I, крыша циба-
риума. 0bu5 (M. tentoriobuccalis anterior): O, пе-
редние руки тенториума; I, латеральная сторона
гипофаринкса, непосредственно перед анатоми-

ческим ртом. 0ph1 (M. verticopharyngalis): O, сре-
динная часть затылка; I, дорсальная стенка глот-
ки. 0te2 (M.tentoriofrontalis anterior): O, дорсаль-
ная часть тенториума; I, срединная часть лба.

Мускулатура груди (рис. 5в–5е)
Переднегрудь. Idvm2 (M. cervico-occipitalis me-

dialis): O, медиальная часть шейного склерита;
I, дорсолатеральная часть затылка. Idvm3 (M. cer-
vico-occipitalis posterior): O, латеральная часть
шейного склерита; I, дорсолатеральная часть за-
тылка. Idvm4 (M. pronoto-cervicalis lateralis): O, пе-
редняя часть пронотума; I, латеральная часть
шейного склерита. Idvm15 (M. pronoto-trochanti-
nocoxalis): O, передняя часть пронотума; I, перед-
ний край коксы. Ipcm5 (M. propleuro-coxalis inferi-
or): O, вентральная часть плейрального гребня;
I, передний край коксы. Iscm1 (M. profurca-coxalis
anterior): O, дорсальная сторона профурки; I, пе-
редний край коксы Iscm4 (M. profurca-coxalis lat-
eralis): O, профурка; I, латеральный край коксы.

Среднегрудь. IIdlm1 (M. prophragma-meso-
phragmalis): O, a, b, мезоскутум, c, d, мезопреску-
тум; I, a, b, мезопостнотум, c, d, постфрагма.
IIdvm1 (M. mesonoto-sternalis): O, переднебоко-
вая часть мезонотума; I, переднебоковая часть
мезостернита. IIdvm4 (M. mesonoto-coxalis anteri-
or): O, центральная часть мезоскутума; I, мезо-
катэпимер. IItpm1 (M. prophragma-mesanepister-
nalis): O, нотоплейральный гребень; I, базалярная
апофиза. IItpm4 (M. mesonoto-pleuralis anterior):
O, основание мезоплейрального гребня; I, пер-
вый аксиллярный склерит. IItpm6 (M. mesonoto-
pleuralis posterior): O, а, мезоплейральная апофи-
за, b, основание мезоплейральной апофизы, c,
мезанэпимер; I, четвертый аксиллярный склерит.
IItpm7 (M. mesanepisterno-axillaris): O, анаплей-
ральный гребень; I, третий аксиллярный склерит.
IIspm2 (M. mesofurca-pleuralis): O, мезофурка;
I, мезоплейральная апофиза. IIpcm5 (M. mesane-
pisterno-trochanteralis): O, дорсальная часть меза-
нэпистерна; I, передний край трохантера. IIscm1
(M. mesofurca-coxalis anterior): O, мезофурка;
I, передний край коксы. IIscm2 (M. mesofurca-
coxalis posterior): O, задний край мезофурки;
I, задний край коксы. IIscm6 (M. mesofurca-tro-
chanteralis): O, вентральная часть мезофурки;
I, передний край трохантера. IIvlm3 (M. mesofur-
ca-metafurcalis): O, мезофурка; I, метафурка. IIspm1
(M. mesopleura-sternalis): O, передняя часть меза-
нэпистернита; I, базалярный склерит основания
крыла.

Заднегрудь. IIIscm1 (M. metafurca-coxalis anterior):
O, базистернит; I, передний край коксы. IIIscm2
(M. metafurca-coxalis posterior): O, задняя часть
метафурки; I, задний край коксы. IIIscm6
(M. metafurca-trochanteralis): O, вентральная часть
метафурки; I, задний край трохантера. IIIpcm4
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(M. metanepisterno-coxalis posterior): O, латераль-
ная часть метаплейрального гребня; I, задний
край коксы. IIItpm4 (M. mesonoto-pleuralis anteri-
or): O, метаплейральная апофиза; I, передняя
часть метанотума. IIItpm5 (M. metanoto-pleuralis

medialis): O, метаплейральная апофиза; I, лате-
ральная часть метанотума.

