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ОТ РЕДАКТОРА

Предлагаемая читателю монография долж на стать заметным событием в эво­
люционной онтогенетике — области науки, принципиальная важность которой 
д ля  дальнейших успехов в познании основ жизни общепризнана, а реальные 
успехи последних десятилетий хотя и серьезны, но касаются больше высокой 
теории и изучения немногих модельных объектов. В книге же, лежащей перед 
читателем, основным сделан классический сравнительный метод, а в качестве 
материала взяты насекомые — группа, не имеющая равных по разнообразию, в 
том числе онтогенетическому. В результате автору удалось показать, что 
несмотря на мозаичность развития насекомых и крайнее многообразие их онто­
генетических адаптаций, включая полное превращение с гистолизом части 
тканей, гиперметаморфоз и т.п., морфогенез каждой структуры проходит в 
общем по одному и тому же пути, а все морфологическое разнообразие насе­
комых связано с тем, какие из этапов пути фиксируются у личинки и имаго, а 
какие скрыты в яйце и куколке. Это открытие позволяет понять многие важней­
шие особенности эволюции насекомых.

К сожалению, безвременная смерть А.Л. Тихомировой (1941—1987) сделала 
публикуемую работу последним, но и самым ярким вкладом в науку этого неза­
урядного и разностороннего исследователя. Исследования ее носили комплекс­
ный характер, охватывая от частной таксономической обработки одной из групп 
сгафилинид до обобщений по системе, морфологии, палеонтологии, эволюции, 
сравнительной экологии и биогеографии этого гигантского семейства в целом. 
Результаты этих исследований, впоследствии опубликованные отдельной моно­
графией [Тихомирова, 1973], были представлены в 1968 г. в качестве кандидатской 
диссертации, но оценены коллегами как соответствующие докторскому уровню, 
и лишь ее собственный отказ от докторской защиты помешал присуждению Анне 
Львовне степени доктора биологических наук.

Работая со стафилинидами, Анна Львовна все время расширяла круг своей 
деятельности. Прежде всего она не удовлетворилась своими личными успехами 
в этой области, а воспитала целую группу специалистов по таксономии разных 
родов и подсемейств стафилинид. По существу это была целая школа стафили- 
нидологов, продолжающая успешно работать и ныне. В то же время изучение 
экологии стафилинид, а с ними и другой почвенной мезофауны, привлекло ее 
внимание к биоценологии. Оценив теоретическое и эвристическое значение 
концепции динамики биоценоза (см. [Разумовский, 1981]), она организовала целую 
серию почвенно-зоологических исследований в рамках этой концепции. Да и 
сама публикация монографии Разумовского, опередившей свое время в геобо­
танике, едва ли была бы ’возможна без энергии и энтузиазма Анны Львовны.

Наконец, сравнительно-онтогенетическое изучение стафилинид, объяснившее 
многие парадоксы признаков этих насекомых, позволило Анне Львовне увидеть в 
этой капле воды то. что до  нее, кажется, не замечали и изучавшие сам океан, — 
все разнообразие форм развития насекомых, привлекавшее внимание столь
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многих ученых в прошлом и ныне. Взгляд с неожиданной стороны позволил 
увидеть преемственность изменений в.едва ли не самой катастрофической форме 
развития — в полном метаморфозе насекомого. Дальнейшая разработка этого 
направления дала результаты, сведенные в книге, которая и предлагается 
вниманию читателя.

Исследование закономерностей онтогенеза насекомых А Л. Тихомирова поды ­
тожила в виде докторской диссертации, которую так и не успела защитить из-за 
болезни, приведшей к смерти 12 января 1987 г. При подготовке публикации текст 
диссертации пришлось несколько изменить. В частности, был исключен объемис­
тый обзор литературных данных по гормональной регуляции развития, не 
отличавшийся по заключению специалистов в этой области высоким уровнем 
новизны. Напротив, оригинальные материалы Анны Львовны были дополнены 
исключительно важным разделом по развитию комнатной мухи, обнаруженным в 
ее архиве в практически законченном виде. Вероятно, он не был включен в 
основной текст диссертации из-за фиксированного ее объема. Остальные 
изменения текста, кроме нескольких связующих фраз на месте исключенного 
обзора гормонов развития, носят чисто технический характер.

Хочу надеяться, что интереснейший материал и неординарные идеи Анны 
Львовны Тихомировой о путях и закономерностях эволюции онтогенеза насеко­
мых будут высоко оценены коллегами и найдут достойное продолж ение в 
дальнейших исследованиях этого все еще во многом загадочного явления.

А. П. Расницын



ВВЕДЕНИЕ

Данная работа посвящена проблеме перестроек онтогенеза насекомых и роли 
процессов рекапитуляции и педоморфоза в их эволюции. Термины "рекапи­
туляция" и "педоморфоз" использованы здесь, в общем, в трактовке Дж. Гулда 
[Gould, 1977], т.е. под рекапитуляцией понимаются случаи проявления в онто­
генезе морфологических признаков, свойственных имагинальному состоянию 
предковых групп и сохранившихся в результате эволюции онтогенеза путем 
надставок над этим состоянием новых стадий, становившихся имагинальными. 
Соответственно под педоморфоэом понимаются противоположные случаи п ро­
явления у  имаго признаков, свойственных преимагинальным стадиям  предков. 
Кроме того, как рекапитуляции рассматриваются случаи обнаружения в скрытых 
стадиях онтогенеза признаков, у  предковых групп соответствующих свободным 
преимагинальным стадиям, которые в силу описываемых далее особенностей 
онтогенеза насекомых могут и не быть связаны с надставками имагннальных 
стадий, касаясь только перестроек преимагинального онтогенеза в ходе п ро­
цессов эмбрионизации и дезэмбрионизации развития. Слабая представительность 
преимагинальных стадий насекомых в палеонтологической летописи обусло­
вила необходимость делать большинство заключений о состоянии тех или иных 
признаков предков по аналогии, основываясь на морфологии ныне живущих 
родственных групп, признаки которых по сумме знаний об их эволюционной 
продвинутости могут считаться плезиоморфными по отношению к изучаемой 
группе.

Обращение к старой проблеме рекапитуляции обусловлено двумя причинами. 
Первая из них та,, что большинство классических эволюционных обобщений по 
этой проблеме, начиная с биогенетического закона и кончая работами А.Н. Се- 
верцова, Г. де Бира, И.И. Шмальгаузена, сделано на материале позвоночных, в то 
время как беспозвоночные, особенно насекомые, представляют д л я  таких работ 
крайне благоприятный объект. Работа с ними позволила выявить некоторые 
новые филогенетические механизмы такого плана, не реализующиеся у  позво­
ночных, которые сами по себе представляют значительный теоретический инте­
рес. Они отчасти связаны с относительным постоянством клеточного состава 
насекомых, допускающим в ряд е  случаев сохранение в скрытых стадиях онто­
генеза морфологических структур свободных стадий предковых групп в 
значительно более полном виде, чем это возможно у  позвоночных. Особенно 
существенно значение в этом плане приобретения насекомыми полного мета- 
мофоза, т.е. возникновения в онтогенезе второй покоящейся стадии интенсивных 
дифференцировок (кроме яйца) — предкуколки и куколки, что делает возможным 
более свободную перекомбинацию в онтогенезе процессов основных диффе­
ренцировок между этими покоящимися стадиями. Это нередко способствует 
сохранению многих морфологических структур, теряющих свое адаптивное 
значение и исчезающих у  активных стадий, но тем не менее необходимых в 
качестве промежуточного морфогенетического этапа. Появление этого второго
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покоящ егося периода позволило насекомым активно эволюционировать в 
направлении дезэмбрионизации развития, что у  позвоночных неизбежно связано 
с удлинением онтогенеза и выработкой сложных форм заботы о потомстве, и тем 
способствовало расцвету класса. Вторая причина обращения к вопросу о пере­
стройках онтогенеза — расширение работ по проблеме гормональной регуляции 
онтогенеза, искусственным аналогам гормонов метаморфоза у  насекомых, а 
также нахождение большого числа активных соединений такого типа у  растений. 
В работе выявлен ряд  аналогий между перестройками онтогенеза насекомых 
под действием таких гормоноподобных соединений и теми изменениями, 
которые прослеживаются в филогенезе группы. Это позволяет предположить 
определенное влияние подобных веществ, получаемых от растений, на эволюцию 
онтогенеза насекомых — еще одно проявление сопряженной эволюции растений 
и насекомых. Изучение такой сопряженности особенно существенно теперь, 
когда интересы эволюционистов в значительной мере расширяются от уровня 
изучения конкретных филогенезов отдельных видов и групп до выяснения 
механизмов филоценогенеза — исторического развития сообществ [Жерихин, 
1978; Чернов, 1983; и др.], представляющих собой одну из актуальнейших задач 
современной биологии [Чернов, 1984], а также эволюции биосферы в целом 
[Камшилов, 1979; Шипунов, 1980; и др.].

Работа представляет собой обращение на новом уровне знаний к гипотезе 
Берлезе—Ежикова о дезэмбрионизации развития, как механизме морф ологичес­
кого упрощения личинок голометабол. Эта гипотеза в первой половине нашего 
века была практически общепринятой [Imms, 1937]. Позднее она была почти 
оставлена энтомологами из-за кажущейся сложности механизмов эмбриони- 
зации и дезэмбрионизации развития и некоторых частных ошибок ее осно­
воположников (см. далее). Однако в последнее время, главным образом, в 
результате работ В. Новака и его школы выявлены гормональные механизмы 
таких онтогенетических перестроек, показавшие их достаточную простоту и 
обратимость (см. [Novak, 1975]). Одной из слабых сторон гипотезы Берлезе, а также 
работ В. Новака, не являющегося морфологом, были несколько поверхностные 
морфологические аналогии, позволяющие различные толкования, а детальные 
эмбриологические работы И И. Ежикова содержат обобщения лишь на уровне 
крупных групп (насекомых с полным и неполным превращением). Поэтому о с­
новным направлением нашей работы было сопоставление под этим углом зрения 
большого морфологического материала по группам разного таксономического 
ранга (от видов до подклассов).

Автор приносит свою искреннюю благодарность Е.Н. Приданцевой и Т А. Йова- 
нович за предоставление искусственных аналогов ювенильного гормона и 
консультации по их использованию; коллективам лабораторий почвенной зооло­
гии и экспериментальной энтомологии и структуры и динамики сообществ 
ИЭМЭЖ АН СССР, где проводилась работа, за постоянное внимание и помощь, 
коллективу энтомологической лаборатории ПИН АН СССР за квалифицированные 
консультации, особенно ее руководителю А.П. Расницыну, который является 
вдохновителем работы, ее всегдашним консультантом и доброжелательным 
судьей.



Глава I

РЕКАПИТУЛЯЦИЯ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ СТРУКТУР 
В СКРЫТЫХ И СВОБОДНЫХ СТАДИЯХ 
ОНТОГЕНЕЗА НАСЕКОМЫХ

ПРИЗНАКИ ВИДОВОГО И РОДОВОГО РАНГА

Изложенные здесь представления о рекапитуляции на уровне низших таксо­
нов основаны на исследованиях автора [Tichomirova, Melnikov, 1970; Тихомирова, 
1973, 1974b , 19766, 1978; Tichomirova, 1979; Тихомирова, Филатова, 19791 по
выявлению аналогий между диагностическими признаками, разделяющими 
таксономические группировки жуков стафилинид, и состояние тех же признаков 
на разных стадиях эмбриогенеза или куколочного развития в родственных 
группах внутри семейства. Они были предприняты для выяснения некоторых 
спорных вопросов систематики и эволюции стафилинид. Основным объектом 
исследований был избран генитальный аппарат самцов, строение которого в 
большинстве групп стафилинид является основным, а часто и единственным 
надежным критерием видовой диагностики. Нередко и между родами имеются 
четкие различия по строению гениталий. Наружные гениталии у стафилинид 
полностью отсутствуют у личинок и впервые появляю тся только в предкуколке. 
Дифференцировка всех диагностических признаков происходит целиком в 
период куколочного развития.

Поводом для  сравнительно-онтогенетического изучения этого признака 
послужила полемика о статусе Sectophilonthus rossicus Coiff., втором виде моно- 
типического мадагаскарского рода, выделенном А. Куаффе [1966] внутри одного 
из наиболее обычных европейских видов стафилинид — Philonthus decorus Grav.

Анализируя небольшую серию жуков (два самца, одна самка), выведенных из 
личинок в лабораторных условиях, А. Куаффе обнаружил, что один из самцов 
кардинально отличается от нормальных Philonthus по строению мужских гени­
талий. Для этого рода характерна непарная парамера (рис. 1 ,1), иногда в большей 
или меньшей степени разделенная на вершине. Она прикрепляется на стороне 
эдеагуса, несущей базальное отверстие (рис. 1 ./). которую А. Куаффе вслед за 
Женнелем и Полианом [Jeannel, Paulian, 1944] называет стернальной. Базальная 
часть (луковица) эдеагуса подогнута под углом к медиальной доле и эдеагус в 
покое занимает в брюшке насекомого боковое положение базальным отверстием 
в сторону. У экземпляра же, описанного А. Куаффе, имеются две свободные 
парамеры (рис. 1, 2), лежащие по бокам пениса (медиальной доли) и соединенные 
между собой не только на стороне, несущей базальное отверстие (как у  других 
групп стафилинид с парными парамерами), но и на противоположной, образуя 
общую фаллобазу (рис. 1,21. При этом эдеагус почти прямой и располагается в 
покое в брюшке насекомого согласно описанию Куаффе базальным отверстием 
вниз. Такой тип строения эдеагуса характерен для  одного мадагаскарского 
вида, выделявшегося ранее [Tottenham, 1949] в особый подрод Sectophilonthus
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Рис. I. Эдеагус жуков рода Philonthus Curt, (по: (Тихомирова, 1978))
1 — Ph. decorus Grav., эдеагус в двух положениях, нмаго; 2  — Sectophilontus rossicus Coiff., то же; 3 — 

Ph. decorus, то же, ранняя куколка; 4 — то же, средняя стадия куколочного развития; 5  — то же, позд­
няя стадия, три положения; 6 — эдеагус Ph. marginipeimis WoJl,; 7 — то же, поэдня куколка, два поло­
жения,- в  — то же. Ph. carbonarius; 9 — то же, Ph. quisquiliarius Gyll.; 10 — то же, куколка Ph. decorus, под­
вергнутая воздействию АЮГ
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рода Philonthus — Philonthus biparamerosus Totth.1 Придавая этому признаку 
родовой ранг (что вполне справедливо, учитывая его распределение в других 
родах и подсемействах стафилинид), А. Куаффе выделил Sectophilonthus в 
самостоятельный род, к которому отнес два вида — S. biparamerosus Totth. с Мада­
гаскара и вновь описанный им по вышеупомянутому экземпляру S. rossicus Coiff. 
из Вологодской обл. Однако такая странная дизъюнкция ареала, необъяснимая с 
точки зрения зоогеографии и фауногенетики, а также обнаружение един­
ственного типового экземпляра S. rossicus среди особей обычнейшего вида, 
практически неотличимых от него внешне, вызывают сомненея в его статусе. 
Поэтому Р.А. Кроусон [Crowson, 1970] высказал мнение, что S. rossicus — у род ­
ливая форма Ph. decirus, и, следовательно, Sectophilonthus — монотипический 
мадагаскарский род. Эту точку зрения подверг резкой критике М. Абдулла 
[Abdullah, 1970], который, сопоставив известные ему случаи уродств эдеагуса у 
жуков (весьма разрозненные и незакономерные), не нашел среди них аналогич­
ного случая и восстановил статус S. rossicus как самостоятельного вида. Однако, 
говоря о невозможности подобного уродства, М. Абдулла не приводит никаких 
доказательств и не рассматривает механизмов образования тех или иных 
уродств.

В самых разных группах животных часты случаи проявления у  современных 
форм отдельных признаков предковых групп, сохраняющихся в онтогенезе и 
проявляющихся либо в чистом виде, либо в виде потенций органа к развитию в 
ранее утраченном направлении. Поскольку строение гениталий интересующего 
нас экземпляра явно плезиоморфно по сравнению с нормальными гениталиями 
Philonthus, мы попытались найти его аналогию в онтогенетическом развитии (на 
стадии куколки) Philonthus. Изучены гениталии более чем 30 куколок разного 
возраста Ph. decorus и Ph.chalceus Steph., сходного с ним по всем интересующим 
нас признакам (парамера непарная, цельная, длинная и узкая, прикрепляется 
целиком на стороне, несущей базальное отверстие).

У обоих этих видов парамеры закладываются еще у  предкуколки как парные, 
вполне разделенные придатки (видимо, конечности; [Тихомирова, 19751) девятого 
сегмента. У ранних куколок (рис. 1, 3) они сливаются в основании вначале на 
передней (впоследствии вентральной), а затем и на задней стороне. Внутри 
образованного их основания кольца (фаллобазы) формируется медиальная доля, 
которая также на ранних стадиях (1—2 сут) имеет отчетливые следы парной 
закладки и выглядит как широкая трубка, глубоко вырезанная на вентральной 
стороне и более мелко — на дорзальной (рис. 1, 3). Парамеры в это время 
выглядят как две симметричные суживающиеся к вершине лопасти, лежащие по 
бокам от медиальной доли и соединенные друг с другом в основании. Это общее 
основание имеет на дорзальной стороне глубокую выемку (рис. 1, 3), через 
которую проходит ductus ejaculatorius и которая впоследствии после образования 
луковицы охватывает базальное отверстие. Таким образом, с самого начала (и 
почти до конца развития, когда происходит поворот на 90° в дефинитивное 
боковое положение) эдеагус располагается в брюшке насекомого базальным 
отверстием вверх. Поскольку такое же положение имеет эдеагус стафилинид 
большинства менее продвинутых групп, в том числе и близких к непосред­
ственным предкам Staphylinini, именно его, видимо, следует считать плезио- 
морфным, а боковое (с поворотом на 90°) апоморфным признаком д ля  семейства. 
А. Куаффе, напротив, считает, примитивным положение эдеагуса базальным 
отверстием вниз (поскольку именно так он ориентирован при копуляции) и

 ̂О положении эдеагуса в брюшке Ph.biparamerosus в первоогтнсании не сказано.
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называет эту сторону эдеагуса стернальной. Как уж е говорилось, именно в таком 
положении он обнаружил эдеагус S. rossicus (хотя оба эти полож ения — ба­
зальным отверстием вверх или вниз — легко спутать при быстром извлечении 
эдеагуса, привлекает внимание лишь то, что он не занимает обычного д ля  
Philonthus бокового положения). Во всяком случае важно, что в онтогенезе 
стафилинид, как и в филогенезе [Тихомирова, 1973], происходит инверсия 
эдеагуса, которая могла у  данного уродливого экземпляра зайти дальше нормы. 
В целом на этой стадии (в возрасте2 примерно 2 сут) эдеагус по общей структуре 
(парные парамеры по бокам от медиальной доли с общей охватывающей ее ф алло- 
базой) напоминает гениталии более примитивных родов (Erichsonius, Sectophilon­
thus), хотя, конечно, отличается формой, отсутствием специфического воору­
жения и т.д. Характерно, что девятый стернит брюшка, у  имаго превращенный в 
узкую длинную, двураэдельную на вершине пластину, на этой стадии выглядит 
как обычный брюшной стернит, выемчатый посредине, а задний край восьмого 
стернита еще совершенно прямой, без медиальной вырезки, свойственной всем 
имаго Philonthus.