Мускулатура брюшка. Дорсальные продоль-
ные мышцы (Mm. dorsales), O, передняя фрагма;
I, задняя фрагма. Вентральные продольные мыш-

Рис. 5. Строение мускулатуры Corynoneura scutellata, 3D-реконструкция: а – вид головы сбоку; б – вид фронтально, по-
кровы полупрозрачные; в – вид груди сбоку; г – вид снаружи, покровы полупрозрачные; д – вид сверху; е – вид снизу;
oes – пищевод, ph – глотка, tnt – тенториум. Обозначения мускулатуры см. в тексте.
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цы (Mm. ventrales), O, передний край сегмента;
I, задний край сегмента. Дорсовентральные
мышцы (Mm. dorso-ventrales), O, боковая часть
тергита; I, боковая часть стернита.

Объем мускулатуры 10.7 нл (29.1% от объема
тела).

Половая система

Половая система самца C. scutellata включает
парные семенники и придаточные железы (рис. 4в–
4г). Удлиненные семенники трубчатой формы
располагаются в брюшке и тонкими длинными
семенными протоками открываются в семяиз-
вергательный канал, расположенный в седьмом
стерните. Дистальный отдел придаточной желе-
зы, занимающий дорсальное положение, раздво-
ен, проксимально придаточная железа образует
непарный вентральный проток, в который от-
крываются тонкие семенные протоки.

Объем половой системы 0.94 нл (2.5% от объе-
ма тела).

ОБСУЖДЕНИЕ

Как правило, у микронасекомых, в том числе у
C. scutellata, сохраняется довольно сложное стро-
ение, в отличие от многих миниатюрных беспо-
звоночных (Swedmark, 1964; Rundell, Leander, 2010).

Пищеварительная и выделительная системы

Тенденция к упрощению мало отражается на
строении пищеварительной системы – все отде-
лы имеют явные границы и четко дифференциро-
ваны. Однако стоит отметить, что в пищевари-
тельной системе C. scutellata отсутствуют слюн-
ные железы и зоб. Отсутствие зоба характерно и
для других представителей двукрылых – семей-
ства Oestridae (Шванвич, 1949). Вероятно, редук-
ция желез, участвующих в обработке пищи, и зо-
ба, как органа для ее временного хранения, связа-
на именно с афагией имаго хирономид.

Со средним и задним кишечником крупных
представителей родственных двукрылых ассоци-
ирована мускулатура, которая поддерживает его,
имея место прикрепления стенку тела и непо-
средственно сам пищеварительный канал (Day,
Bennetts, 1953; Vo et al., 2010). У C. scutellata отсут-
ствует мускулатура средней кишки, что характер-
но для многих других микронасекомых (Polilov,
2016).

Количество мальпигиевых сосудов у C. scutel-
lata, равное четырем, является типичным и для
крупных представителей родственных групп
(Chen et al., 2013; Kongoro, Odhiambo, 1988; Pal,
2013; Pacheco, 2014).

В строении пищеварительной системы микро-
насекомых других отрядов также не происходит
значительных перестроек, и она сохраняет ти-
пичный уровень организации. Изменения могут
быть в выделительной системе микронасекомых.
Так, у паразитических наездников мимарид и
трихограмматид мальпигиевых сосудов меньше,
чем у крупных представителей родственных пере-
пончатокрылых (Polilov, 2016).

Дыхательная система
В голове и во всех сегментах груди у C. scutellata

присутствует большое количество ветвящихся
трахей, также в тораксе обнаружены более круп-
ные продольные и поперечные трахейные ство-
лы. Воздушные мешки полностью отсутствуют.
В головной капсуле Tipula paludosa имеется два
небольших воздушных мешка (Schneeberg, 2011).
В голове D. melanogaster содержится большое ко-
личество воздушных мешков, от которых отходят
многочисленные трахеи (Whitten, 1957).