Затем парамеры начинают сближаться и располагаю тся параллельно друг 
другу на общем основании дистальнее выхода семявыносящего канала, марки­
рующего будущее базальное отверстие (рис. 1, 4), подобно их расположению у 
имаго групп Ph. rectangulus Sharp, и Ph. salinus Kiesw. Однако они еще соединены на 
вентральной стороне тонкой перемычкой (рис. 1, 4). На следующем этапе
лежащие рядом парамеры срастаются в одну цельную пластинку, так что 
разделенными остаются лишь самые их вершины (рис. 1, 5в), подобно парамерам 
Ph. marginipennis Woll. в имагинальном состоянии (рис. 1, б). На медиальной доле, 
к этому времени превратившейся в мясистую трубку с узким апикальным 
отверстием, начинает формироваться округлый выступ перед вершиной (рис. 1, 
5). Постепенно удлиняясь и заостряясь, этот выступ (будущая вершина пениса) 
перерастает по длине мясистую трубку с дистальным отверстием, которая 
оказывается смещенной базальнее, затем вворачивается внутрь пениса, образуя 
часть внутреннего мешка. Общая фаллобаза в это время уже очень тонка (рис. 1, 
5), а затем размыкается на вентральной стороне. Девятый стернит сильно 
суживается, на заднем крае восьмого образуется мелкая широкая вырезка. Далее, 
примерно в середине куколочного развития, парамеры полностью сливаются и 
весь эдеагус начинает постепенно удлиняться и утончаться. Вначале он еще 
сравнительно короток и широк (рис. 1, 7), напоминая по форме эдеагусы Ph. 
carbonarius Gyll. (рис. 1, 8) и Ph. nitidus F., а парамера, как у  этих видов, постепенно 
суживается в дистальном направлении. Во второй половине куколочного 
развития начинает постепенно увеличиваться в размерах базальная часть (лу­
ковица) эдеагуса. При этом она постепенно подгибается под углом к апикальнее 
лежащим частям, так что весь эдеагус постепенно изгибается на уровне ба­
зального отверстия и поворачивается вокруг продольной оси тела, занимая в 
брюшке насекомого боковое положение.

Таким образом, в течение онтогенеза Philonthus общая структура гениталий 
проходит последовательные этапы, сопоставимые с состоянием тех же призна­
ков у близких родов (разделенные парамеры, общая фаллобаза, как у  Erichsonius и 
Sectophilonthus) и групп видов. Вначале проявляю тся признаки групп, срав­
нительно далеких от описанных выше по строению гениталий (одна глубоко 
разделенная парамера, как у  Ph. bionotatus, потом парамера, лишь немного 
разделенная на вершине, как у Ph. marginipennis или видов группы Ph. quisquiliarius

^Все сроки очень сильно варьируют в зависимости от температуры и других причин.
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Gyll. (рис. 1. 9). а затем и довольно близких (короткий и широкий эдеагус с 
парамерой, постепенно суживающейся к вершине, как у Ph. carbonarius). Однако это 
сходство охватывает лишь более общие признаки: общую форму, расчленение и 
относительные размеры основных частей эдеагуса. Оно не затрагивает по понят­
ным причинам более частных признаков: деталей склеротизации, хетотаксии, 
вооружения и т.д. Однако, воздействуя на однодневных куколок Philonthus 
decorus аналогом ювенильного гормона Altozar 4 Е (ZR-512), удалось получить 
промежуточные формы, у которых такие признаки были выражены в разной 
степени. Например, был получен экземпляр, у  которого эдеагус по общей форме 
сходен с эдеагусом Ph. quisquiliarius, т.е. остановлен в смысле общей дифферен- 
цировки на относительно ранней стадии, когда у  нормальных куколок Ph. decorus 
он еще не склеротизован и не несет щетинок. Однако эдеагус описываемого 
экземпляра был частично склеротизован и имел специфическое вооружение на 
парамере (рис. 1, 10). По остальным признакам этот экземпляр был полностью 
сформирован и даже окрашен за исключением глаз и надкрылий, т.е. находился 
на стадии, когда у  нормальных экземпляров Ph. decorus эдеагус имеет уже деф и­
нитивную форму. Иными словами, была получена форма, у которой гениталии, 
сохраняя симметрию и правильность, задержаны в развитии как в целом (по 
срокам), так и по сравнению с другими признаками того же организма, и сходны 
с дефинитивным состоянием другого вида. Поэтому и появление отдельного 
экземпляра с признаками соседнего рода (которые также сохраняю тся в онтоге­
незе), особенно в культуре, где не исключен контакт насекомого с одним из 
весьма многочисленных аналогов ювенильного гормона (например, в бумаге, в 
которую личинок помещали для окукливания) или могло произойти нарушение 
собственной гормональной системы организма из-за неестественных условий 
содержания, можно легко объяснить подобной же гетерохронией. Поэтому мы 
считаем, что экземпляр, описанный Куаффе как Sectophilonthus rossicus, пред­
ставляет собой уродливую форму, и эго название следует рассматривать как 
синоним Philonthus decorus [Тихомирова, 1977а]. Однако симметрия, правильность 
и полная дифференцировка деталей эдеагуса (Куаффе даже счел его функ­
ционирующим) указывают на жизнеспособность подобных форм. Поэтому такие 
отклонения (конечно, гораздо меньшие по масштабу), появляющиеся при 
нарушении баланса гормонов метаморфоза (генетическом или связанном с 
изменением химизма среды, например, пищи), могут рассматриваться как 
материал для  отбора при видообразовании. При этом проявление сразу 
комплекса признаков, свойственных более ранней онтогенетической стадии 
(одних и тех же у разных особей), повышает вероятность их закрепления как 
видовых отличий. Это объясняет частые случаи одинаковых изменений при 
интенсивном видообразовании в соседних группах, например независимое 
появление в разных группах Philonthus вильчатой парамеры (цельная парамера 
у Ph. punctus Grav. и вильчатая у  соседнего с ним Ph. binotatus, цельная у 
Ph. albipes Grav. и вильчатая у близких Ph. intrudens Totth. и Ph. reitteri 
Epp.). Поэтому нам представляется искусственной классификация групп рода 
Philonthus, составленная А. Куаффе на основании исключительно строения 
гениталий [Coiffait, 1967], где. в частности, Ph. binotatus отделен от Ph. puctus, 
объединявшегося с ним по комплексу признаков в естественную группу всеми 
предыдущими авторами [Reitter, 1909; Smetana, 1958; Horion, 1965; и др.]. В ряде 
случаев частичной ювенилизацией можно объяснить признаки целых групп, 
например широкий притупленный эдеагус с парамерой, не расширенной к 
вершине, у  видов группы Ph. longicomis (longicornis Steph., cochleatus Scheerp., 
coprophilus Latr., agilis Grav.) по сравнению с узким длинным эдеагусом к
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Рис. 2. Эдеагус (/. 3,5, 6, St и вершина последнего стернита самца 
жуков рода Lathrobium Grav. (по: [Тихомирова. 19686,19761 и ори 
гиналы)

1,2  — L. fulvipenne Gr.; 3, 4 — L. alexandri A. Tidi.; 5  — L. bninni 
pes F.; 6, 7 — L. dignum Sharp.; в  — L. araoldii A. Tich.: a — общий вид, 
в — вершина эдеагуса сбоку

парамерой, образующей на вершине расширенную пластинку у  родственных им 
видов группы Ph. varians (varians Payk, pseudovarians A. Strand, confinis A. Strand, jurgans 
Totth.). Легко представить себе подобный же механизм формирования родовых 
различий. Так, генитальный аппарат обширного, продвинутого и м орф оло­
гически очень однородного рода Gabrius, по-видимому, производного от 
Philonthus, по ряд у  признаков (короткий и широкий эдеагус, глубоко двураздель­
ные парамеры большинства форм) сопоставим с ювенильным состоянием 
эдеагуса Philonthus.

Такой же способ формирования видовых отличий путем частичной ювени- 
лизации в строении эдеагуса прослеживается при сопоставлении морфологии 
гениталий родственных видов стафилинид. Так, например, обнаруженная 
автором [Тихомирова, 19686, 19766] группа видов двойников рода Lathrobium из 
подсемействаPaederinae (L. latum A. Tich., L. alexandrii A. Tich., L. amoldii A. Tich.), по- 
видимому, происходившая от одного широко распространенного вида L. 
fulvipenne Grav. (эдеагус и восьмой стернит самца — рис. 2, /, 2), отличается от 
него более короткой и слабее изогнутой вершиной стернальной пластинки эдеа­
гуса, образующей менее резкий угол с базальной частью этой пластинки (рис. 2, 3), 
и более мелкой и широкой вырезкой посредине заднего края восьмого стернита 
самца (рис. 1, 4), которая, как мы видели на примере Philonthus, формируется 
лишь в конце куколочного развития. Поскольку д л я  Lathrobium плезиоморфна 
симметричная стернальная пластинка с прямой дистальной частью (рис. 2, 5), а 
ее смещение в сторону и изгибание проявляю тся лишь в описанной группе, то 
естественно ожидать, что разные стадии этого процесса рекапитулирую тся в 
онтогенезе и наблюдаемое сейчас состояние эдеагуса L. latum и L. alexandri 
может быть отражением частичной ювенилизации в их эволюции. Поскольку эта 
группа крайне близких видов явно очень молода и ни одна из форм не может 
рассматриваться как предковая для  L. fulvipenne, строение эдеагуса, свойст­
венное видам группы, не может считаться переходным между предковыми 
формами и L. fulvipenne. Такой промежуточной формой, возможно, является 
L.dignum Sharp, (эдеагус, рис. 2, 6), который также относится к группе L. fulvipenne, 
но не имеет в строении черт ювенилизции: у  него узкая глубокая вырезка на 
восьмом стерните брюшка самца (рис. 2, 7) и контрастно окрашенное тело —
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черное с ярко-красными надкрыльями. Напротив, L. latum, L. alexandri и L. amoldii 
отличаются сравнительно однотонной красновато-коричневой окраской, свой­
ственной молодым не вполне окрашенным особям L. fulvipenne, а также 
некоторым популяциям этого вида, например, обитающим в муравейниках. Стро­
ение эдеагуса L.dignum с широкой слабо изогнутой стернальной пластинкой 
(рис. 2, 6), по-видимому, можно считать плезиоморфным д ля  всей группы, тогда 
как его аналогия у  L. latum и L. alexandri — результат ювенилизации. Наблю­
дающееся у  L. amoldii отгибание вершины стернальной пластинки в вертикальной 
плоскости (рис. 2, 8), по-видимому, представляет собой надставку уже над этим 
вторично ювенилизированным состоянием.

Таким образом, на примере стафилинид можно наблюдать, что плезиоморфные 
состояния признаков, используемых д ля  диагностики родов и видов, рекапи­
тулируются в онтогенезе производных групп и могут вновь п роявляться в 
эволюции в ходе частичной ювенилизации имаго, позволяя данной структуре 
эволюционировать далее от того же менее специализированного состояния в 
новом направлении.

В целом для  стафилинид эволюция в направлении частичной ювенилизации 
имаго, по-видимому, довольно характерна, особенно в группах, развивающихся 
по пути интенсификации хищничества (Paederinae, Staphylininae). Она проявляется, 
в частности, в очень большом внешнем сходстве имаго и личинок этих форм, 
позволяющем "узнавать'' в личинках имагинальные черты соответствующих 
групп. Некоторые формы (например, Hadropinus fossor Sharp. — [Тихомирова. Фи­
латова, 19791) очень сходны на имагинальной стадии с личинками не только 
внешне, но и по способу движения и деталям поведения, что говорит о  значи­
тельном сходстве их мышечной и нервной системы.

ПРИЗНАКИ РАНГА ПОДСЕМЕЙСТВА И ГРУППЫ ПОДСЕМЕЙСТВ

Рекапитуляции на этом уровне будут рассмотрены на примере признаков 
личинок стафилинид разных групп в сравнении с их состоянием в позднем 
эмбриогенезе. Изучение формирования этих признаков в эмбриональный период 
было предпринято для  выяснения некоторых спорных вопросов филогении се­
мейства, связанных, в частности, с несовпадением эволюционных схем, постро­
енных д л я  имаго и личинок.

Вначале будут рассмотрены признаки, разделяющие группы подсемейств. Ис­
следователи личинок стафилинид [Paulian, 1941; Потоцкая, 19671 выделяют в 
семействе два типа личинок, довольно однородных внутри себя' и сильно о т ­
личающихся друг от друга, — алеохароморфный и стафилиноморфный, что 
породило даже мнение о полифилии стафилинид. Алеохароморфных личинок 
имеют подсемейства Oxytelinae, Tachyporine и Aleocharinae, стафилиноморфных — 
Paederinae и Staphylininae. В сводке В.А. Потоцкой [1967] приводятся следующие 
основные признаки, характеризующие эти два типа личинок (см. с. 14).

Личинки подсемейства Steninae по р яд у  признаков занимают промеж уточное 
положение между этими двумя группами: у них имеется зубчатое назале, 
однако, согласно Уилчу [Welch, 1965], отчленена верхняя губа, антенны четы рех- 
члениковые, но отчлененная галеа не выражена. Большинство авторов, затра­
гивающих в своих работах филогению стафи линид [Crowson, 1955; Smetana, 1958; 
Kasule, 1966], считает сходство личинок Steninae со стафилиноморфами (в особен­
ности с Paederinae) результатом конвергенции. Это не очень понятно, поскольку, 
по данным В.А. Потоцкой [19661, личинки Steninae гораздо более открытоживущие 
формы, чем Paederinae. Сходство в их экологии, по-видимому, ограничивается
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Алеох&роморфная личинка Стафи ли номорфная личинка

Шейный перехват отсутствует

Верхняя губа отчлененная с гладким, зазуб­
ренным, дольчатым или округлым передним 
краем, наэале отсутствует (рис. 3 , 1)

Усики мясистые, трехчлениховые, со стеко­
видным чувствующим выростом на втором 
членике (рис. 3, I) Жвалы часто несут один 
или два предвершинных зубца (рис. 3, 1), их 
внутренний край обычно зазубрен

Стипес максилл сливается с  лацинией, ко­
торая всегда сильно развита и может быть 
вытянутой, серповидной, треугольной, четы­
рехугольной или округлой. Галеа отсут­
ствует, либо представлена перистым образо­
ванием или простой лопастью на внешнем 
крае лацинии (рис. 3,3)*

Язычок конусовидный или поперечный, иног­
да отсутствует

Склеротизация грудного отдела и всего тела 
слабо выражена

Коготок с 1—2 шипиками.

Тергиты и стерниты брюшка нередко представ­
лены единой не разделенной вдоль пластинкой

Стигмы либо свободные, либо включены в 
пластинку тергитов

Урогомфы одно-двухчлениковые

Анальная подпорка довольно короткая и 
широкая**

Шейный перехват имеется

Верхняя губа, наличник и лоб слиты в еди­
ную лобную пластинку, передний край кото­
рой образует зубчатое или дольчатое назале 
(рис. 3.2)

Усики склероти зо ванные, четырехчлени- 
ковые с  крупным чувствующим выростом на 
третьем членике (рис. 3. 2) Жвалы серповид­
ные. с  простой вершиной н гладким или 
эазаубренным внутренним краем (рис. 3, 2)

Лациния максилл отсутствует, галеа 
отделена от стипеса и имеет вид членика 
(рис. 3, 4)

Язычок удлиненный или конусовидный

Грудной отдел сильно склеротизован

Коготок с  2—3 шипиками

Тергиты и стерниты состоят из двух плас­
тинок, разделенных более менее широкой 
несклеротнэованной полоской

Стигмы свободные

Урогомфы двух-трехчленнковые

Анальная подпорка имеет вид удлиненной 
трубки

•Как показали наши наблюдения над развитием Philonihus и Tenebrio, образование, названное здесь 
лацинией, представляет собой общую mala с  еще не отчлененной галеей.

••Последний признак в обзоре В.А. Потоцкой специально не оговорен, но мы используем его, 
основываясь на приведенных в работе многочисленных рисунках.

хищничеством, тогда как наиболее фундаментальные отличия от стафилиноморф 
наблюдаются именно в строении ротовых частей.

До недавнего времени разделение стафилинид на алеохароморфную и 
стафилиноморфную группировки не находило подтверждений в морфологии и 
экологии имаго и не согласовывалось с мнением об уровне организации 
отдельных групп стафилинид, поскольку наиболее примитивные Oxytelinae и 
считавшиеся наиболее продвинутыми Aleocharinae имеют весьма сходных друг с 
другом алеохароморфных личинок, a Paederinae и Staphylininae, считавшиеся 
группами "среднего" филогенетического уровня, — резко отличных от них 
стафилиноморфных. Спорным был и вопрос о том, какой из этих типов личинок 
более примитивен. К. Ферхёфф [Verhoeff, 1917] предлагал несколько иное
14



Рис. 3. Морфология эмбриона и личинки жуков Aleochara cuitula Goeze(/. 3, 5. 12, 17. 216). Philonlhus chal- 
ceus Steph. (2, 4, 6—11, 13—16, 18—21a. 22—25), Ocypus fuscatus Grav. (26) и Stenus canaliculalus Gyll. (27i (no: 
[Tichomirova, Melnikov, 19701)

1 ,2 — передняя часть головы личинки сверху; 3 ,4 — максилла; 5 — голова эмбриона сверху; 6 
верхняя губа, антенны и мандибулы эмбриона на стадии I; 7 — максилла эмбриона на стадии I; 8 — 
эмбрион на стадии П, верхняя губа и антенны; 9 — то же, максилла; 10 — начало стадии Ш, антенна; 
11—14 — головная капсула снизу у  эмбриона на стадиях П <11) и Ш <14) и у  личинки (12,13); 15. 16 
н и ж н я я  губа эмбриона на стадиях □  (15) и Ш (16); 17—20 — урогомфы и анальная подпорка личинки 
(17, 20) и эмбриона на стадиях 1(18)иИ(19); 21 — положение в яйце эмбриона (а — на стадии I), 22 — 
поперечный разрез яйца с эмбрионом на стадии I; 23 — эмбрион в конце стадии I; 24—26 — хетотак- 
сия третьего брюшного тергита личинки I (24) и П возрастов (25) и позднего эмбриона (26: а — хеты 
третьего порядка); 27 — голова личинки
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деление личинок стафилинид на "примитивный" и "дериват-адаптивный" типы, 
тем не менее от считал ряд  признаков алеохароморфной группы более  
примитивным. Кроме того, он приводит еще один весьма существенный признак, 
характеризующий более примитивных личинок, — отсутствие гуларного шва и 
прикрепление максилл вблизи от заднего края головной капсулы (также 
свойственный алеохароморфам). Согласно В. Уайтхеду [Whitehead, 1932] и Б.Р. 
Стригановой [1966], у личинок жуков слияние отдельных склеритов головы 
(признак, характерный для стафилиноморф) является результатом специали­
зации. А. Сметана [Smetana, 1958] также рассматривает алеохароморфный тип 
личинок как более примитивный. Однако выведению стафилиноморфных личинок 
от алеохароморфных предков до сих пор препятствовало более полное 
расчленение придатков стафилиноморф — антенн, максилл с отчлененной 
галеей, урогомф. При этом пришлось бы признать, что расчленение придатков 
увеличивается в ходе эволюции личинок. В то же время, как известно, в 
филогенезе насекомых и членистоногих вообще постоянно реализуется 
противоположная тенденция к олигомеризации сегментов тела и придатков у 
более продвинутых групп. Однако известны случаи, когда более примитивные 
формы обнаруживают менее полное расчленение придатков (например, 
конечностей Thysanura). Для объяснения этого факта существует широко 
известная [Bomer, 1909; Гиляров, 1949, 1958; Захваткин, 1953; Шаров, 1958] гипотеза 
о соответствии стадий развития Thysanura ранним этапам онтогенеза Pterygota, 
все последующие крылатые стадии которых расматриваются как надставка над 
тизануроидным состоянием предков. По аналогии и более полное расчленение 
придатков личинок у  стафилинид может рассматриваться как онтогенетически 
более позднее по сравнению с меньшим расчленением. В этом случае образование 
стафилиноморфного типа личинок из алеохароморфного можно себе 
представить как сдвигание момента выхода из яйца на онтогенетически более 
позднюю стадию, т.е. эмбрионизацию в смысле И И. Шмальгаузена [1938], А.А. 
Захватки на [19531 и др. При этом естественным было попытаться обнаружить 
диагностические признаки, отделяющие алеохароморфную группу от стафили- 
номорфной, в эмбриогенезе последней. Для этого нами была предпринята 
специальная работа, в которой основное внимание уделено эмбриогенезу 
стафилиноморф. Большая часть наблюдений проведена на эмбрионах Philonthus 
chalceus Steph., несколько меньше — на Ph. decorus Grav., Staphylinus erythropterus L. и 
Aleochara curtula Goeze (рис. 3). Для сравнения использовались личинки 
перечисленных видов. Все интересовавшие нас в данном случаи процессы 
происходят уже в позднем эмбриогенезе, на стадии сформированного зародыша. 
Приводимые далее стадии позднего эмбриогенеза стафилиноморф достаточно 
условны, поскольку представляют собой отрезки непрерывного процесса и 
использованы лишь для удобства изложения.

П О ЗД Н И Й  Э М Б РИ О ГЕ Н Е З ALEOCHARA CURTULA GOEZE
(ГРУ П П А  А Л Е О Х А РО М О РФ )

Изучались эмбрионы на сравнительно поздней стадии, когда весь желток уже 
заключен внутри зародыша. В начале ее эмбрион располагается в яйце ротовыми 
частями вперед, его ноги далеко раздвинуты на выпуклой брюшной стороне, а 
верх головы и три вершинных сегмента брюшка загнуты на спинную сторону. 
Затем эмбрион сворачивается в обратном направлении, перед вылуплением его 
голова и брюшко подогнуты на вентральную сторону, два-три вершинных 
брюшных сегмента заходят под голову.

Глазки вначале отсутствуют, появляю тся незадолго до вылупления. Антенны
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вначале мясистые, со слабо заметным будущим разделением на три членика (рис. 
3, 5), перед вылуплением трехчлениковые, с чувствующим придатком на втором 
членике. Отчленение верхней губы из-за отсутствия склеротизации заметно лишь 
в виде поперечной складки, перед выходом личинки в виде чуть более светлой 
поперечной полоски. Мандибулы вначале неправильной формы, лопастевидные, 
несколько дистальнее середины коленообразно изогнуты внутрь и вентрально, 
едва заметно двувершинные (рис. 3, 5), к концу эмбриогенеза становятся пра­
вильными, изогнутыми, явственно двувершинными. Максиллы в начале стадии 
неправильные, лопастевидные со слабо намечающимся расчленением щупика, к 
концу ее сходны с личиночными. Ноги с полным личиночным расчленением, 
которое вначале слабо намечено, постепенно становится все более явственным. 
Урогофмы вначале бугорковидные, затем постепенно удлиняются, но остаются 
одночлениковыми. Анальная подпорка в виде короткого усеченного конуса с 
явственными следами парной закладки, исчезающими перед вылуплением.

ПОЗДНИЙ ЭМБРИОГЕНЕЗ PHILONTHUS CHALCEUS STEPH.
(ГРУППА СТАФИЛИНОМОРФ)

Эмбриогенез сравнительно детально описан с момента, когда становится за­
метным расчленение придатков, позволяющее сопоставлять эмбриональные и 
личиночные признаки.

Этому моменту предшествует ряд  более ранних эмбриональных состояний, 
которые не описываются подробно, поскольку они прямо не сопоставимы с 
личиночными признаками в пределах семейства. Эти состояния лишь дем он­
стрируют общие черты в эмбриогенезе данной группы с эмбриональными сос­
тояниями других насекомых, которые будут описаны позднее, и позволяют 
представить себе общие тенденции развития некоторых из рассматриваемых 
признаков.

На стадии длинной зародышевой полоски (рис. 4, IV) , занимающей лишь 
небольшую часть объема яйца, заполненного желтком, ноги эмбриона короткие 
и лопастевидные, головная капсула (рис. 4, И) еще не замкнута на вентральной 
стороне, максиллы и вторые максиллы (еще не слившиеся зачатки нижней губы) 
выглядят трехлопастными: имеют очень слабо выраженные бугорковидные 
лацинию и галею и более длинный щупик, мандибулы и антенны лопастевидные 
без членистости, а верхняя губа явственно двухраздельная. Постепенно следы 
продольного разделения верхней губы утрачиваются (рис. 4, 4), максиллы (рис. 4, 
12) изменяют форму, удлиняются, причем рост лацинии тормозится и она 
становится неразличимой на разрастающемся стипесе, а галеа занимает на нем 
терминальное положение, имея вид постепенно удлиняющегося выступа. 
Зачатки нижней губы сливаются друг с другом вначале в области прементума. а 
затем ментума и субментума. В это время субментум (основание нижней губы) и 
располагающиеся латеральнее его основания максилл причленяю тся непос­
редственно к груди (на одном уровне). Позднее (рис. 4 13) головная капсула 
начинает обрастать ротовые части сзади, смыкаясь вначале в одной точке, а 
затем на небольшом протяжении, так что сочленение ротовых частей с грудью 
утрачивается3 . Начинает намечаться расчленение конечностей, в которых рань­
ше всего различимы коксы, вначале короткие и широко расставленные.

Дальнейшее развитие, прослеженное более детально, условно подразделено

° Как нам удалось показать на примере Tenebrio molitor (см. далее), часть мембраны, по-видимому, 
стернального происхождения, гомологичная личиночному гуларному склериту Tenebrio, сли­
вается с  субментумом и вместе с ним образует общий склерит в составе головы, который у личинки 
Philonthus лежит впереди гуларного шва и обычно трактуется исследователями личинок стафн- 
линид как субментум.

2. Зак. 1402 17



Рис. 4. Сравнительная морфология личинок (I-Ш, VI—VII) и эмбрионов (IV-V) жуков семейства Staphy- 
linidae (по- (Тихомирова, 1974в()

1—7 — головная капсула сверху; 8—15 — снизу; 16—24 — антенна; 25—31 — мандибула; 32—38 — 
головная капсула сбоку; 39—45 — максилла и нижняя губа; 46—52 — грудь снизу; 53—59 — брюшной 
сегмент сверху; 60—66 — брюшные сегменты сбоку; 67—73 — урогомфы и анальная подпорка; I — 
подсемейство Oxytelinae (Oxytelus rugosus F.); П — подсемейство Aleocharinae (Astilbus canaliculalus F.); Ш 
— подсемейство Tachyporinae (Tachinus rufipes Deg.); IV, V, VII — подсемейство Staphylininae (Philontus 
chalceus Steph.: IV — более ранний и V — более поздний эмбрион, VII — личинка); VI — подсемейство 
Paedeiinae (Lathrobium brunnipes F.)



на три стадии, соответствующие этапам дифференцировки некоторых важных 
диагностических признаков.

I стади я. При температуре около 25°С соответствует возрасту 1,5—2 сут.
В начале стадии эмбрион занимает в яйце горизонтальное положение, так что 

лобная поверхность головы направлена вперед, а последние брюшные сегменты 
прямо назад или даж е чуть загнуты на дорзальную сторону (рис. 3, 21а) подобно 
более ранним из изученных эмбрионов Aleochara (рис. 3, 216), у  которых на этой 
стадии желток уже полностью заключен внутри эмбриона. Здесь же он еще 
занимает всю верхнюю треть яйца и, кроме того, заполняет углубление между 
разрастающимися в дорзальном направлении стенками тела эмбриона (рис. 3, 22). 
Затем передний и задний концы тела постепенно подворачиваются на вентраль­
ную сторону, так что к концу стадии голова и три-четыре каудальных сегмента 
уже располагаю тся на нижней стороне яйца (рис. 3, 23). Боковые части 
формирующихся тергитов почти обрастают желток,так что лишь вдоль спинной 
стороны остается широкая щель. Сегментация тела к началу этой стадии уже 
полностью завершена, брюшко состоит из 10 сегментов.

Голова короткая и широкая, швы на ее нижней поверхности неразличимы. 
Основания максилл уже удалены от заднего края головы, субментум, по- 
видимому, слит с гуларной мембраной, которая не отделена от груди. Шейный 
перехват отсутствует. Верхняя губа, уже почти утратившая следы парной 
закладки, выглядит как самостоятельное образование, отделенное от остальной 
головы более прозрачной полоской. Вначале она имеет форму поперечного 
округленного треугольника с немного волнистыми боковыми сторонами и 
выемкой на переднем углу, по бокам от которой расположены два округленных 
бугорка (рис. 3. 6). К концу этой стадии лабрум приобретает полулунную форму, с 
пятью тупыми зубчиками на переднем крае. Мандибулы вначале представлены 
лопастями неправильной формы со слабо заостренными вершинами (см. рис. 3, 6), 
имеют небольшой выступ на внутренней стороне чуть дистальнее середины. На 
уровне этого выступа они немного изогнуты вентрально, так что вершины 
мандибул не лежат в плоскости, проходящей через их базальные половины 
(подобно более ранним из изученных эмбрионов Aleochara). К концу этой стадии 
мандибулы принимают более или менее правильную форму, обе от основания до 
вершины лежат в одной плоскости, общей с плоскостью лба. В максилле (рис. 3, 7) 
удается различить короткий базальный членик (видимо, кардо), следующий 
членик неправильной формы с широкой,, сильно выступающей лопастью на 
внутреннем углу, и довольно длинный щупик. В последнем различимы четыре 
отдельности, первая из которых, здесь еще весьма крупная, по-видимому, 
гомологична щупиконосцу, а три остальные — членикам щупика. Нижняя губа с 
трехчлениковыми щупиками и коротким бугорковидным язычком.

Среднегрудное дыхальце располагается на границе передне- и среднегруди. В 
конечностях уже на этой стадии различимы все сегменты, имеющиеся у  личинки: 
тазик, вертлуг, бедро, голенолапка и коготок. Коксы небольшие, очень широко 
расставленные (рис. 3, 23). Щетинки и шипики на ногах, как и на всем теле, 
отсутствуют.

В брюшке явственно различимы 10 сегментов, разделенных на маленькие 
прямоугольные стерниты и соединенные с ними нечленистой мембраной 
крупные полукольца, дающие начало тергитам и плейритам. Дыхальца включены 
в пределы этих терго-плейральных полуколец (рис. 4, 64). Девятый брюшной 
сегмент подобно личинке Aleochara (рис. 3, 17) несет пару неотчлененных и 
нерасчлененных урогомф, которые в начале этой стадии еще коротки (рис. 3, 18), 
а в конце ее уже довольно длинные и несколько изогнутые (рис. 3, 23). Анальная 
подпорка вначале очень короткая и широкая, обнаруживает явственные следы 
слияния из двух парных придатков десятого сегмента (рис. 3, 18). В конце стадии 
она уже довольно длинна и раздвоена лишь на вершине (рис. 3, 23).



П стади я . При температуре 25° С соответствует возрасту эмбриона 2-2.5 сут.
В течение этой стадии продолж ается сворачивание эмбриона, так что к концу 

ее брюшко полностью подвернуто на нижнюю сторону и до  основания урогомф 
заходит под голову. Эмбрион уже занимает все яйцо, причем происходит 
дорзальное смыкание полутергитов, так что к концу стадии весь желток уже 
полностью замкнут внутри зародыша.

Головная капсула короткая, поперечная, ее задний край снизу глубоко выем­
чатый, так что максиллы прикрепляются недалеко от него (рис. 3, 11). Отсутствие 
склеротизации и здесь не позволяет проследить степень развития гуларного 
шва, однако общая форма головы на этой стадии более сходна с таковой 
алеохароморф (рис. 3, 12), чем стафилиноморф (рис. 3, 13). Шейный перехват 
отсутствует. В начале стадии глазков еще нет. Появляются все четыре глазка 
одновременно, тесно приближенные друг к другу, затем несколько расходятся, 
принимая кольцевое положение, характерное для  личинки. Назале (рис. 3, 8) 
вполне развитое, девятизубцовое, но зубцы его несколько короче, чем у  личинки. 
Следы отчленения верхней губы заметны в виде двух глубоких поперечных 
бороздок, из которых передняя отделяет пять внутренних зубцов назале, а 
задняя — всю переднюю часть головы вперед от основания антенн (рис. 3.8). Эти 
бороздки сохраняю тся и у следующей стадии и чуть заметны даж е у личинки. По 
положению они сходны с передним и задним краями сочленовой мембраны, 
соединяющей лабрум и фронтоклипеус личинки Aleochara (рис. 3, 1). Участок 
покровов эмбриона Philonthus между этими бороздками приподнят в виде 
небольшой складки. Антенны явственно трехчлениковые (рис. 3, 8), основания их 
помещаются в характерной кольцеобразной чашечке, сохраняющейся у  более 
поздних эмбрионов и у личинки. Первый членик антенн короткий, второй и 
третий по форме напоминают соответственно третий и четвертый членики 
личинки. При этом второй членик подобно третьему членику личинки Philonthus 
(и второму членику личинки Aleochara) несет на внутреннем крае у  вершины 
чувствующий вырост. Мандибулы вполне сформированные, сходные с личи­
ночными. в конце стадии слабо склеротизованные в вершинной половине. 
Максиллы подобны личиночным, галеа палочковидная, уже явственно отде­
ленная от стипеса, щупики трехчлениковые, на явственном, но коротком щу- 
пиконосце (рис. 3, 2). Нижняя губа с трехчлениковыми щупиками и удлиненно­
конусовидным язычком (рис. 3 ,15).

Конечности, как у  личинки, с длинными коническими коксами вооружены, как 
и все тело, отдельными длинными щетинками. Урогомфы двучлениковые (рис. 3, 
19), их первый членик более широкий, свернут петлеобразно, второй очень 
тонкий, палочковидный. Анальная подпорка довольно длинная, в основании 
собрана складками (рис. 3, 19). Следы ее разделения на вершине еще заметны.

Ш  стади я. При температуре 25° соответствует возрасту эмбриона 2,5—3 сут.
На этой стадии формируются основные диагностические признаки сафили- 

номорфных личинок. Положение эмбриона то же. что и в конце второй стадии. 
Желток полностью заключен внутри него и не виден под покровами и муску­
латурой. К концу этой стадии он, по-видимому, полностью расходуется.

Головная капсула в течение этой стадии постепенно приобретает форму, все 
более сходную с личиночной (рис. 3, 14). Вначале швы нижней поверхности 
головы отсутствуют, затем намечаются следы гуларного шва и становятся 
различимыми задние тенториальные ямки. Границы участка покровов, образо­
ванного субментумом и эмбриональной гулой, в начале стадии плохо разли­
чимы, особенно в передней части головы, задний конец его, по-видимому, лежит 
на уровне задних тенториальных ямок. Окончательное формирование швов 
головы происходит лишь у  личинки после расправления складок нижней п о ­
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верхности головы и ее склеротизации. Гуларный шов сильно удлиняется, задний 
край склерита, образованного субментумом и эмбриональной гулой, вытяги­
вается назад между задними тенториальными ямками, образуя острие, продол­
жающееся гуларным швом. Дифференцируются и швы, ограничивающие перед­
нюю часть этого склерита от основания максилл. Глазки расположены, как и у  
личинки, светло-красного цвета. Верхняя губа и зубцы назале по форме сходны с 
личиночными. Задняя из двух бороздок, ограничивающих предполагаемый го ­
молог верхней губы, несколько сглаживается, однако передняя остается 
глубокой и явственной. Следы этих бороздок сохраняю тся и у личинки. В начале 
этой стадии образуются четырехчлениковые антенны путем разделения в осно­
вании второго членика (рис. 3 ,10).

Вновь образованный второй членик вначале короток и широк, но быстро вытя­
гивается и суживается, принимая к концу развития размеры и форму членика, 
сходного с последующим. При этом чувствующий вырост оказывается на третьем 
членике, как это свойственно всем стафилиноморфам (ср. рис. 3, 2). Третий и 
четвертый членики антенн склеротизуются, принимая желтоватую окраску. 
Мандибулы на этой стадии уже полностью склеротизованные, светло-корич­
невые, явственно видны через хорион яйца. Максиллы и ниж няя губа к концу 
стадии не отличаются от личиночных (рис. 3, 4, 16), причем четырехчлениковые 
челюстные щупики образуются путем отделения вершины последнего членика.

Среднегрудное дыхальце смещается вперед, к концу стадии располагается 
топографически уже в пределах переднегруди. Ноги имеют характерное д ля  
личинки вооружение, причем к концу развития щетинки, шипики на ногах и на 
всем теле окрашиваются, становятся заметными через хорион.

К концу стадии начинают дифференцироваться плевральные элементы брюшка, 
слабо заметные ранее из-за отсутствия склеротизации, участки, отделяющие их 
от тергитов, мембранизуются и брюшные дыхальца лежат на этой вновь обра­
зующейся мембране. Урогомфы по форме и положению тдкие же, как на второй 
стадии, несколько удлиняются, анальная подпорка также удлиняется, складки в 
ее основании постепенно распрямляю тся, но завершается этот процесс лишь по 
выходе из яйца (рис. 3 ,20).

Сходным образом с небольшой разницей в сроках протекает поздний эмбри­
огенез Philonthus decorus.. При той же температуре I стадия примерно соответ­
ствует возрасту эмбриона 2—3 сут, П — 3—4 и III — 4—5 сут.

Кроме двух видов Philonthus, изучались вполне развитые эмбрионы Staphylinus 
erythropterus L. незадолго перед вылуплением, отличающиеся от личинки лишь 
отсутствием склеротизации. Как показали лабораторные наблюдения за разви­
тием этого вида и S.caesareus Cederh. [Тихомирова, Мельников, 1975], у них в 
отличие от всех Philonthus и Ocypus fuscatus Grav. имеются только два личиноч­
ных возраста. Личинка этих видов выходит из яйца более сформированная, с 
сильно склеротизованными грудными сегментами и более развитой хетотак- 
сией. По этим признакам она сходна с личинками Philonthus второго возраста. На 
рис. 3, 24—26 показана хетотаксия третьего брюшного тергита личинок первого 
(рис. 3, 24) и второго (рис. 3, 25) возрастов Philonthus chalceus и позднего эмбриона 
Staphylinus erythropterus (рис. 3, 26). Как видно из рисунков, хеты третьего порядка 
(рис. 3, 25, 26а), отсутствующие у  личинки Philonthus первого возраста, вполне 
развиты уже у  позднего эмбриона S.erythropterus, сходного по этому признаку с 
личинками Philonthus второго возраста.

Из приведенных описаний легко видеть, что поздние эмбрионы личинки 
Aleochara весьма сходны с эмбрионами Philonthus первой из трех описанных 
стадий. Сходство проявляется в расчленении антенн и урогомф, форме и
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расчленении максилл, форме мандибул (на более раннем этапе), лигулы и 
анальной подпорки. Отделение верхней губы у Aleochara становится явственным 
лишь при склеротизации головной капсулы, в то  же время следы этого отделения 
прослеживаются и в эмбриогенезе Philonthus, постепенно уменьшаясь с возрас­
том. Таким образом, большинство диагностических признаков, отличающих 
алеохароморфную группу личинок от сгафилиноморфной, по отношению к ней 
носит эмбриональный характер (исключение составляют чисто ценогенетические 
признаки, связанные со склеротизацией и вооружением). Напротив, специ­
фические признаки стафилиноморф не имеют аналогов в эмбриогенезе алеохаро- 
морф. Поэтому можно предполагать, что личинки Aleochara выходят из яйца на 
стадии, примерно соответствующей по уровню дифференцировки концу первой 
из выделенных стадий эмбриогенеза Philonthus. М орфология личинок других 
алеохароморф, в том числе триб Proteinini и Omaliini подсемейства Oxytelinae, 
по-видимому, близкая к исходной для  семейства, сопоставима (см. далее) с 
состоянием диагностических признаков эмбриона Philonthus на второй стадии. 
Специфические признаки группы стафилиноморф появляю тся в эмбриогенезе 
Philonthus лишь в конце эмбриогенеза (на третьей стадии), что позволяет считать 
возникновение стафилиноморфного типа личинок результатом эмбриониэации 
в развитии этой группы. Такая трактовка различий между личинками алеохаро- 
и стафилиноморф позволяет, в частности, объяснить существование промеж у­
точных форм (например, Steninae, рис. 3, 27) выходом из яйца на одной из более 
поздних стадий, т.е. уже начавшейся, но менее далеко зашедшей эмбриониэацией 
развития.