Дыхательная система микронасекомых из дру-
гих отрядов подвержена более сильным измене-
ниям, а у некоторых она вообще отсутствует (Po-
lilov, 2016).

Кровеносная система C. scutellata сохраняет
уровень организации, который наблюдается и у
более крупных двукрылых (Wasserthal, 1999).
У миниатюрных перепончатокрылых и жестко-
крылых кровеносная система, напротив, претер-
певает значительные изменения — сердце и аорта
либо рудиментарны, либо вовсе отсутствуют (Po-
lilov, 2016).

Центральная нервная система является одной
из тех систем органов, которая претерпевает зна-
чительные изменения при миниатюризации (Po-
lilov, 2016). ЦНС C. scutellata демонстрирует уме-
ренную степень олигомеризации. Мозг и подгло-
точный ганглий располагаются в головной
капсуле, заднегрудной ганглий обособлен, лишь
терминальные ганглии брюшной нервной цепоч-
ки сливаются в единый синганглий.

В строении мозга и подглоточного ганглия
Mayetiola destructor также не происходит значи-
тельных изменений (Schneeberg et al., 2013).

Среди микронасекомых в наибольшей мере
олигомеризованы ганглии у микрожесткокрылых
Corylophydae, у Megaphragma происходит слияние
средне- и заднегрудного ганглия, а брюшная
нервная цепочка представлена единым синган-
глием (Полилов, 2011; Макарова, Полилов, 2013).

Мускулатура
В головной капсуле C. scutellata находится

8 мышц. В отличие от крупных представителей
длинноусых двукрылых, у C. scutellata наблюдает-
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ся редукция глоточной мускулатуры. Так, работу
глотки Tipulomorpha, Cecidomyiidae, Deuterophle-
biidae, Axymyiidae обеспечивает три пары круп-
ных мыщц – 0bu3, 0ph1 и 0ph2 (Schneeberg, Beutel,
2011; Schneeberg et al., 2011; Schneeberg et al., 2013;
Schneeberg et al., 2013), в то время как с глоткой
C. scutellata связана лишь единственная мышца
0ph1. Видимо, это связано с афагией данного се-
мейства (Rohdendorf, 1974). В головной капсуле
Mayetiola destructor находится 23 мышцы (Schnee-
berg et al., 2013), что немногим меньше, чем у
крупных двукрылых : Tipula paludosa и Trichocera
saltator имеют 28 мышц в голове, Limonia sp. –
25 мышц (Schneeberg et al., 2011). Однако у Deu-
terophlebia coloradensis в головной капсуле найдено
всего 9 мышц (Schneeberg et al., 2011), а у Axymyia
furcata – 12 (Schneeberg et al., 2013). У микронасе-
комых из других отрядов количество мышц также
различно. В голове Liposcelis bostrychophila (Pso-
coptera, Liposcelididae) находится 29 мышц,
у Heliothrips haemorrhoidalis (Thysanoptera, Thripi-
dae) – 20 мышц, Micado sp. (Coleoptera, Ptiliidae) –
19 мышц, Megaphragma mymaripenne (Hymenop-
tera, Trichogrammatidae) – 18 мышц, Trichogramma
evanescens (Hymenoptera, Trichogrammatidae) –
17 мышц (Polilov, 2016).