Яйцо Philonthus в конце первой стадии (что примерно соответствует моменту 
выхода из яйца Aleochara) богато желтком, который еще препятствует дорзаль­
ному смыканию стенок тела4 . Поэтому можно предполагать, что эмбрионизация 
развития у  стафилиноморф стала возможной благодаря большему количеству 
желтка в яйцах (об этом говорят и относительно более крупные их размеры). 
Такое обогащение яиц желтком, сделавшее возможной эмбрионизацию развития, 
может быть связано с интенсификацией хищничества, которая является ведущей 
тенденцией в эволюции стафилиноморф [Тихомирова, 1973]. Характерно, что у 
наиболее крупных и активных хищников (виды рода Staphylinus) далеко за­
шедшая эмбрионизация развития проявляется и в другой форме — в погло­
щении яйцом первого личиночного возраста. В свою очередь выход более 
сформированной и лучше вооруженной личинки необходимо обусловлен ее 
крупными размерами и потребностью в большем количестве пищи, так что 
процессы активизации хищничества и увеличения размеров тела, с одной 
стороны, и эмбрионизация развития — с другой, по-видимому, взаимно акти­
визируют друг друга.

Таким образом, разделение личинок стафилинид на алеохароморфную  и 
стафилиноморфную группировки объясняется различным уровнем диффе­
ренцировки личинок к моменту выхода из яйца, т.е. не является доказательством 
полифилии группы. При этом в эмбриогенезе стафилиноморф как производной 
группы рекапитулируется подавляющее большинство диагностических 
признаков алеохароморф.

Специальное филогенетическое исследование морфологии, экологии и пале­
онтологии имаго стафилинид [Тихомирова, 1967, 1968а, 1968в, 1973; Tichomirova, 
1971] показало реальность существования алеохароморфной и стафилино- 
морфной группировок и на имагинальном материале. Выяснено, что эти группы

4 Возможно, что их смыкание на морфогенетически более поздней стадии является причиной про­
дольного разделения тергитов личинки, часто отсутствующего в группе алеохароморф (см. выше). 
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представляют собой две эволюционные ветви стафилинид, берущие начало от 
подсемейства Oxytelinae, которое относится к группе алеохароморф. Далее эти 
ветви развиваются независимо, и подсемейства Staphylininae и Aleocharinae пред­
ставляют собой одинаково продвинутые группы, завершающие собой каждую из 
них. При этом эволюция личинок стафилиноморфной группы (видимо, в связи с 
активизацией хищничества) идет по линии эмбрионизации развития, чего не 
наблюдается у алеохароморф.

Успешное применение сравнительно-онтогенетического подхода д ля  объяс­
нения различий личинок алеохароморфной и стафилиноморфной групп под­
семейств позволило попытаться объяснить таким же способом различия 
отдельных подсемейств. Эти различия на примере личинок из пяти подсемейств 
Oxytelinae (Oxytelus rugosus F.), Aleocharinae (Astilbus canaliculatus F.), Tachyporinae 
(Tachinus rufipes Deg.), Paederinae (Lathrobium brunnipes F.), Staphylininae (Philonthus 
chalceus Steph.) приведены на рис. 4. Здесь же для сравнения показано состояние 
тех же морфологических признаков Philonthus (относящегося к подсемейству 
Staphylininae, т.е. к группе с наиболее эмбрионизованным развитием) на разных 
стадиях его позднего эмбриогенеза. Как и при рассмотрении различий групп 
подсемейств, здесь не приводятся признаки, связанные с хетотаксией и 
вооружением. Хотя они очень ценны при диагностике родов и видов, однако 
имеют сугубо ценогенетический характер и, видимо, не связаны с рассма­
триваемыми здесь явлениями смещения момента выхода из яйца по отношению к 
морфогенезу, в значительной мере определяющими различия более крупных 
групп.

Как показано на рис. 4, основные диагностические признаки не сочетаю тся у 
рассматриваемых личинок произвольно, а образуют комплексы, характери­
зующие, с одной стороны, личинок Oxytelus и Astilbus (I и II столбцы), а с 
другой — Lathrobium и Philonthus (VI и VII столбцы). Личинка Tachinus (III 
колонка) занимает промеж уточное положение. Эти три группы, которые мы ус­
ловно обозначим (по названию подсемейств) как алеохароидную  (А), тахипо- 
роидную (Т) и стафилиноидную (S), образуют ряд  постепенного усложнения 
организации, параллельной со стадиями последовательной дифференцировки 
эмбриона Philonthus (IV и V столбцы). Личинки алеохароидного типа соот­
ветствуют по рассмотренным признакам более ранним этапам развития 
Philonthus, тахипороидные — промежуточным, а стафилиноидные — наиболее 
поздним. Литературные данные о морфологии личинок стафилинид [Kasule, 1966, 
1968, 1970; Steel, 1966, 1970; Welch, 1965; Потоцкая, 1967] позволяют выделить еще 
омалиоидную (О) и стеноидную (St) группировки.

На рис. 4 прослеженное ранее развитие признаков в эмбриогенезе Philonthus 
(столбцы IV и V) сопоставляется с основными личиночными типами, которые 
соответствуют каждому состоянию признаков (в дальнейшем эти типы для крат­
кости помечены буквами).

Г оловн ая  капсула вначале поперечная, не замкнутая на нижней стороне 
(вентральное соединение правой и левой частей головы вначале отсутствует — 
рис. 4, 11, затем осущ ествляется только за счет прементума — рис. 4, 12 и лишь 
позднее — ментума и субментума), затем округлая (рис. 4, 4), соответствующая 
уровню А, О, Т (рис. 4, 1—3), с коротким гуларным расстоянием (от глубоко 
выемчатого заднего края до основания субментума), причем у личинок этих 
типов часто имеется различной длины и формы гуларная пластинка (рис. 4, 8, 9). 
Наконец, голова становится удлиненно-овальной с прямым задним краем (рис. 4, 
5) и замыкается на большом протяжении длинным общим гуларным швом без 
гуларной пластинки (как у S — рис. 4, 14,15).
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Шейный п ерехват  вначале отсутствует (рис. 4. 4. 12), как у А, О, Т, S (рис. 3, 
27; 4, 8— 10), п оявляется лишь на поздних стадиях перед выходом личинки (рис. 
4. 13). что соответствует уровню S (рис. 4, 14.15).

В ерхняя губа вначале отчлененная (рис. 4, 4), как у  А, О, Т, (рис. 4, 1—3), 
затем сливается с фронтоклипеальной областью образуя назале (рис. 4, 5). ха­
рактерное для  St, S (рис. 3 ,27; 4, 6,7).

Глазки появляю тся все одновременно на довольно поздней стадии. Поэтому 
меньшее число глазков у  личинки не может считаться эмбриональным приз­
наком. Примитивное в эволюционном плане состояние разбросанных глазков без 
глазкового поля (рис. 4, 3, 34) не имеет аналогов в эмбриогенезе Philonthus, 
однако их компактное расположение в пределах четкого глазкового поля (рис. 
4, 37, 38) более сходно с единственным сложным глазом имаго. Наличие лишь 
одного глазка у  личинок вторично дезэмбрионизованных групп (см. далее) 
позволяет предположительно говорить о его образовании из еще недифферен­
цированного общего зачатка глазков, имевшихся у предковой группы. 
Характерно, что личинки, имеющие на личиночной стадии один глазок (часть А, 
рис. 4, 32) и даже вообще лишенные глазков (часть А. рис. 4, 33), по образу жизни 
не отличаются от личинок, имеющих несколько разбросанных (Т: рис. 4, 34) или 
компактно расположенных глазков (S: рис. 4, 37, 38). В каждой группе имеются и 
скрытоживущие личинки и формы, посещающие дневную поверхность, так что 
корреляция между числом и степенью развития глазков и их биологической 
необходимостью как зрительных органов у личинок стафилинид не наблю­
дается.

Антенны, как мы видели, разделяю тся весьма рано, причем сразу на три 
членика (рис. 4, 19, 20), как у А, О и большинства Т (рис. 4, 16, 17), и сохраняю тся в 
таком виде долгое время. Разделение их второго членика с образованием 
четырехчлениковых антенн (как у St и S, рис. 4, 23, 24) происходит относительно 
поздно у уже сформированного стафилиноморфного эмбриона (рис. 4, 21, 22). 
Поэтому четырехчленистость антенн Tachinus (рис. 4, 18), который по этому 
признаку отличается от остальных Tachyporinae, имеющих трехчлениковые антен­
ны, видимо, объясняется гетерохронией в развитии этого признака.

В строении мандибул аналогии между эмбриональным и филогенетическим 
развитием наименее строги. Это понятно, поскольку из всех ротовых частей 
мандибулы претерпели в ходе эволюции наиболее сильные структурные моди­
фикации, далеко предшествовавшие возникновению даж е современных отрядов 
насекомых, а тем более подсемейств стафилинид. У эмбриона Philonthus 
мандибула превращается из лопастевидной со следами расчленения, с широким 
основанием и округленной вершиной (рис. 4, 28), сходной с частью А, О, отчасти 
Т, в удлиненную и заостренную на вершине (рис. 4, 29). однако лишенную 
предвершинного зубца, который имеется у  большинства алеохарин и тахипорин 
(рис. 4, 26, 27), и, наконец, в серповидную с узким основанием и крайне острой 
вершиной, как у S, S t

Максилла на самых ранних этапах трехлопастная (рис. 4, И), хотя и менее 
явственно, чем у других жуков (жужелиц, мертвоедов — см. далее), несет 
бугорковидные лацинию и галею и удлиненный щупик. Затем, как уже 
говорилось, рост лацинии тормозится, и она становится неразличимой на 
разрастающемся стипесе, а галеа выглядит как терминальный постепенно 
удлиняющийся выступ (рис. 3, 7), аналогия с А, О, Т, St (см. рис. 3, 27. 39—41). На 
поздних стадиях вся максилла удлиняется и суживается, ее дистальная часть (на 
месте ранней эмбриональной галеи) также вытягивается, становится п алоч­
ковидной (рис. 4. 43) и, наконец, отчленяется от стипеса, давая галею личинки, 
характерную д ля  S (рис. 4, 44, 45). Челюстной щупик из лопастевидного 
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становится сразу трехчлениковыми, как у А. О, Т и части S, и лишь незадолго до 
выхода личинки в процессе склеротизации придатков головы его последний 
членик разделяется на два, что характерно для  S.

Нижняя губа, которая закладывается разделенной (рис. 4, 11), сливается 
вначале в области прементума (рис. 4, 12), а затем ментума и субментума3. 
Позднее правая и левая половины головной капсулы, обрастая ротовые части 
сзади, смыкаются вначале в одной точке, как у части А, затем на небольшом 
протяжении (подобно другим А, а также О, Т; см. рис. 4, 9, 10). На более поздних 
стадиях при удлинении головы удлиняется общий гуларный шов, а задний край 
гуламентума вытягивается назад, сдвигаясь каудальнее оснований максилл, как 
у S (рис. 4, 44, 45). В этот период происходит формирование личиночных 
покровов головы, которые на нижней стороне ее собраны в складки. В это время 
границы субментума в передней части слабо заметны (рис.4, 13), подобно части 
S (Paederinae). Наконец, в процессе окончательного удлинения головы при 
вылуплении личинки складки покровов распрямляю тся и швы, ограничивающие 
переднюю часть субментума и расположенные медиальнее оснований максилл, 
становятся явственными (часть Staphylininae). При этом ранее округленный (рис. 
4, 13) задний край гуламентума (как у  части S, см. рис. 4, 14) вытягивается в 
острие между задними тенториальными ямками, продолжающееся гуларным 
швом, как у  высших Quediini и Staphylinini (рис. 4, 15).

Среднегрудное дыхальце, на ранних стадиях принадлежащее среднегрудному 
сегменту, хотя и расположенное у самого его переднего края, позднее пере­
мещается к переднегруди, занимая вначале среднее полож ение между этими 
сегментами подобно А, О, Т, (рис. 4, 46—48) и затем под задними углами 
переднеспинки (рис. 4, 50), как у  S (рис. 4, 51, 52). Характерно, что у  имаго всех 
стафилинид эти дыхальца уже глубоко втянуты под переднеспинку, создавая 
полное впечатление переднегрудных.

Коксы на ранних стадиях короткие кольцеобразные, как у части A (Oxytelus, 
рис. 4. 46), затем удлиняю тся (рис. 4 , 49), как у некоторых A (Astilbus, рис. 4, 47), 
становятся удлиненными коническими (рис. 4. 50) подобно Т (рис. 4, 48) и, 
наконец, очень длинными, почти цилиндрическими, как у  S (рис. 4, 51).

Плевриты на брюшке вначале не выражены, дыхальца включены в общее 
тергоплевралъное полукольца (рис. 4, 53, 54. 60. 61, 63). Процесс дифферен- 
цировки плевральных элементов брюшка у  эмбриона не прослеж ивается до 
самых поздних стадий (рис. 4, 64) из-за отсутствия склеротизацйи, однако у 
личинок разных групп (Т, S) наблюдается разная степень их развития. Во всех 
этих группах дыхальца лежат на мембране ниже боковых краев тергитов (рис. 4, 
62,65,66).

Урогофмы вначале лопастевидные, затем удлиняю тся и суживаются (рис. 4, 70), 
но остаю тся нерасчленными, как у  А и части О (рис. 4, 67, 68). затем разделяются 
на два членика (рис. 4, 71) подобно некоторым О, а также Т, St, S (рис. 4, 69. 72, 73).

Анальная подпорка вначале парная, превращается в короткую суженную 
книзу мягкую спадающуюся трубку (рис. 4, 70), как у  А и О (рис. 4. 67, 68). 
Постепенно она удлиняется и утоньш ается (рис. 4, 71), как это свойственно Т (рис. 
4, 69), и, наконец, становится плотной, круглой в сечении и узкой (ср. рис. 4, 72).

Нетрудно заметить, что порядок чередования личиночных типов, соответст­
вующих стадиям эмбрионального усложнения, один и тот же д ля  всех признаков: 
алеохароидный (А) — омалиоидный (О) — тахипороидный (Т) — стеноидный (St) — 
стафилиноидный (S). Этот ряд  использован как горизонтальная развертка на

О
В состав последнего, как уже говорилось, видимо, входит и часть эмбриональной гулы.
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Эволюционная 
про двинуто сть 
группы

Рис. 5. Схема филогенеза стафилинид, построенная по морфологии личинок с  учетом процессов эмб- 
риониэацни и дезэмбриониэацни развития (по: (Тихомирова, 1974а])

рис. 5, на котором отражено предполагаемое соотношение между процессами 
эмбрионизации и дезэмбрионизации и эволюционной продвинутостью разных 
групп на схеме.отложенной по вертикали.

Опыт эволюционных построений показывает, что в крупных разветвленных 
группировках, подобных семейству стафилинид, предковая группа редко бывает 
крайней по всем признакам, а сочетает довольно пестрый набор признаков и 
тенденций, реализующихся и определяющихся в производных группах. Этому 
требованию удовлетворяю т личинки омалиоидного и тахипоройдного типов и 
особенно промежуточные между ними личинки Proteinini подсемейства Oxyteli­
nae (относящихся скорее к омалиоидному типу). Эта группа сочетает признаки, 
появляющиеся в онтогенезе Philonthus сравнительно поздно (удлиненную 
палочковидную, хотя и не отчлененную галею максилл и двучлениковые 
урогомфы), с наличием простеки (очень примитивный признак, отсутствующий у 
всех высших групп стафилинид и в эмбриогенезе Philonthus) и незамкнутой снизу 
головной капсулой. Можно предположить, что в период становления этой 
примитивной группы еще не вполне сложилась специфическая д ля  семейства 
система корреляций в развитии разных признаков, которую мы наблюдаем в 
эмбриогенезе высшей группы (Staphylinini). Подобное же смешение признаков, 
хотя и менее резкое, наблюдается в трибе Omaliini того же подсемейства, однако 
здесь преобладание ранних эмбриональных признаков более определенное. 
Видимо, в данном случае можно говорить об известной специализации этих 
процессов в направлении более раннего выхода личинки, т.е. некоторой 
дезэмбрионизации развития по сравнению с предполагаемой предковой формой. 
Еще более определенна эта тенденция в трибе Oxytelini, характеризующейся 
стабильным набором весьма ранних эмбриональных признаков. Однако единст­
венный глазок и своеобразные длинные, как бы трехвершинные (благодаря 
наличию двух тесно приближенных к округлой вершине тупых зубцов) манди­
булы не имеют аналогов в эмбриогенезе высших групп. Этот личиночный тип мог 
возникнуть в результате дэзэмбрионизации омалиоидного типа личинок пред- 
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ков, специфические эмбриональные черты которого в эмбриогенезе высших 
групп не сохранились.

Напротив, личинки тахипорин (тахипороидный тип) имеют определенный 
набор более поздних эмбриональных признаков и могут быть выведены из 
омалиоидных личинок, если допустить некоторую эмбрионизацию в их раз­
витии. С ними довольно сходны личинки алеохарин. которые, однако, обладают 
рядом более ранних эмбриональных признаков (гуларная пластинка, короткие 
широко расставленные коксы, общие тергоплевральные склериты с включенными 
в них дыхальцами, одночлениковые или отсутствующие урогомфы). По этим 
признакам и наличию у ряда форм одного глазка они сходы с личинками 
Oxytelini, образуя общий алеохароидный личиночный тип. Однако у алеохарин он 
возник, по-видимому, в результате дезэмбрионизации не омалиоидного, а 
тахипороидного типа.

Таким образом, в пределах алеохароморфной ветви процесс изменения объе­
ма эмбрионального морфогенеза, обусловливающий появление в разной степени 
дифференцированных личинок, не однонаправлен, процессы эмбрионизации и 
дезэмбрионизации могут сменять друг друга (например, в эволюции личинок 
алеохарин). Однако в целом для  алеохароморфной группы более характерна 
тенденция к дезэмбрионизации, к выходу из яйца менее дифференцированных 
личинок.

Напротив, магистральный путь развития стафилиноморф сопровож дается 
прогрессирующей тенденцией к эмбрионизации развития, к выходу сформи­
рованных личинок с сильнее дифференцированными придатками, более близких 
к имаго (не только стафилинид, но и жуков вообще — см. далее) и в особенности к 
личинкам Adephaga. Так, личинки Steninae и Euaesthetinae (стеноидный тип) уже 
имеют зубчатое назале и четырехчлениковые (у Steninae) антенны, гуламентум у 
них выступает назад каудальнее оснований максилл, однако гуларного шва и 
шейного перехвата еще нет (зачатки того и дргого имеются у Euaesthetinae) и 
галеа максилл еще не отчленена.

Наибольшая в семействе степень эмбрионизации развития наблюдается у 
стафилиноидных личинок Paederinae и Staphylininae. При этом личинки Paederinae 
несколько менее эмбрионизованы, чем Staphylininae, — имеют всегда двухчле- 
никовые губные и трехчлениковые челюстные щупики, тогда как у  некоторых 
Staphylininae губные щупики трех-, а челюстные четырехчлениковые. Склерит 
гуламентума у  педерин в передней части не ограничен по бокам швами от 
боковых частей головной капсулы, а сзади округленный, не оттянут в острие 
между задними тенториальными ямками, анальная подпорка в этой группе 
более короткая. Однако все эти отличительные признаки формируются у 
стафилинин очень поздно, перед самым выходом личинки, так что д ля  их 
образования достаточно очень незначительной дезэмбрионизации развития. 
Единичные изменения такого масштаба могут происходить внутри отдельных 
подсемейств или даж е родов. Например, внутри подсемейства Staphylininae, как 
уже говорилось, и даже рода Staphylinus встречаются трех- и четырехчлениковые 
челюстные и двух- и трехчлениковые губные щупики. Интересно, что 
четырехчлениковые челюстные и трехчлениковые губные щупики имеют 
личинки трибы Xantholinigi, по другим признакам (округленный задний край 
гуламентума, более широкие мандибулы, короткая анальная подпорка) менее 
эмбрионизованные, чем, например, личинки Quediini и части Staphylinini, у 
которых челюстные щупики трех-, а губные двухчлениковые. Возможно, здесь 
имеет место частичная гетерохрония — ускорение развития этого признака в 
ходе специализации группы к облигатному обитанию в скважинах субстрата, 
что характерно и д ля  имаго в этой группе [Тихомирова, 1966, 1967; Матвеев,

27



Bolitocharini 
Myrmedontini 

Aleocharini 
Oligotini 

Hypocryptini 
Myllaenini 

Deinopsini 
Gymnusini 

Др. Aleocharinae

f   Bolitobiini
a /^T achyporini /T ach yp o  

/лХГнаЬгосепш 
/"S^Trichophylini

_ Paederini 
/  Pinophilini

Amblyopinini 
Quediini 

Staphylinini 
Xantholinini

Oxyporinae 
Megalopsidiinae 

Steninae 
Euaesthetinae 

Leptotyphtinae

Рис. 6. Схема филогенеза стафилинид, 
построенная на основе морфологии, 
экологии и палеонтологии имаго (по: 
{Тихомирова; 1973])

Тихомирова, 1975]. Такой образ жизни должен приводить к усилению тактильных 
и химических механизмов ориентации (например, за счет зрительных — глазки у 
личинок Xantholinini редуцируются до одного или даже вообще отсутствуют), 
что, в свою очередь, долж но вызывать ускоренную дифференцировку соответст­
вующих органов.

В целом филогенетическая схема (рис. 5), построенная по личиночным 
признакам стафилинид с учетом роли процессов эмбрионизации и дезэмбрио­
низации и возможных изменений их направленности (особенно в более при­
митивных группах), совпадают со схемой, построенной ранее [Тихомирова, 1973], 
где личиночные признаки учитывались в меньшей степени, чем морфология, 
экология и палеонтология имаго (рис. 6).

Интересно, что ряд  признаков личинок, отличающих алеохаро- и стафили- 
номорфную группировки и отдельные подсемейства, коррелирован с аналогич­
ными различиями имаго тех же групп, используемых д ля  их диагностики. 
Таковы общая форма головной капсулы, расположение оснований и отчасти 
форма мандибул, характер прикрепления максилл. Различия в расположении и 
форме жевательных лопастей максиллы имаго алеохаро- и стафилиноморф так­
же легко объяснимы при сравнении их с личиночными. Лациния стафилиноморф, 
развитие которой у  личинок подавлено по сравнению со сформированной и 
функционирующей галеей, занимает у  имаго на стипесе боковое полож ение и не 
вытягивается в длину. Напротив, у алеохароморф обе жевательные лопасти 
образуются из общего недифференцированного у  личинки зачатка стипеса и 
жевательных лопастей и достигают у  имаго одинаковых размеров и сходной 
формы. К числу таких признаков относятся размеры и даже форма тазиков (кроме 
задних), местоположение характерных изгибов оси тела при движении, 
некоторые детали поведения. Можно предполагать, что эта корреляция не 
случайна и объясняется частичной передачей имаго личиночных признаков 
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путем уменьшения объема морфогенетических перестроек в предкуколке и 
куколке. Такой механизм сближения личинок и имаго, которое экологически 
вполне оправдано сходным образом жизни [Гиляров, 1957], является  наиболее 
простым и морфогенетически выгодным и объясняет глубину их сходства легче, 
чем просто конвергенция.

Итак, сравнительный анализ личиночных, имагинальных и эмбриональных 
признаков крупных групп (подсемейств и групп подсемейств) стафилинид 
позволяет предполагать, что их формирование в большей мере определяется 
тенденцией к сдвиганию границ отдельных стадий развития относительно 
процесса морфогенеза, что позволяет обнаруживать диагностические признаки 
личинок многих групп в эмбриогенезе других. Так, высшим (и некоторым 
специализированным) алеохароморфам свойственна тенденция к некоторой 
дезэмбрионизации развития, выходу из яйца на стадии, более ранней, чем 
личиночная стадия предковых форм, которая в этих группах начинает 
проходить в предкуколке (см. далее). Напротив, д ля  стафилиноморф характерна 
резко выраженная тенденция к эмбрионизации развития, когда стадия, соответ­
ствующая личинке предковых групп, поглощ ается яйцом, а к свободному образу 
жизни переходит стадия, более близкая к имаго (жуков вообще, а не только 
данной группы стафилинид) и к личинке Adephage. Эта тенденция, по-видимому, 
связана с активизацией хищничества в группе стафилиноморф, тогда как 
наиболее дезэмбрионизованные из рассмотренных личинок алеохароморф 
(Oxytelini) произошли как сапро- или даже фитофаги от предположительно 
хищных или многоядных предков.

Характерно, что многие описанные признаки (и даже их комплексы) личинок 
более эмбрионизованных групп независимо проявляю тся в ряд е  семейств жуков 
(как Adephaga, так и Polyphaga), ведущих хищный образ жизни [Гиляров, 1964; 
Стриганова, 1966], тогда как некоторые растительноядные личинки и, особенно 
сапрофаги, напротив, во многом напоминают дезэмбрионизованных личинок 
алеохароморф.

Это позволяет предполагать, что описанный способ эволюции признаков 
личинок в процессе эмбрионизации и дезэмбрионизации развития п роявляется 
не только внутри семейства стафилинид, а имеет более широкое распростра­
нение в отряде жуков, определяя многие черты их личиночной морфологии и в 
том числе диагностические признаки семейств [Тихомирова, 1974 а, б], рассмат­
риваемые в следующем разделе.

РЕКАПИТУЛЯЦИЯ ПРИЗНАКОВ РАНГА СЕМЕЙСТВА

Изучен поздний эмбриогенез трех семейств жуков, резко различных по уровню 
морфологической дифференцировки личинок: жужелиц, мертвоедов и д олгон о­
сиков. Он разделен на стадии (являющиеся, как и во всех остальных случаях, 
лишь условными этапами в действительности непрерывного процесса), начиная с 
момента, когда завершена сегментация зародышевой полоски и становятся явст­
венными зачатки ротовых частей и конечностей.

Поздний эмбриогенез Pterostichus cupreus L. (Carabidae)

Жужелицы — представители подотряда Adephaga — имеют наиболее дифферен­
цированные личинки в отряде жуков (с четырехчлениковыми антеннами и че­
люстными щупиками, двухчлениковой галеей максилл и шестичлениковыми ко­
нечностями с самостоятельными голенью и лапкой), по строению более близкие к 
имаго (жуков вообще, а не только жужелиц).

I стади я. Зародышевая полоска полностью погружена в желток, занимая лишь
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небольшую часть объема яйца (рис. 7,1,2), ее передний и задний концы загнуты на 
дорзальную сторону. Головной конец эмбриона вытянутый, верхняя губа в виде 
двух округлых образований лежит на стороне, обращенной к оральному полюсу 
яйца, антенны и ротовые части короткие, бугорковидные, парные зачатки нижней 
губы явственно отделены друг от друга. Грудные ноги в виде коротких лопас­
тей. Брюшные сегменты состоят каждый из двух пластинок, смыкающихся по 
средней линии, несут зачатки брюшных конечностей в виде маленьких бугорков, 
особенно хорошо заметных на первом сегменте.

II стади я. Эмбрион укорачивается и расширяется, постепенно приобретая 
листовидную форму (рис. 7,3), головной и хвостовой изгибы распрямляю тся, а 
затем каудальная часть начинает подворачиваться на вентральную сторону. 
Происходит концентрация головных сегментов и обособление головы, которая 
приобретает вначале округлую (рис. 7,4), а затем широкотреугольную форму (рис. 
7.5). Продольное разделение верхней губы становится все менее явственным, ан­
тенны, ротовые части и ноги удлиняются, начинают дифференцироваться на чле­
ники и, соприкасаясь друг с другом по средней линии тела, вытягиваются вдоль 
нее. Мандибулы широкотреугольные (рис. 7,6). Максиллы явственно трехраздель­
ные — заметны вначале бугорковидные, затем лопастевидные зачатки двух жева­
тельных лопастей и каудально направленный зачаток щупика (рис. 7,4,5), нижне­
губные зачатки сближаются (рис. 7,4), а затем срастаются. Продольное срединное 
разделение брюшных сегментов очень явственное (рис. 7,3), брюшные ноги уже 
исчезают на всех сегментах, кроме первого, где они превращены в плейроподии, 
сохраняющиеся в течение всего эмбрионального развития.

Ш  стади я. По мере дальнейшего роста эмбриона пространство между ним и 
вентральной стороной яйца освобождается от желтка и эмбрион располагается 
непосредственно на ней, тогда как весь оставшийся желток сосредоточен в д о р ­
зальной части яйца. После того как эмбрион выстилает всю вентральную сторону 
яйца, он начинает постепенно обрастать желток с боков (рис. 7,7). Голова эмбрио­
на в начале.стадии соответствует рис. 7,8, затем приобретает поперечно-оваль­
ные очертания. Фронтоклипеолабум разделяется поперечной бороздкой, о тчле­
няющей верхнюю губу, которая выглядит плоской цельной пластинкой, лишь 
вначале с выемкой на вершине (рис. 7,8). Антенны, в которых уже различается не 
менее трех члеников (рис. 7,9), и ротовые части сильно удлиняются. Мандибулы 
изогнутые (хотя еще не серповидные) и заостренные на вершине (рис. 7,10), мак­
силлы длинные с выраженными лацинией, галеей и щупиком (рис. 7,11), в ходе 
дальнейшего развития зачаток лацинии относительно уменьшается (рис. 7,12). 
Нижняя губа соответствует рис. 7,13. Продольное разделение брюшных сегментов 
постепенно исчезает, зона их срастания вначале истончается, а затем в ней пос­
тепенно дифференцируются стернальные участки (рис. 7,14). К концу этой стадии 
(рис. 7,15) они округленно-четерехугольные, подстилают снизу узлы брюшной

Рис. 7. Эмбриональное развитие жуков Pteroslichuscupreus L., Carabidae (1—29), Silpha carinata Hbst., Silphi- 
dae (30—40) и Sitophilus graiarius L., Curculionidae (41—50) (по: (Тихомирова, 19746))

1—3, 7, 15. 29-32, 34, 36, 39, 41—44, 46, 4 7 — общий вид эмбриона на стадии наиболее длинной за­
родышевой полоски (41—43)-, на стадии I (1.2, 30. 31, 34h на стадии П (3)-. в начале (32, 46), в конце (47); на 
стадии Ш (7): в начале (36), в конце (15, 39); на стадии V  (29); 4, 5, 6. 24—27, 33 — голова эмбриона в 
начале стадии I (4, 5), в начале стадии П (33), в начале стадии Ш (А, в середине (24. 25) и в конце стадии 
V (26,27); 6, 10, 19 — мандибула на стадии П(А, в начале стадии Ш(10) и в начале V (19); 9, 18 — антенна 
в начале стадии Ш (9) и V (18); 11, 12, 20 — максилла в начале (11) и в конце стадии Ш (12) и в начале 
стадии V (20); 13. 21 — нижняя губа на стадии Ш (13) и в начале стадии V (21); 14 — брюшко в начале 
стадии Ш; 16,17, 22, 23, 28, 37, 38 — вершина брюшка в начале (37) и в конце стадии Ш (16, 17. 38), в 
начале (22), в середине (23) и в конце (28) стадии V; 35 — верхняя губа и антенны в начале стадии Ш; 
40. 50 — голова личинки; 45, 48, 49 — голова и грудь на стадии I (45). в начале стадии П (48) и на стадии 
Оа(49)
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цепочки (хорошо заметны коннективы). По бокам от стернитов располож ена проз­
рачная зона, где сквозь тонкую оболочку с почти неразличимой сегментацией 
виден желток, а  далее дорсолатерально лежат тергоплейральные полукольца. 
Стенки тела эмбриона в этот период очень тонкие. Брюшко, вершина которого 
уже довольно сильно подогнута на вентральную сторону (рис. 7,/5), в начале 
этой стадии представляется девятичлениковым, поскольку десятый и вершина 
девятого сегмента впячены внутрь разросшегося основания девятого сегмента. 
К концу стадии урогомфы и анальная подпорка внутри него хорошо различимы 
(рис. 7,16,17).

ГУ стади я. В начале ее, когда обрастание желтка зародышем завершается, тка­
ни эмбриона, по-видимому, очень богаты жидкостью, поскольку именно в этот 
период он сильнее всего спадается при фиксации, с трудом  отделяется от эндо­
хориона, а антенны и конечности в препаратах окружены каемкой из спавшейся 
оболочки (рис. 7 ,18—21). В течение этой стадии все придатки сильно удлиняю тся 
и утоньшаются, приобретая форму, сходную с личиночной (рис. 7,24,25). голова 
становится округлой и основания максилл удаляю тся от ее заднего края 
(рис. 7,24). Появляются слабо пигментированные глазки, все одновременно 
(рис. 7 ,26), постепенно исчезают следы отделения верхней губы, на антеннах диф­
ференцируется зачаток чувствующего придатка, мандибулы приобретают пра­
вильную серповидную форму. На максиллах полностью исчезают лациния, а га- 
леа становится удлиненной с более тонкой вершиной (рис. 7,27). В течение этой 
стадии выворачиваются урогомфы и анальная подпорка (рис. 7,22, 23). Щетинки 
на урогомфах очень тонки, прозрачны и едва заметны.

V стади я. По мере дальнейшего роста тела в длину подогнутый вентрально 
хвостовой конец постепенно заходит под голову. Это вызывает вторичное уко­
рочение урогомф, но они уже не впячиваются внутрь девятого семента, а, начи­
ная с основания, постепенно собираются в складки и сильно петлеобразно изги­
баются, так что к моменту выхода личинки выглядят как два бугорчатых высту­
па, несущих хеты на вершинах бугорков (рис. 7,28). Ротовые части и конечности 
приобретают личиночное расчленение, причем тибиотарзальное сочленение 
(между четвертым и пятым члениками ноги) становится отчетливо заметным 
лишь после склеротизации лапки (перед самым выходом личинки), а отчленение 
трохантера не вполне явственно и у  только что вышедшей их яйца личинки. На­
чинается склеротизация мандибул, концов ног и антенн, глазки пигментируются 
все сильнее. Головная капсула вытягивается в длину, но не склеротизуется (это 
происходит уже после выхода личинки, как и расправление урогомф, которые и 
у  личинки сохраняю т следы коленчатого изгиба). Эмбрион в конце развития 
выглядит, как на рис. 7,29.

Поздний эмбриогенез Sulpha carinana hbst (Silphidae)

Мертвоеды — представители подотряда Polyphaga, одной из его довольно 
древних ветвей (Staphylinoidea). М орфология имаго и личинок сильфид характер­
на д ля  генерализованных групп Polyphaga. Степень морфологической дифферен­
цировки личинок меньше, чем у  Adephaga, — антенны и челюстные щупики трех- 
члениковые, максиллы имеют две жевательные лопасти, причем галеа не расчл е­
нена, ноги пятичлениковые (с неразделенным тибиотарзусом).

I стади я. Эмбрион очень сходен с эмбрионом Pterostichus на первой из вы­
деленных в его позднем эмбриогенезе стадий по форме тела и придатков (ср. рис. 
7,1 и 7,30). Верхняя губа также состоит из двух округлых бугорков, остальные 
ротовые части бугорковидные, в максиллах различимы зачаток щупика и очень 
небольшие выступы — зачатки лацинии и галеи, зачатки нижней губы широко
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разделены. Заметны бугорковидные брюшные ноги. Однако весь эмбрион шире и 
много крупнее относительно размеров яйца и, главное, расположен не внутри 
желтка, а на вентральной стороне яйца, занимая чуть больше половины его 
окружности (рис. 7,31).

II стади я. Эмбрион утолщается и несколько укорачивается, а затем вновь 
удлиняется, так что к концу стадии выстилает примерно половину поверхности 
яйца. Верхняя губа в начале стадии раздвоена на вершине, а позднее выглядит 
как единственная пластинка с выемкой на переднем крае. На вершинах мандибул 
все более заметна вырезка, в максиллах явственно различимы зачатки двух 
жевательных лопастей и щупика, зачатки нижней губы смещаются ближе к про­
дольной оси тела (рис. 7,33), а затем срастаются между собой (рис. 7,34). Ноги 
длинные, со следами личиночного расчленения, брюшные сегменты вначале еще 
сохраняют продольное срединное разделение, но постепенно оно уменьшается 
параллельно с дифференциацией тергоплеврального сочленения и в конце ста­
дии появляю тся брюшные стерниты в виде округлых образований, подстилающих 
нервные узлы (рис. 7,34). Зачатки брюшных ног полностью исчезают. Хвостовой 
конец тела вначале загнут на спинную сторону, затем распрямляется. Участки 
десятого брюшного сегмента, образующие позднее анальную подпорку, вытянуты 
вперед, налегая на стерниты. В конце стадии они сливаются друг с Другом, еще 
сильнее выдвигаясь на вентральную сторону, а на прилегающих к ним краях д е ­
вятого сегмента дифференцируются урогомфы в виде небольших бугорков 
(рис. 7 ,32).