В переднегруди C. scutellata расположено 7 пар
мышц, в то время как у крупных представителей
родственных групп в этом сегменте груди может
быть от 7 мышц, как у Anisopus sp., и до 25 пар у Ta-
banus sp. (Bonhag, 1951; Smart, 1959). Стоит отме-
тить полное отсутствие дорсальных продольных
мышц у C. scutellata, тогда как у крупных двукры-
лых всегда присутствует мускулатура этого типа:
одна пара Idlm1 у Crataerina pallida, Idlm1 и Idlm2
у D. melanogaster, а у Tabanus sp. (Bonhag, 1951; Fa-
bian et al., 2016; Liu et al., 2018) в протораксе сохра-
няется полный набор из 6 пар мышц Idlm1 –
Idlm6. Крупные дорсовентральные мышцы Idvm2,
Idvm3, Idvm4 и Idvm15 присутствуют у C. scutellata
и крупных представителей родственных двукры-
лых. Вентральные продольные мышцы в полном
наборе обнаружены у Crataerina pallida (Liu et al.,
2018), так же три пары этих мышц есть у Tabanus
sp. и Orthelia sp. (Maki, 1938; Bonhag, 1951), а в пе-
реднегруди C. scutellata полностью отсутствуют
данный тип мускулатуры. У C. scutellata выявлено
две пары стернококсальных мышц проторакса –
Iscm1 и Iscm4, отсутствуют Iscm2, Iscm3, Iscm6,
которые обнаружены у крупных родственных
двукрылых. Самая крупная мышца IIdlm1, состо-
ящая из 6 четко разделенных волокон, занимают
значительную часть груди у C. scutellata и крупных
представителей родственных групп. Также об-
щим является и наличие других больших мышц –
IIdvm1, IIdvm2 и IIdvm4. По сравнению с перед-
негрудью, набор мускулатуры среднегруди прак-
тически не отличается от такового у крупных
представителей родственных двукрылых: сохра-

няются крупные тергоплейральные, стернокок-
сальные, стерноплейральные, вентральные про-
дольные группы мышц. Набор мускулатуры зад-
негруди C. scutellata, включающий 6 пар мышц,
также не претерпевает изменений по сравнению с
двукрылыми из родственных групп: присутству-
ют основные движители коксы: IIIpcm4, IIIscm1,
IIIscm4 и IIIscm6, и пара IIItpm мышц (Maki,
1938; Bonhag, 1951; Fabian, 2016; Liu et al., 2018).
Всего в груди C. scutellata располагается 26 мышц,
а у D. melanogaster – 45 мышц, Crataerina pallida –
33 мышц (Fabian, 2016; Liu et al., 2018). У микро-
насекомых из других отрядов мускулатура груди
значительно богаче, чем у двукрылых. В груди Li-
poscelis bostrychophila находится 56, у Heliothrips
haemorrhoidalis – 60, Micado sp. – 48, Megaphragma
mymaripenne – 48, а Trichogramma evanescens –
54 мышцы (Polilov, 2016).

Число мышц в голове C. scutellata в 3.5 раза
меньше, чем у некоторых крупных представите-
лей двукрылых, и сравнимо с числом мышц у дву-
крылых-афагов (Schneeberg, Beutel, 2011). Набор
мускулатуры в голове двукрылых на 2.1–3.6 раза
меньше, чем у микронасекомых из других отря-
дов, с различными типами ротовых аппаратов.
Число мышц во всей груди крупных представите-
лей двукрылых на 21–42% больше, чем у C. scutel-
lata. У ранее изученных микронасекомых грудных
мышц на 46–57% больше, чем у C. scutellata. Та-
ким образом, можно утверждать, что набор му-
скулатуры C. scutellata заметно обеднен, по срав-
нению с крупными представителями родственных
групп. Видимо, причина уменьшения количества
мышц в головной капсуле C. scutellata в первую
очередь определяется афагией, а сокращение
числа мышц в грудном отделе может быть связано
с миниатюризацией.

В строении половой системы самцов C. scutellata
не происходит значительных изменений. Она
имеет типичное строение, представлена симмет-
ричными семенниками и придаточными железа-
ми (Abul-Nasr, 1950). Значительные перестройки
в половой системе миниатюрных насекомых об-
наружены лишь у ранее изученных жуков-перо-
крылок Ptiliidae, у которых половые железы сам-
цов и самок непарные (Полилов, 2005). У пере-
пончатокрылых выявлено уменьшение число
овариол. В каждом яичнике самки Megaphragma
mymaripenne находится всего лишь четыре ова-
риолы, а в единственном яичнике микрожестко-
крылых из трибы Nanosellini всего две (Полилов,
2008).