III  стади я. В начале ее эмбрион занимает примерно 3 /4  поверхности яйца. 
Дифференцируется личиночная верхняя губа, которая включает переднюю часть 
двух сросшихся зачатков верхней губы раннего эмбриона (рис. 7,35). Зубцы ман­
дибул заостряю тся (рис. 7,36), разделение жевательных лопастей максилл стано­
вится более резким и глубоким. В основании лабиума, кбторое ранее выглядело 
светлым пятном между вершинами мандибул, образуется плотный трапециевид­
ный склерит с двумя зубчиками на переднем крае (рис. 7,36). Этот склерит (по 
положению соответствующий зачатку гипофаринкса у  эмбрионов других о тр я ­
дов насекомых) представляет собой эмбриональное приспособление, которое, 
по-видимому, служит для прорыва яйцевых оболочек и сбрасывается вместе с 
ними. По мере развития эмбриона связь этого склерита с лабиумом постепенно 
ослабевает, и перед выходом личинки он легко снимается вместе с тонким эндо­
хорионом. У личинок этот склерит отсутствует. К концу этой стадии полутерги- 
ты окончательно смыкаются на дорзальной стороне, пигментируются глазки (все 
четыре одновременно), на антеннах дифференцируется чувствующий придаток, 
ранее выглядевший как утолщение на внутреннем крае второго членика, нес­
колько укорачивается и расш иряется верхняя губа, п оявляется опушение на 
максиллах и по всему телу, происходит (начиная с мандибул и пластинки в осно­
вании нижней губы) постепенная склеротиэация покровов. Конечности в начале 
стадии приобретают личиночное расчленение, а в конце ее и личиночную форму. 
Брюшные сегменты состоят из небольших стернитов, плевритов, отделенных от 
стернитов широкой мембраной с неявственным расчленением, и все расширяю­
щихся полутергитов, постепенно смыкающихся на спинной стороне эмбриона. В 
начале стадии три-четыре последних сегмента подогнуты на вентральную сто­
рону. Анальная подпорка в этот период расширена к вершине, удлиненно-яйце­
видная, урогомфы довольно длинные, нерасчлененные и прилегают к ее внут­
реннему краю (рис. 7,36). Далее основания урогомф и анальной подпорки частич­
но втягиваются внутрь девятого сегмента (рис. 7,37) и остаются в этом полож е­
нии до конца эмбриогенеза и у  личинки, отчего кажутся короче, чем в действи­
тельности. В течение этой стадии происходит расчленение урогомф с последую ­
щим относительным удлинением второго членика (рис. 7,38). Рост эмбриона вы-
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зывает его дальнейшее сворачивание и подгибание хвостового конца под голову, 
так что перед выходом он выглядит как на рис. 7,39. Характерно, что (в отличие 
от жужелиц) головная капсула эмбриона до самого его выхода остается резко 
поперечной, максиллы прикрепляются непосредственно у  ее заднего края 
(рис. 7,40).

Поздний эмбриогенез sitophilus granarius L. (Curculionidae)

Долгоносики — представители высших Coleoptera Polyphaga, их личинки — одни 
из наиболее просто организованных в пределах отряда жуков, имеют антенны в 
виде базальной мембраны с чувствующим выростом, их максиллы с короткой 
лопастевидной mala и двухчлениковым щупиком и широкотреугольная ниж няя 
губа без жевательных лопастей с также двухчлениковым щупиком причленяю тся 
непосредственно к груди на большом протяжении, ноги и урогомфы отсутст­
вуют. Такое строение личинок долгоносиков обычно объясняют их вторичным 
упрощением в связи с малоподвижным образом жизни.

Когда зародышевая полоска Sitophilus наиболее длинная, эмбрион занимает 
почти весь периметр яйца (рис. 7,41—43) и его объем весьма значителен по отно­
шению к объему яйца: много больше, чем у Pterostichus и Silpha на первой из опи­
санных стадий, морфогенетических более поздней, чем изображенная на 
рис. 7 ,41—43 длинная зародышевая полоска долгоносика. Сегментация и даже 
продольное разделение зародыша долгоносика в этот момент еще слабо заметны, 
относительно очень велики процефалические доли, зачатки конечностей и р о ­
товых частей неразличимы, так что поздний эмбриогенез, описание которого 
составляет нашу основную задачу, начинается только с последующей стадии.

I стади я. Эмбрион смещается по часовой стрелке, так что и головной и хвос­
товой концы направлены к оральному полюсу яйца и лежат примерно на одном 
уровне (рис. 7,44). Весь эмбрион постепенно расширяется (а процефалические 
доли, наоборот, уменьшаются), головной конец отчетливо разделяется на сег­
менты, верхняя губа парная (рис. 7,45), на максиллах заметен бугорковидный за­
чаток щупика, зачатки нижней губы лежат по бокам тела лишь чуть медиальнее 
зачатков максилл (см. рис. 7,45). Ноги на этой стадии выглядят как приплюснутые, 
отклоненные назад бугорки (см. рис. 7,45). На соответствующих им местах брюш­
ных сегментов также видны еще слабее выраженные бугорки, видимо, гомо­
логичные брюшные ногам.

П стади я. Продолжая двигаться по часовой стрелке, эмбрион занимает в яйце 
положение, когда зачаток верхней губы в виде уже непарного,сильно торчащего 
вперед бугорка направлен прямо к оральному полюсу яйца (рис. 7,46). Хвостовой 
конец постепенно укорачивается (рис. 7,47) и к моменту, когда желток уже почти 
полностью заключен внутри эмбриона и виден лишь в виде небольшого пузыря на 
его спинной поверхности, эмбрион занимает в яйце горизонтальное положение. 
В начале этой стадии начинает постепенно дифференцироваться головная тагма 
(рис. 7,48). Бугорковидные зачатки антенн и верхней губы относительно умень­
шаются за счет прекращения роста и уплощаются, мандибулы, напротив, сильно 
увеличиваются и выдаются вперед. Максиллы и зачатки нижней губы лопасте­
видные. последние еще разделены. Ноги в начале стадии имеют вид направ­
ленных назад коротких лопастей, позднее выглядят как приплюснутые круглые 
бугорки (рис. 7 ,47.48), почти не выдающиеся над брюшной поверхностью тела, и, 
наконец, как небольшие округлые уплотнения по краям будущих стернитов. Про­
дольное срединное разделение грудных и брюшных сегментов, вначале очень 
явственное, становится затем слабо заметным, появляется стерноплевральное 
разделение.

34



П а стадия. Эмбрион полностью обрастает желтком, голова его очень явст­
венно отделена от остального тела (рис. 7,49), на конечном этапе развития нес­
колько подгибается вентрально. Придатки концентрируются вокруг- рта. верхняя 
губа суж ивается и вытягивается вперед, частично прикрывая мандибулы. Антен­
ны, развитие которых заторможено на более ранних стадиях, здесь выглядят как 
слабо выраженные лопастинки по бокам от основания верхней губы. Мандибулы 
постепенно приобретают личиночную форму и начинают склеротизоваться. В 
максиллах к концу стадии различим бугорковидный щупик, расчленение которо­
го становится явственным лишь при выходе имаго. Зачатки нижней губы сли­
ваются между собой. Ноги практически не видны, продольное срединное разде­
ление сегментов исчезает. В начале стадии хорошо видны резко очерченные 
стерниты, лежащая латеральнее их внешне несегментированная область и терго- 
плевральные полукольца (рис. 7,49), к концу ее тело приобретает личиночное 
расчленение.

Как мы видим, выделенные стадии морфогенеза трех рассмотренных групп 
весьма сходны как по степени дифференцировки отдельных структур, так и по ее 
последовательности.

Первая из них характеризуется явственным каудальным изгибом, бугорковид­
ными ротовыми частями, парной верхней и разделенными зачатками нижней гу ­
бы и, главное, присутствием брюшных ног, отчего может быть названа поли- 
подной.

На II стадии происходят выпрямление каудального изгиба, слияние парных за­
чатков верхней и позднее нижней губы, удлинение ротовых частей и грудных 
ног и редукция брюшных (у жуков6). Эта стадия может быть названа брухоидной, 
так как позволяет провести аналогию с только что вышедшей из яйца личинкой 
зерновок (Bruchidae) [Тихомирова, 1965]. Эти две стадии прослеживаются в эмбрио­
генезе всех рассмотренных групп жуков. У долгоносиков конец II стадии эмб­
риогенеза (стадия На) характеризуется вторичным упрощением — редукцией за­
чатков антенн и ног. Этот этап морфогенеза не имеет аналогов в развитии м ерт­
воедов и жужелиц, а по состоянию остальных признаков примерно соответст­
вует концу их II стадии.

С тадия III  морфогенеза жужелиц и мертвоедов, которая может быть названа 
сильфоидной, характеризуется подгибанием головного и хвостового концов 
тела на вентральную сторону, удлинением и сегментацией антенн (которые 
становятся трехчлениковыми), ротовых частей (трехчлениковые челюстные и 
двухчлениковые губные щупики), наличием двух не отчлененных от стипеса 
жевательных лопастей максилл7, пятичлениковыми ногами, дифференциацией 
урогомф и анальной подпорки. На этой стадии заканчивается эмбриогенез и про­
исходит вылупление личинки сильфид, а также (см. выше) алеохароморфных ста­
филинид, причем алеохароидные личинки соответствуют по уровню дифферен­
цировки ранней сильфоидной стадии (и концу первой из трех стадий, выделен­
ных в позднем эмбриогенезе стафилиноморфных стафилинид), а тахипороидные 
личинки (и вторая из трех стадий позднего эмбриогенеза стафилиноморфных 
стафилинид) — поздней сильфоидной стадии.

С тадия IV обнаружена ~у жужелиц и стафилиноморфных стафилинид (пос­
ледняя из трех выделенных в их позднем эмбриогенезе стадий, на котором п ро­

6 Брюшные ноги гусениц и личинок пилильщиков сохраняются до  значительно более поздних мор­
фогенетических стадий с пяти- или даже шестичлениковыми грудными ногами, многочлениковыми 
антеннами и т.д., что по отношению к морфогенезу жуков должно считаться гетерохронией.
7Иногда, как описано выше у  алеохароморфных стафилинид, жевательные лопасти не отделены от 
стипеса и образуют с  ним вместе более или менее широкую лопасть с  терминальным выступом, по по­
ложению соответствующим галее более дифференцированных личинок.
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исходит их вылупление, что позволяет назвать ее стафилиноидной). Характерные 
признаки этой стадии — удлинение головы с образованием гуларного шва и ее 
превращение в прогнатическую, четырехчлениковые антенны, слияние верхней 
губы со лбом (образование назале). Лациния максилл на этой стадии редуцирует­
ся, а  галеа становится удлененной, палочковидной.

Наконец, только у  жужелиц выделена п о сл ед и м  пятая стадия, названная ка- 
рабоидной. Из всех рассмотренных стадий она более всего сходна с имаго жуков 
по степени дифференцировки придатков — характеризуется сочетанием двух- 
члениковой галеи максилл и отчленением голени от лапки.

Таким образом, морфологические различия личинок разных семейств жуков, 
как и различия подсемейств и групп подсемейств личинок стафилинид (см. вы­
ше), могут объясняться выходом из яйца на разных морфогенетических стадиях. 
При этом карабоидный тип личинок мог возникнуть в ходе некоторой эмбриони- 
зации развития, поскольку современные личинки наиболее примитивного подот­
ряда жуков — Archostemata [Пономаренко, 1969] характеризуются сочетанием 
признаков карабоидной (шестичлениковые ноги, четырехчлениковые антенны, 
трехчлениковые губные щупики у  части форм) и сильфоидной (прикрепление 
максилл и нижней губы непосредственно к груди без гуларного шва, максиллы с 
двумя жевательными лопастями, причем галеа одночлениковая, а щупик трех- 
члениковый, одночлениковые урогомфы) стадий. Сильфоидным набором призна­
ков характеризуются и личинки Myxophaga, рассматриваемые Р.А. Кроусоном 
[Crowson, 1960] как наиболее близкие к типу личинок, исходному д ля  жуков. На­
против, происхождение личинок специализированных Phytophaga от более при­
митивных, но и более дифференцированных, чем они, форм может объясняться 
выходом из яйца на все более ранних стадиях морфогенеза, т.е. прогрессирую ­
щей дезэмбрионизацией развития. Короткий период вторичного (по сравнению с 
предшествующим эмбриональным развитием) упрощения в эмбриогенезе д олго ­
носика (редукция антенн и ног) начинается незадолго до вылупления; эмбрион в 
этот период еще очень мало дифференцирован, соответствуя весьма ранним эмб­
риональным стадиям Pterostichus и Silpha. Поэтому в случае долгоносика можно 
говорить о небольшом вторичном упрощении, проходящем на фоне глубокой де- 
зэмбрионизации.

О выходе из яйца на разном уровне эмбриональной дифференцировки говорит 
и разное количество желтка в яйце представителей рассмотренных групп на о д ­
них и тех же морфогенетических стадиях. Так, эмбрион долгоносика на поли- 
подной стадии занимает почти весь периметр яйца (рис. 7,44), у  мертвоеда — 
примерно половину его (рис. 7,31), а у  жужелицы даже заключен внутри желтка, 
составляя по объему очень незначительную его часть (рис. 7,2). К концу брухоид- 
ной стадии у  долгоносика желток уже почти полностью заключен внутри заро­
дыша, у  сильфы обрастание желтка только начинается, а у  жужелицы вообще не­
заметно. У жужелиц и стафилиноморфных коротконадкрылых в конце сильф оид­
ной стадии внутри эмбриона еще заключено большое количество желтка, тогда 
как у мертвоеда в этот период он уже полностью расходуется. Увеличение отн о­
сительного количества желтка в яйце Adephaga (как и в пределах семейства ста­
филинид — см. выше) можно связать со специализацией к хищничеству, а  обедне­
ние яиц желтком у Phytophaga — с переходом от полифагии к специализирован­
ной фитофагии, т.е. к питанию менее богатой пластическими веществами пищей. 
Детальнее этот вопрос будет рассмотрен в специальном разделе.

36



ПРОЯВЛЕНИЕ В ОНТОГЕНЕЗЕ ЖУКОВ 
ПРИЗНАКОВ КРУПНЫХ ТАКСОНОВ

Приведенные выше эмбриологические данные сами по себе недостаточны для 
объяснения наблюдаемых аналогий в строении скрытых эмбриональных и сво­
бодных личиночных стадий. Они не дают ответа на вопрос, откуда возникают 
мофрогенетически более поздние (более близкие к имаго) состояния признаков, 
проявляющиеся у  личинок в ходе эмбрионизации развития. Неясно также, где в 
онтогенезе резервируются стадии, утрачиваемые личинками при дезэмбриониза­
ции, и резервируются ли они вообще (что. однако, весьма вероятно, учитывая 
описанную выше обратимость этих процессов). Естественным было предположить 
причастность к этим явлениям процессов, скрытых во втором (после яйца) по­
коящемся периоде онтогенеза голометабол — предкуколке и куколке (под "пред- 
куколкой" здесь понимается заключительный период последнего личиночного 
возраста, когда личинка перестает двигаться и питаться и претерпевает период 
интенсивной морфогенетической перестройки, заканчивающейся куколочной 
линькой).

На существование в предкуколке и куколке скрытых стадий интенсивной диф- 
ференцировки указывал ряд  авторов. Хинтон [Hinton, 1958] назвал их фаратной (pha- 
rate) куколкой (в предкуколке) и фаратным имаго (в куколке). Проявление анало­
гий в их строении с морфологией свободных стадий позволило бы объяснить 
явление эмбрионизации развития не только переходом менее дифференциро­
ванных стадий, соответствующих личинке предковой группы, в эмбриогенез, но и 
тем, что дифференцированная стадия, переходящ ая к свободному образу жизни, 
могла быть у  предковой группы в более или менее оформленном состоянии зак­
лючена в предкуколке. Этот подход объясняет все увеличивающееся сходство 
личинок таких групп с имаго по мере эмбрионизации развития тем, что все п ро­
межуточные между ними состояния в той или иной форме фиксированы в покоя­
щихся стадиях и могут рекапитулироваться в свободном состоянии у  личинок 
производных групп. В случаях дезэмбрионизованного развития он позволяет 
объяснить сохранение у  имаго полной дифференцировки структур, упрощаю­
щихся у  личинок в ходе дезэмбрионизации, и проводить сквозную гомологию л и ­
чиночных и имагинальных органов, несмотря на их прогрессирующие различия.

Однако если в яйце такие скрытые стадии постепенной дифференцировки м о­
гут быть обнаружены прямым наблюдением, то в предкуколке и куколке они 
внешне не оформлены, а составить о них целостное представление, пользуясь 
методами гистологии, трудно. Чтобы описать морфологию таких промеж уточ­
ных морфогенетических стадий, мы попытались 'проявить’ их, придать им внеш­
не морфологическое выражение, т  е. вызвать линьку покоящейся стадии в тот 
момент, когда внешние признаки последующей видимой стадии еще не сформи­
ровались. Такое ‘проявление’ достигнуто добавлением в организм предкуколок 
Tenebrio molitor и ряда других форм (см. далее) аналогов ювенильного гормона.

Согласно гипотезе В. Новака [1961; Novak, 1969а,b, 1975], повышение содерж ания 
ювенильного гормона (ЮГ) в гемолимфе развивающегося насекомого приостанав­
ливает интенсивный морфогенез и вызывает переход к ’равномерному росту” (по 
терминологии Новака, т.е. преимущественно росту без значительных морфогене­
тических перестроек), свойственному личинке. Факты появления различных 
’уродств” и ’промежуточных форм’ при имплантации активных прилежащих тел 
или введения ЮГ и его аналогов широко известны [Wigglesworth, 1954; Abdullah, 
1972; Bhaskaran, 1972; Matolin, 1971; и др.]. Ряд таких форм описан и у  Tenebrio moli­
tor L., служившего объектом данной работы [Radtke, 1942; Rose et al., 1968; Critchley, 
Campion, 1971; Soha, Sehnal, 1972; Reddy, Krishnakumaran, 1973]. Однако большинство 
таких форм действительно уродливы, сочетают у  одной и той же особи признаки
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нескольких последовательных морфогенетических стадий. Случаи же образова­
ния настоящих промежуточных форм обычно не интерпретирую тся с точки зре­
ния их сходства с личинкой, куколкой или имаго, поскольку признаки таких ста­
дий отсутствуют у  изучаемого объекта в свободном состоянии. Поэтому морфо­
логия их не описывалась достаточно детально и не интерпретировалась в срав­
нительно-морфологическом и филогенетическом аспектах.

Чтобы выделить и описать такие формы, мы воздействовали на организм пред- 
куколок и куколок Tenebrio molitor L. искусственными аналогами ювенильного 
гормона (АЮГ), в частности, этиловым эфиром 3, 11-диметил-11-хлордодецен-2- 
овой кислоты, 6,7-эпоксигераниолпараметиловым эфиром и Altozar 4Е (ZR-512), 
методом топикального нанесения на покровы насекомых в разных дозах.

Оценка ювенилиэирующего эффекта отдельных аналогов и их концентраций не 
входит в задачи данной работы, в которой рассмативается лишь внешняя морф о­
логия полученных форм. Многие из них, особенно при малых дозировках менее 
активных аналогов, были уродливыми, сочетали признаки разных стадий. Однако 
значительная часть форм имела правильное симметричное тело и признаки, о т ­
личающие их как от тех свободных стадий, которые подвергались действию АЮГ, 
так и от последующих. При этом среди них выделились группы, объединенные 
целым комплексом признаков, которые естественно расположились в последо­
вательный ряд  постепенного усиления дифференцировки. Такие стадии, выде­
ленные из предкуколки, ниже обозначены как стадия крылатой личинки, проним- 
фоидная и нимфоидная, а из куколки — субимагоидная.

С тадия кры латой личинки. Имеет четырехчлениковые антенны, подобно 
личинкам жужелиц и стафилиноморфных коротконадкрылых, тогда как у  Tenebrio 
(рис. 8,1) антенны трехчлениковые. На этой стадии намечается дальнейшее рас­
членение на уровне второго членика (рис. 8,2). Мандибулы слабо склеротизо- 
ванные, длиннее и уже личиночных, зубцы молы, у  личинки резкие и сильно 
склеротизованные, здесь редуцирую тся до состояния небольших бугорков. Мак­
силлы напоминают личиночные, но часть малы, гомологичная галее, несколько 
удлиняется и утоньшается, напоминая таковую алеохароморфных стафилинид. 
Лациния, незаметная у  личинки, намечается в виде короткой лопасти, отделен­
ной неглубокой складкой. Характерно заметное удлинение второго членика губ­
ных щупиков. Гуларный склерит сходен с личиночным. Прослежено, что гула, 
отсутствуя в эмбриогенезе, образуется при выходе личинки путем склеротиза- 
ции мембраны, видимо, стернального происхождения. Эта мембрана затягивает 
пространство, которое образуется при удлинении и выпрямлении подогнутой 
головы эмбриона в тот момент, когда ниж няя губа, у  эмбриона примыкавшая не­
посредственно к затылочному отверстию, смещается вперед. Губа, более корот­
кая у  молодых личинок, продолж ает удлиняться в ходе личиночного развития.

Весьма характерно для  стадии крылатой личинки наличие двух пар крыльев, 
----------

Рис. 8. Морфологические изменения мучного хрущака (Tenebrio molitor L.) в ходе метаморфоза (по: 
[Тихомирова, 1976а!)

1, 5 — личинка (1 — антенна, 5 — нога); 2  — крылатая личинка (антенна); 3. 4, 8— 11 — проним- 
фоидная стадия (3 — антенна, 4 — грудь снизу, 8 — голова снизу, 9 — грудь сбоку, 10— параноталия, 
11 — вершина брюшка самки снизу); 6 . 7 — конец пронимфоидной стадии (6 — нога, 7 — вершина 
брюшка самки снизу); 12. 13, 15, 17, 18 — субимагоидная стадия {12— максилла, 1 3 — голова снизу, 
15 — грудь снизу, 17, 1в—трахеация и внешний вид заднего крыла); 14, 16. 19, 20 — имаго (14 — голо­
ва снизу, 16 — грудь снизу, 19 — сморщенное крыло в шкурке субимагоидной стадии, 20 —  расправ­
ленное крыло)

Ап — анус. Ant — антенны, С — пигоподии, Сх — тазики, Ерт — эли мер, Eps — эпистерн, F  — бед­
ро, G — гоноподии, Ga — галеа максиллы, La — лациния максиллы. Lb  — нижняя губа, M d — манди­
була, Р. 1Ь — губной щупик, Р .т х — челюстной щупик, Pi — птерит, S — стернум, Sp — среднегруд­
ное дыхальце, Т — тергум, Tars — лапка, 77 — голень, 7> — вертлуг, Unc — коготковый членик, Ur — 
урогомфы
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дифференцирующихся из подогнутых на бока тела участков тергитов средне- и 
зад негруд и. Они имеют вид тонкостенных пузырей, наполненных гемолимфой с 
зачатками трахеации. Характерно сильное развитие подогнутых на вентральную 
сторону боковых краев переднеспинки, глубоко врастающих между передне- и 
среднегрудью.

Расчленение ног соответствует личиночному.
По краям брюшных тергитов начинают дифференцироваться выступы (парано- 

талии, см. дальше), несущие на переднем и заднем концах зубчики. Урогомфы, ко­
роткие и шипиковидные у  личинки, на стадии крылатой личинки заметно удли­
няются.

В целом стадия крылатой личинки напоминает свободноживущих личинок 
других семейств жуков на поздней сильфоидной (см. выше) стадии (личинки 
Tenebrio соответствуют в той же схеме ранней сильфоидной стадии).. Они отли­
чаются развитием крыльев, видимо, опережающих свою морфогенетическую ста­
дию.

П ронимф оидная стади я. Для этой стадии характерно сглаживание швов 
верхней поверхности головы, особенно фронтоклипеального, однако верхняя 
губа остается отчлененной. Базальные членики антенн, выходя внутрь к голове 
из покровов антенн личинки, сильно вздуваются, особенно второй (который дает 
впоследствии второй — девятый членики имагинальных антенн), приобретающий 
некоторую складчатость. Два же вершинных членика остаются тонкими, палоч­
ковидными (рис. 8, J), поскольку еще остаются внутри покровов личиночных 
антенн. В ходе дальнейшего развития эти членики также выходят из них, расши­
ряются и укорачиваются, вначале предпоследний, а за ним и последний. Разви­
тие предвершинного зубца мандибул и редукция молы продолжаются. Галеа мак­
силл удлиненная, но еще не отделена от стипеса. лациния увеличивается, приоб­
ретая широко-треугольную форму. Вершинные членики челюстных и особенно 
губных щупиков тесно сближаются между собой, маскируя лежащую дорзальнее 
их лигулу.

Крылья средне- и заднегруди заметно увеличиваются, приобретая характер 
оформленных лопастей (рис. 8.4). Характерно д ля  этой стадии начало дифферен­
цировки параноталий (гомологов крыльев) на первом грудном сегменте в его 
подогнутой вентрально части позади передних кокс (см. рис. 8,4). Характер рас­
членения вентральной стороны груди сходен с личиночным, но крупные задние 
коксы, превышающие по размерам коксы и личинки и имаго, сдвинуты к заднему 
краю сегмента и вытянуты назад. Плевральные части заднегруди начинают вытя­
гиваться вдоль продольной оси тела, однако они еще не слишком длинны (см. 
рис. 8,4).

На этой стадии происходит превращение пятичлениковой (считая претарзус за 
членик) конечности, свойственной сильфоидным личинкам (в том числе личинке 
Tenebrio, рис. 8,5), в шестичлениковую, характерную д ля личинок Adephaga, путем 
разделения предпоследнего членика (рис. 8,4,6)®.

Паранотальные выступы на брюшных сегментах удлиняются, несут по наруж ­
ному краю ряд  склеротизованных шипиков.

Урогомфы сильно увеличиваются, разделяю тся на два членика, основания их 
сильно раздвигаются в стороны.

В задней части восьмого брюшного стернита самки заметны отделенные склад­
кой округленно-треугольные участки со склеротизованным пятном внутри, воз­
можно, гомологичные зачаткам гоноподий восьмого сегмента, отсутствующих у 
Tenebrio на более ранних (за исключением полиподной эмбриональной) и более 
поэлних стадиях (рис. 8,7). Участок, отвечающий девятому стерниту, у  самок поч-

®Экземпляр, изображенный на рис. 8.4, имеет левую заднюю ногу последующей ннмфоидной стадии.
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ти целиком занят парой крупных гоноподий (рис. 8,7: Gg), у самцов девятый стер­
нит имеется, но сильно уменьшен, несет пару сросшихся в основании гоноподий. 
Пигоподии (см. рис. 8,7) еще хорошо выражены, их основания втянуты внутрь 
широкого анального отверстия.

Таким образом, пронимфоидная стадия отраж ает состояние имагинальной 
дифференцировки, более позднее по сравнению с крылатой личинкой, напоми­
нает личинок других групп жуков, выходящих из яйца на стафилиноидной и ка- 
рабоидной стадиях (за исключением развития крыльев, которые, как и у крылатой 
личинки, сильно опережают свою морфогенетическую стадию, а также появления 
гоноподий).

Нимфоидн&я стади я. Представляет наибольший интерес в онтогенетичес­
ком и филогенетическом плане, поскольку не сходна ни с одной из стадий, су ­
ществующих в свободном состоянии у насекомых с полным превращением, и на­
поминает больше всего нимф ортоптероидных насекомых. Тело сплюснуто не 
дорсовентрально, как у  предыдущих и последующих стадий, а скорее с боков. Ан­
тенны, уже вышедшие внутрь из покровов антенн предкуколки, резко удлиняю тся 
за счет второго членика, который вначале приобретает не вполне правильную 
складчатость (рис. 8,8), а затем распадается на восемь члеников. При этом раньше 
других дифференцируется педицеллус, намеченный уже у  крылатой личинки, и 
один-два членика у вершины (восьмой, девятый), а разделение на уровне третье- 
го-седьмого члеников различимо хуже. Становятся видимы оптические структу­
ры омматидиев сложных глаз, пока еще не пигментированных. На мандибулах ис­
чезают зубцы молы, и хорошо заметен предвершинный зубец. На этой стадии про­
исходят резкое укорочение и увеличение складчатости всех базальных участков 
ротовых частей: стипеса максилл, основных члеников челюстных и губных щупи­
ков, ментума и субментума. По-видимому, это связано с интенсивным ростом 
покровов, при котором дистальные части придатков разрастаются в узком прост­
ранстве внутри кутикулы придатков личинки. При этом они выталкивают отделы, 
лежащие базальнее, внутрь к голове, где в более широком пространстве эти отде­
лы способны собираться складками. Галеа максилл на этой стадии отчленена от 
стипеса. загибается внутрь ротовой полости, так что ее выгнутая гладкая вент­
ральная сторона создает впечатление короткой, округленной на вершине и вытя­
нутой в дорсовентральном направлении лопасти. Лациния треугольная, хорошо 
развита, тесно прилегает к стипесу и галеа (рис. 8,8: La). Характерно строение ч е­
люстных щупиков, третий членик которых очень велик, а на внешней стороне его 
вершины дифференцируется отчлененный бугорок, гомологичный четвертому 
членику последующих стадий. Подобный же бугорок, но несколько более длин­
ный и занимающий терминальное положение, появляется на вершине второго 
членика губных щупиков. Характерно, что так же, путем отделения вершины п ос­
леднего членика, образуются четырехчлениковые челюстные и трехчлениковые 
губные щупики в позднем эмбриогенезе некоторых стафилиноморфных коротко- 
надкрылых. У последних этот признак, видимо, опережает свою морфогенетичес­
кую стадию, 4 fo  может быть вызвано повышением роли тактильной ориентации 
при усилении связи со скважинами субстрата.

Крылья на нимфоидной стадии сильно разрастаются, оставаясь под покровами 
предкуколки, отчего на них появляю тся густая сеть поперечных морщин и гл у ­
бокие складки (рис. 8,9). особенно резкие на заднем крыле. Основание паранота- 
лий переднегруди, принимающих крыловидную форму, в результате того  же уси­
ления складчатости покровов втягивается в глубокую складку поверхности 
тела. При этом между эпиплеврой, продолжающейся в основании переднегруд­
ного "крыла”, и его свободной, несколько отогнутой наруж у вершиной образует­
ся глубокая щель, и вершина переднегрудного ’крыла” выглядит как сам остоя­
тельный вырост позади кокс. Участок среднегруди, несущий дыхальце, вытяги­

41



вается вперед к переднегруди. На этой стадии сильно удлиняется заднегрудь, 
которая, будучи ограничена местами прикрепления ног, заключенных внутри 
покровов ног предкуколки, собирается поперечными складками.

Характерны ноги нимфоидной стадии. Они очень сильно складчатые, будучи 
расправлеными, оказываются гораздо длиннее и мощнее, чем у  личинки и даж е 
чем у  имаго. Складчатость покровов маскирует места разделения отдельных 
члеников. Так, на нимфоидной стадии не виден трохантер (как у  ранних куколок), 
а основание лапки прилегает к вершине голени, так что место их разделения за­
метно лишь по положению вершинных шпор голени. Лапка в начале нимфоидной 
стадии выглядит двухчлениковой (вершинный членик и общий сильно складча­
тый зачаток трех-четырех базальных члеников), в конце ее имеет имагинальное 
расчленение. Претарзус пузыревидный, со следами двувершинности, маркирую­
щей положение вершин двух будущих имагинальных коготков (все более ранние 
стадии, включая личиночную, имеют один коготок).

На брюшке особенно характерны хорошо развитые, плоские, сильно склероти- 
зованные (гораздо сильнее, чем на предыдущей пронимфоидной стадии и впос­
ледствии у  куколки) параноталии с зубчатым вооружением наружного края. Они 
отогнуты вверх, плотно прижаты к бокам тела и угловидно изогнуты посередине 
(рис.8,/0).

Основания урогомф продолжают раздвигаться и собираться складками, при­
датки девятого сегмента (гоноподии) у самки сильно уплощаются, у  самца нес­
колько удлинены и слиты в основании, девятый стернит самки незаметен, у  сам ­
ца образует членикообразный склерит в основании гоноподий. Придатки послед­
него сегмента (пигоподии более ранних стадий) начинают редуцироваться, у 
большинства экземпляров выглядят как утолщения в нижних углах ануса 
(рис.в.П).

В целом нимфоидная стадия по степени дифференцировки антенн, ротовых 
частей и конечностей напоминает имаго, хотя форма тела и придатков нес­
колько иная. Отличается структурой птероторакса, имеющего еще личиночное 
расчленение, менее развитыми неотчлененными крыльями с неполным 
жилкованием, т е. теми же признаками, что и нимфы насекомых с неполным 
превращением.

С убимагоидная стади я. Эта стадия представляет собой начальный этап уже 
куколочного морфогенеза, так как извлекалась из шкурки куколок. Расчленение и 
форма антенн имагинальные. Последние членики челюстных и губных щупиков 
(бугорковидные на предыдущей нимфоидной стадии) резко увеличиваются за 
счет предвершинных. Лациния максилл отчленена от стипеса, намечается разде­
ление галеи на два членика (рис. 8,12), впоследствии у  имаго вновь несколько 
маскирующееся. Быстрое превращение головы из подогнутой (на нимфоидной 
стадии) в прогнатную вызвает образование новой гуларной мембраны (подобно 
тому как личиночная гула образуется при выходе из яйца — см. ранее) полулун­
ной формы, затягивающей часть затылочного отверстия и образующей задневент­
ральную стенку головы. Граница между этой мембраной (видимо, также имеющей 
стернальное происхождение) и личиночной гулой хорошо заметна на субима- 
гоидной стадии (рис. 8,13). При этом именно на ней лежат задние тенториальные 
ямки, которые, как принято считать, у жуков маркируют границу гулы и субмен- 
тума. Судя по их расположению у имаго (рис. 8,14), его гуларный склерит со с­
тоит из небольшой выемчатой с боков личиночной гулы, передняя часть которой 
почти без следов шва сливается с задней частью субментума, и только что опи­
санной полукруглой субимагоидной гулы. Таким образом, гула — своего рода 
'производное метаморфоза" — результат двукратного выпрямления головы при 
выходе из яйца и куколки и образуется за короткий (как морфогенетически, так и 
астрономически) промежуток времени.

Лишь на субимагоидной стадии начинают проявляться следы специализации
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тергальных элементов средне- и заднегруди. Появляются следы V-образной 
складки на заднегруди, косыми зонами более глубокой складчатости отделяю тся 
крылья. Паранотальные выросты переднегруди, на нимфоидной стадии образую­
щие глубокую складку внутрь тела, теперь распрямляю тся, вершинная часть пе­
реднегрудного "крыла", ранее отогнутая вентрально, в результате этого расп­
рям ления ориентируется к средней линии тела и сближается с лежащим между 
коксами выростом простернума (рис. 8 ,15). У имаго вершины переднегрудых 
"крыльев" уже смыкаются с этим выростом (рис. 8 .16), образуя закрытые тазиковые 
впадины. Таким образом формируются так называемые бочки переднегруди, слу ­
жащие у  жуков характерным отличием первого грудного сегмента от других. 
Гомология этих образований со средне- и заднегрудными крыльями позволяет 
предложить для них термин "птериты". Параллельно с развитием птеритов про­
долж ается процесс сдвигания среднегрудного дыхальца вместе с окружающим 
его участком среднегруди вперед. На субимагоидной стадии это дыхальце уже 
открывается в полость, образовавшуюся под задней частью птерита (что экологи­
чески вполне оправдано как способ защиты от высыхания), т е. топографически 
уже принадлежит переднегруди. Средне- и заднегрудные крылья субимагоидной 
стадии очень сходны между собой по форме, размерам и консистенции, напоми­
ная несклеротизованные надкрылья. Их трахеация (пучкообразная на нимфоид­
ной стадии) уже близко напоминает, особенно на заднем крыле, стафилиноидный 
тип жилкования жуков (рис. 8 ,17). Поверхность обеих пар крыльев сохраняет 
следы скульптуры, образовавшейся при расправлении во время куколочной 
линьки морщинистых складчатых крыльев нимфоидной стадии. При этом на зад­
нем крыле в результате расправления наиболее резкой поперечной складки 
образуется ряд  ячей, ограниченных углублениями, изображенный на рис. 8 ,18. 
Пунктиром на этом рисунке обозначены трахеи (там, где они различимы внутри 
побелевшего от фиксации содержимого крыла), а сплошными линиями — 
складки, причем толщина линий отраж ает выраженность складок. Эта скульп­
тура, наложенная на трахеацию, в гипотетическом случае утоныпения и мембра- 
низации субимагоидного крыла образует картину, сходную с карабоидным типом 
жилкования жуков. По мере роста имагинального крыла, ограниченного посте­
пенно истончающейся, но не увеличивающейся в размерах шкуркой крыла суби­
магоидной стадии, оно начинает собираться складками (рис. 8.19). При этом обра­
зуются утолщения, внутрь которых мигрируют трахеи (видимо, прохождение 
трахей поперек глубоких складок затруднено). Эти утолщения маркированы мел­
ко складчатыми сильнее склеротиэованными зонами на поверхности крыла, уже 
близко напоминающими картину кантаридоидного жилкования (жилкование 
имаго см. на рис. 8,20). Для груди субимагоидной стадии характерно сохранение 
шва (хотя уже значительно менее явственного, чем на предыдущих стадиях) 
между стернитом и эпистерном переднегруди (рис. 8,15), полностью сглаж енного 
у имаго (рис. 8,16). Для средне- и особенно заднегруди характерно смещение кокс 
к заднему краю сегмента, так что плевриты, у  личинки полностью охватывающие 
коксы, здесь остаю тся спереди и сбоку от них. Интенсивное удлинение задне­
груди, начинающееся уже на пронимфоидной стадии, особенно заметно на суб­
имагоидной стадии благодаря расправлению складок нимфоидной груди при 
линьке на куколку. Метэпистерн и метэпимер очень сильно удлиняются, но еще 
несколько короче имагинальных. Ноги напоминает имагинальные, однако задние 
коксы заметно длинее (покровы коксы субимагоидной стадии, охватывающие уже 
сформированную имагинальную коксу, собраны на ней складками).

Начинается формирование имагинального брюшка, которое у жуков характе­
ризуется редукцией одного (у Adephaga и некоторых групп Polyphaga) или двух (у 
большинства Polyphaga) базальных стернитов. У субимагоидной стадии Tenebrio 
первый брюшной стернит укорочен и глубоко впячен, образуя складку над зад -

43



ними тазиками, второй отчасти также втянут в эту складку, но большая его часть 
заметна снаружи, подобно тому, как это наблюдается, например, у  имаго ж уж е­
лиц (у Tenebrio на имагинальной стадии этот стернит полностью мембраниэован, и 
брюшко начинается с третьего стернита). Восьмой брюшной стернит субимагоид- 
ной стадии значительно слабее склеротизован, чем седьмой, и почти целиком 
втянут внутрь его; девятый, уменьшаясь, втягивается в восьмой. Урогомфы пос­
тепенно утрачивают сегментацию и склеротизацию, обычно удлиняю тся и суж и­
ваются. Гоноподии крупные, у  самок явственно двухчлениковые, девятый стер ­
нит самца, еще выражен как членикообразный склерит в основании парамер 
(впоследствии в ходе имагинальной дифференцировки он образует базальную 
часть эдеагуса). Брюшные параноталии субимагоидной стадии выглядят как выс­
тупы боковых краев тергитов без щипиков и зубцов, лежащие внутри вооруж ен­
ных зубчиками паранотальных выростов куколки. На имагинальной стадии они 
полностью исчезают.

Ряд признаков субимагоидной стадии обнаруживает аналогии с признаками, 
отличающими жуков подотряда Adephaga. Таковы подобие карабоидного жилко­
вания, образующегося сочетанием трахейных стволов с  морщинистой скульпту­
рой (следами складок нимфоидного крыла), а  также более явственная двух- 
членистость галеи максилл, удлиненные задние коксы, более полная сегмента­
ция основания брюшка,, строение девятого сегмента самки, сохранение д евято­
го стернита у  самца. Поэтому можно предполагать, что состояние этих призна­
ков, типичное д ля  большинства Polyphaga, является онтогенетически более позд­
ним по сравнению с Adephaga.