На основании трехмерных компьютерных ре-
конструкций были проанализированы относи-
тельные объемы органов у C. scutellata и проведен
сравнительный анализ с данными по другим мик-
ронасекомым (Polilov, Makarova, 2017). Обнару-
жено, что C. scutellata обладает самым маленьким
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относительным объемом скелета среди изучен-
ных микронасекомых того же размерного класса.
Тем не менее мускулатура занимает значитель-
ный объем тела, уступая по этому показателю
лишь жесткокрылым. Самые крупные мышцы в
груди у C. scutellata – дорсальные продольные и
дорсо-вентральные – мышцы непрямого лета-
тельного действия, обеспечивают движение кры-
льев путем деформации грудных склеритов.
Видимо, значительное увеличение объема муску-
латуры C. scutellata связано с постоянным пребы-
ванием в полете во время роения. Просто устро-
енная пищеварительная система C. scutellata за-
нимает очень небольшой относительный объем,
значительно меньший, чем у других микронасе-
комых. Отсутствие питания на стадии имаго, ве-
роятно, также влияет и на повышение объема
тканей внутренней среды, которые используются
для жизнедеятельности. Относительный объем
кровеносной системы, жирового тела, мальпиги-
евых сосудов и центральной нервной системы
C. scutellata практически не отличается от таково-
го у микрожесткокрылых и микроперепончато-
крылых. Относительный объем половой системы
C. scutellata в четыре раза меньше, чем у перепон-
чатокрылых, и в шесть раз меньше, чем у жестко-
крылых того же размерного класса, что не харак-
терно для миниатюрных насекомых.

Таким образом, у C. scutellata не наблюдается
значительного упрощения строения, что харак-
терно и для большинства микронасекомых. Малые
размеры этого вида сопряжены с рядом особен-
ностей, известных и для других микронасекомых:
редукцией мускулатуры кишечника, упрощением
кровеносной системы, большим относительным
объемом ЦНС. Кроме того, у C. scutellata в значи-
тельной степени сокращены набор мускулатуры
головы и первого грудного сегмента, а также от-
носительный объем половой системы.
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THE EFFECTS OF MINIATURIZATION ON THE ANATOMY
OF CORYNONEURA SCUTELLATA WINNERTZ 1846 (DIPTERA, 

CHIRONOMIDAE), ONE OF THE SMALLEST DIPTERANS
E. N. Veko1, *, A. A. Polilov1

1Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia

*e-mail: vekoegor@gmail.com

Miniaturization is a widespread trend in animal evolution. In insects, the effects of miniaturization have been
described at all levels of body organization, from major rearrangements of organ systems to fundamental
changes at the cellular level. The results of studies on the anatomy of miniature beetles, wasps, booklice,
thrips and strepsipterans have made a significant contribution to understanding the process of miniaturiza-
tion in animals. However, at the moment, not all orders of microinsects are sufficiently well investigated. In
our study, for the first time the internal structure of the adult male of one of the smallest midges, the nema-
toceran Corynoneura scutellata (Diptera: Chironomidae), observed in a series of histological sections using
three-dimensional computer reconstructions, is described in detail. Despite the miniature size of the body,
most organ systems are found to have retained the typical structural plan characteristic of larger representa-
tives of related groups. The tracheal system of C. scutellata has not lost a high level of organization, being rep-
resented by large tracheal trunks and a branching system of tracheae. In C. scutellata, the ganglia of the central
nervous system are concentrated, whereas the muscles of the head and the muscles associated with the intes-
tines are reduced. An analysis of changes in the relative volumes of the systems in miniature dipterans has
been carried out and compared with microinsects from other orders. The general patterns of organ allometry
revealed earlier are shown to also hold valid for miniature dipterans, but the reproductive system of C. scute-
llata shows a considerably smaller relative volume compared to miniature insects from other orders.

Keywords: miniaturization, Diptera, anatomy
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