Некоторые признаки (отчасти те же) объединяют субимагоидную стадию Teneb­
rio и с жуками стафилиноидного комплекса (из числа Polyphaga), видимо, форми­
ровавшегося путем вторичной ювенилизации имаго. Специфический д ля  этой 
группы стафилиноидный тип жилкования крыла сходен с трахеацией крыла 
субимагоидной стадии, а также раннего имаго Tenebrio в тот период, когда раз­
растание и сморщивание в складки имагинального крыла внутри покровов крыла 
субимагоидной стадии (сопровождающееся миграцией трахейных стволов) еще 
не начались. Таким образом, сгафилиноидное жилкование могло возникнуть в 
условиях онтогенетически более раннего освобождения задних крыльев от 
шкурки куколки, что также осгласуется с предположением о вторичной ювени­
лизации имаго у  Staphylinoidea.

Для всех описанных открытых стадий развития Tenebrio, особенно нимфоид- 
ной, характерна удивительная определенность строения, выражающаяся в сим­
метрии и правильности тела и отдельных структур. В тех же случаях, когда эта 
симметрия нарушается (что чаще бывает на стадиях крылатой личинки и проним- 
фоидной и у  ранних имаго, т.е. на тех стадиях, аналоги которых имеются у  ж у­
ков в свободном состоянии), насекомое сочетает признаки данной и соседней 
стадий, например часть ног пронимфоидной, а часть — нимфоидной стадии (рис. 
8,4) или одна антенна крылатой личинки, а вторая — пронимфоидной стадии. 
Можно предполагать, что в этих случаях нет резкого нарушения метаморфоза, 
дающего уродства, не связанные с основным морфогенетическим процессом. Это 
— лишь сочетание его последовательных этапов, полученное, возможно, в 
результате неравномерности снабжения избыточным ЮГ отдельных органов. 
Характерно, что это чаще бывает именно при малых дозировках гормона.

Как мы видим, у  жуков предкуколочный и куколочный морфогенез не содер­
жит этапа полного разрушения личиночных органов (по крайней мере внешних), 
» состоит из ряда последовательных стадий их постепенной дифференцировки 
от личиночного до имагинального состояния. Эти скрытые стадии онтогенеза у  
Tenebrio обнаруживают многочисленные аналогии с существующими в свободном
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состоянии стадиями развития других групп насекомых, что выражено в их наз­
ваниях. При этом термин 'нимфа" используется в общепринятом смысле [Davies, 
1958] для  обозначения свободных предимагинальных стадий Exopterygota и Thysa- 
nura (для поденок и некоторых Thysanura, имеющих также и менее дифференциро­
ванные собственно личинки в смысле А.А. Захваткина [1953] — только старших 
возрастов); термин "пронимфа" — д ля  обозначения стадии, предшествующей 
нимфе®, а "субимаго" — по аналогии с вполне дифференцированной, полнокры­
лой, явственно отличающейся от нимфы и сходной с имаго субимагинальной 
стадией поденок. Использование этих терминов не означает строгого соответст­
вия описанных стадий определенным возрастам или стадиям развития поденок 
или других насекомых с неполным превращением. Развитие каждой группы, нес­
мотря на сохранение определенного хода дифференцировки, имеет и ряд  специ­
фических особенностей, отсутствующих в онтогенезе других групп. Что же ка­
сается количества личиночных или нимфальных возрастов, то оно, по-видимо­
му, вообще не связано с рассматриваемым вопросом. Оно имеет отношение в 
основном к росту, который не только не идентичен морфогенезу, но в некоторых 
отношениях является его антагонистом. [Шмальгаузен, 1935а; Расницын, 1965].

ВЫЯВЛЕНИЕ СКВОЗНОЙ ГОМОЛОГИИ В ОНТОГЕНЕЗЕ
ОТДЕЛЬНЫХ ОРГАНОВ (НА ПРИМЕРЕ ГЕНИТАЛИЙ)

Выявление скрытых стадий непрерывной дифференцировки внешних структур 
с помощью аналогов ЮГ позволяет проводить сквозную гомологию органов в те ­
чение отногенеза, что очень важно в филогенетическом плане. В качестве приме­
ра такого сравнительно-онтогенетического исследования отдельного органа 
дается описание развития гениталий Tenebrio, несколько более детальное, чем 
ранее д ля  этой и остальных структур.

Гениталии и окологенитальные сегменты избраны как объект более деталь­
ного описания, так как, несм отря на очень обширную ли-^ературу по их морфо­
логии и филогении, существует множество разночтений в вопросе о гомологии и 
даже сегментарной принадлежности этих структур и их частей. Для разрешения 
таких вопросов предлагаемый сравнительно-онтогенетический метод может 
оказаться очень полезным, что иллю стрируется далее на примере жуков. Прово­
дя сквозную гомологию этих морфологических структур в течение всего онтоге­
неза Tenebrio, мы попытались частично сопоставить состояние отдельных приз­
наков на разных этапах онтогенеза у  Tenebrio и свободноживущих бтадий других 
групп жуков. Отчасти материал по морфогенезу гоноподий уже освещен в пре­
дыдущем разделе (хотя и в ином порядке и объеме), поэтому далее встречаются 
некоторые вынужденные повторения, продиктованные удобством изложения.

В начале позднего эмбриогенеза Tenebrio на полиподной стадии брюшко выг­
лядит десятичлениковым с крупным последним члеником, видимо, состоящим из 
неразделенных зачатков десятого, одиннадцатого и трех проктодеальных [Мель­
ников, 1974] сегментов. Конечности хорошо заметны на первом (плейроподии), 
восьмом, девятом и последнем (рис. 9,1,2) сегментах. На последующих эмбрио­
нальных стадиях все придатки постепенно исчезают, за исключением придатков 
последнего сегмента, возможно гомологичных церкам, которые, напротив, у д ­
линяются и служат пигоподиями после выхода личинки (рис. 9,3). В конце позд-

9 Сильвестрн [Silvestri, 1905] и Берлеэе [Berlese, 19131 используют это название для обозначения стадии, 
предшествующей куколке (которую авторы называют "нимфа'), обнаруженной в свободном состоянии 
у  Tenebrio. Хотя морфология этой стадии описана Силъвестри недостаточно детально, она, видимо, 
соответствует нимфоидной стадии Tenebrio, а уровню дифференцировки пронимфондной стадии Te­
nebrio отвечает карабоидная личинка жужелиц.
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него эмбриогенеза, когда брюшные полутергиты уже сомкнуты дорзально и фор­
мируется личиночное брюшко, в задней тергальной области девятого сегмента 
заметны два кутикулярных выступа, соответствующие по положению урогомфам 
личинки, у  которой они небольшие, шипиковидные, тесно сближены в основании 
(рис.9,3).

На стадии кры латой личинки урогомфы сильно удлиняются, но основания 
их еще сближены, в остальном вершина брюшка сходна с личиночной (рис. 9,4).

На проним ф оидной  стадии намечается разделение урогомф на два членика, 
их несклеротизованные основания удаляю тся друг от друга, смещаясь ближе к 
бокам тела. На этой стадии происходит быстрая дифференцировка гоноподий.

У самок посредине заднего края восьмого стернита заметны отделенные 
складкой округленно-треугольны е участки со склеротизованным бугорком 
внутри, похожие на зачатки гоноподий. Участок, соответствующий по полож е­
нию девятому стерниту личинки, почти целиком состоит из пары гоноподий с 
крупными вздутыми основаниями и расходящимися в стороны вершинами, на 
которых намечается отделение вершинного членика (рис. 9.5). Он девятого стер­
нита у самки, видимо, остается лишь небольшой треугольный участок между о с ­
нованиями гоноподий, который слабее склеротизован и собран складками. Пос­
редине он сильно углублен, напоминая затянутое мембраной отверстие (рис. 9,5). 
Придатки последнего сегмента (пигоподии личинки) на пронимфоидной стадии 
еще явственнее, длинные, у некоторых экземляров даже опушенные, их вершины 
у самок лежат между вершинами гоноподий.

У самцов участок, отвечающий по положению девятому стерниту личинки, 
сохраняется, хотя  сильно уменьшен (рис. 9,6) Гоноподии несколько меньше, чем 
у самок, имеют общее основание, вершины их тесно приближены друг к другу 
(рис. 9,6). С дорзальной стороны, обращенной к стенке тела, в их основании рас­
положены два бугорка, из которых впоследствии развивается пенис. Вершины 
пигоподий у самцов видны по бокам от тесно сближенных гоноподий (рис. 9,6с).

На ним ф оидной стадии основания урогомф еще сильнее раздвигаются в сто ­
роны и частично собираются в складки. У самок придатки восьмого сегмента ис­
чезают, основания гоноподий приобретают очертания овалов, вытянутых вдоль 
продольной оси тела, а сами гоноподии спадаются и плотно прилегают к телу, 
имея вид овальных склеротизованных пластинок. Эти пластинки примерно п о­
средине разделены более или менее глубоким поперечным вдавлением, возни­
кающим в месте прохож дения глубокой межсегментной складки на шкурке п о­
кровов последнего личиночного возраста, внутри которой заключена описывае­
мая стадия. Пигоподии на нимфоидной стадии резко уменьшаются, выглядят как 
утолщения в нижних углах ануса (рис. 9, 7).

На извлеченой уже из куколки субим агоидной стадии урогомфы утрачивают 
расчленение и утоньшаются.

Рис. 9. Морфогенез гениталий мучного хрущака (Tenebrio molitor L.) (по: (Тихомирова, 19751)
1—2 — полиподная стадия (эмбрион сбоку и вершина брюшка снизу); 3 — вершина брюшка личинки 

снизу; 4 — то же, стадия крылатой личинки; 5—6 — пронимфоидная стадия ( 5 — самка, 6 — самец); 
7—9 — нимфоидная стадия (7 — вершина брюшка самки снизу, 8 — девятый стернит и гоноподии сам­

ца снизу, 9 — то же, дорзально); 10— И  — поздняя субимагоидная стадия, вершина брюшка снизу у  
самки (10) и самца ill);  12—13 — субимагоидная стадия, девятый стернит и гоноподии самца вент- 
ралъно 112) и дорзально (13); 14—16 — вершина брюшка самки в середине имагинальной диффе­
ренцировки (14 — вид снизу) и перед выходом имаго (15 — сверху и 16 — снизу); 17 — девятый сег­
мент самца снизу в середине имагинальной дифференцировки; 18 — вершина брюшка самца перед вы­
ходом имаго; 19—21 — гениталии самца в середине имагинальной стадии (19 — вид снизу) и перед 
выходом имаго (20 — снизу и 21 — сверху); 22—24 — вершина брюшка самки снизу у  имаго Pterostichus 
oblongopunctatus F. (Carabidae) (22), Philontus fuscipennis Mannh. (Staphylinidae) (23) и на нимфоидной стадии 
у Selatosomus sp. (Elateridae) (24)

Aed — эдеагус, d.ej — семевыносящнй канал; int — межсегментная перепонка, p.g. — генитальное 
отверствие. Остальные обозначения см. рис. 8
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Гоноподии самки заметно увеличиваются. Их отделы, выглядевшие на проним- 
фоидной стадии как склеротизованные пластинки, наполняясь гемолимфой, 
вновь превращаются в оформленные придатки, соединенные в основании и 
расходящ иеся у  вершин, где уже явственно отделяется последний членик (рис. 9, 
10). В их основаниях сзади и сверху от генитального отверстия лежат два 
бугорка, у  некоторых экземпляров превращенные в двураздельный выступ. По 
форме и положению они настолько напоминают парный зачаток пениса самца, 
что кажется вполне вероятной гомология этих образований. Пигоподии на этой 
стадии уже незаметны.

У самцов на субимагоидной стадии в отличие от самок выражен девятый 
стернит, который частично мембранизован, полностью прикрыт восьмым и почти 
целиком состоит из дифференцирующегося на нимфоидной стадии членикооб­
разного склерита в основании гоноподий. Сами гоноподии, теперь уже явно го- 
моличные параметрам [Tuxen, 1956], состоят из слитого базального (с продольной 
срединной бороздкой) и разделенных вершинных участков, видимо, гомологич­
ных стилусам самки (рис. 9, 11, 12). Их базальный членик, несколько удлиненный 
по сравнению с нимфоидным, смыкается позади зачатков пениса (рис. 9, 13). Вер­
шина пениса выглядит как парный отчлененный вырост на задней стенке трубки, 
образованный слипшимися параметрами. Однако пенис сохраняет внутри этой 
трубки полную самостоятельность, как и у  имаго.

При окончательном формировании гениталий уже на им агинальной  стадии 
у самок образуется сегментообразная зона между восьмым и девятым сегмен­
тами, удлиняющая телескопический яйцеклад (рис. 9, 14, 15). Она не имеет собст­
венных мест прикреплений мышц и, видимо, является производным интерсег­
ментальной мембраны. Тергальная область девятого сегмента посредине укора­
чивается, а по бокам сильно удлиняется, образуя боковые стенки общей аногени­
тальной трубки (рис. 9, 14—16), вентральная сторона которой также затянута 
мембраной, а дорсальная, видимо, образована десятым тергитом (рис. 9. 15). К ней 
плотно прилегают утоньшающиеся и утрачивающие склеротизацию урогомфы, 
которые у  нормальных куколок в последние дни развития обычно отсутствуют 
или короткие, но, как правило, сохраняю тся (по крайней мере их кутикулярная 
оболочка) у ювенилизированных особей. Гоноподии также удлиняются, бугорки 
в их основании, разрастаясь, окружают генитальное отверстие, образуя вокруг 
него мясистую трубку, которая в отличие от пениса не отделена от гоноподий. 
Гоноподии образуют сильнее склеротизованные наружные стенки этой трубки, 
несут на вершине отчлененный стилус. Удлинение гоноподий происходит 
преимущественно за счет базальной части (вальвифер, по: [Tanner, 1927]). так что у 
имаго гонопор открывается значительно терминальнее ануса. Перед выходом 
имаго гоноподии склеротизуются и разделяю тся на дорсальную пластинку с 
отчлененным стилусом на вершине и вентральную, в свою очередь подразде­
ленную на сильнее склеротизованные участки, разделенные более светлыми 
зонами (рис. 9 ,16).

У самцов удлинения общей аногенитальной трубки не происходит, боковые 
участки девятого тергита (латеротергиты) также разрастаются, ко  не назад, а 
вперед. Они следуют за погружающимися внутрь тела основаниями девятого 
сгернита и параметр, образуя вентральнее их две узкие, сильно склеротизован­
ные сходящиеся пластинки (рис. 9, 17). Пространство между ними с вентральной 
стороны затянуто мембраной, возможно, производной от основания девятого 
стернита, который частично мембранизуется уже на предыдущей субимагоидной 
стадии. Дорзальная область девятого тергита уменьшается, в конце развития 
утрачивает урогомфы и подразделяется на два склерита, лежащие по бокам от 
анального отверстия. Участок между ними, видимо, гомологичен десятом у 
(-(-одиннадцатому?) тергиту (рис. 9, 18). Генитальный аппарат очень сильно удли­
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няется, особенно за счет базальной части, образующейся из членикообразного 
склерита девятого стернита, явственного на нимфоидной и субимагоидной 
стадиях (рис. 9, 8, 12), но в форме стернита отсутствующего у  имаго. Параметры 
цельные (рис. 9, 20, 21), их участки, отвечающие стилусам самки, несколько 
подогнуты вентрально. На месте их отчленения на субимагоидной стадии у  има­
го располож ено затемненное углубление. Вершина пениса сохраняет отчетливые 
следы парной закладки, выходит через дорсально располож енное отверстие 
недалеко от вершины параметр в виде двураздельного бугорка (рис. 9, 19, 21).

Таким образом, генитальный аппарат Tenebrio molitor развивается сходно у  обо­
их полов и, видимо, из гомологичных зачатков. Особенно велико это сходство на 
субимагоидной стадии, когда он наиболее заметно отличается присутствием у 
самцов цельного девятого стернита, который у самок, видимо, разделен п ро­
дольно, образуя основания гоноподий (будущие вальвиферы). Характерно, что 
после этого основные изменения, связанные с образованием телескопического 
яйцеклада самок, происходят в окологенитальных сегментах. Сами же генита­
лии относительно мало меняются, напоминая у  почти взрослых самок (до начала 
склеротизации) генитальный аппарат самца в самом начале имагинальной 
дифференцировки. Этот факт можно сопоставить с данными Б.Ф. Белышева [1973] 
о том, что у стрекоз самцы эволюционируют легче, чем самки, и их признаки 
могут рассматриваться как надставки над состоянием тех же признаков у  самок, 
а также с тем, что неотения у  самок встречается в разных группах насекомых 
гораздо чаще, чем у  самцов.

Курьезным примером обратного соотношения признаков могут служить Сире- 
didae. Яйцеклад Cupes [Tanner, 1927] до мелких деталей сходен с эдеагусом Tenebrio 
перед концом имагинальной дифференцировки (когда еще заметно отделение 
стилусов на парамерах). С другой стороны, наличие у Priacma [Edwards, 1953] 
вполне развитого девятого стернита брюшка самца и короткий пенис (участок 
между входным отверстием семевыносящего канала й гонопором) отвечают 
состоянию гениталий Tenebrio на субимагоидной стадии. Эти данные говорят о 
ювенилизации (появлении у имаго признаков более ранней стадии) как одном из 
механизмов формирования вторичнополовых признаков у  насекомых.

Генитальное отверстие взрослой самки Tenebrio расположено на вершине труб­
ки, образованной сросшимися основаниями гоноподий. Однако в период заклад­
ки гоноподии самки разделены, напоминают парные двучлениковые склериты, 
расположенные на месте девятого стернита у  самок некоторых других групп 
жуков (например, жужелиц — рис. 9, 22, стафилинид — рис. 9, 23). Видимо, это 
позволяет присоединиться к мнению Таннера [Tanner, 1927] о гомологии этих 
склеритов с гоноподнями, хотя в образовании их базальных частей (вальвифер. 
по: [Tanner, 1927; Blackwelder, 1936]), видимо, участвует девятый стернит. Поло­
жение генитального отверстия самок между основаниями свободных гоноподий 
сочетается в названных группах с некоторыми другими признаками имаго, 
отвечающими онтогенетически более ранним стадиям Tenebrio (например, более 
полным сегментарным составом брюшка, жилкованием крыльев и др.).

Р.А. Кроусон [Crowson, 1955] отметил у самцов жуков корреляцию между о т­
сутствием базальной части эдеагуса и наличием девятого стернита брюшка и 
высказал предположение о гомологии этих образований. Наши данные о 
постепенном превращении по крайней мере большей части девятого стернита 
самца Tenebrio на нимфоидной и субимагоидной стадиях в членикообразные 
склериты в основании гоноподий (параметр) и далее в течение имагинальной 
стадии в базальную часть эдеагуса прямо подтверждают эту точку зрения.

Характерно, что эдеагус, лишенный базальной части, и свободный девятый 
стернит у  самцов, т е. онтогенетически более ранние признаки Tenebrio, встре-
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чаются у вполне сформированных имаго в тех же группах жуков, что и 
неотенические признаки у  самок (например, Adephaga, Staphylinoidea).

Ход закладки и развития мужских гениталий Tenebrio, видимо, позволяет счи­
тать их придатками девятого сегмента, как и в других отрядах высших насеко­
мых. Кроме того, на пронимфоидной стадии образования, сходные с зачатками 
гоноподий, имеются и на восьмом сегменте, что облегчает эту гомологию. 
Поэтому представляю тся сомнительными заключения В.Г. Юга [Iuga, 1971) о вклю­
чении в состав генитального аппарата жуков десятого и одиннадцатого брюш­
ных сегментов целиком и особенно выводы об ином сегментарном расположении 
ануса у  жуков и их происхождении от не тизанурообразных предков.

Гомология пениса жуков с гонапофизами [Smith, 1969] не вполне определенна. 
Пенис Tenebrio закладывается как два бугорка позади генитального отверстия, 
что позволяет гомологизировать его (а также аналогично расположенные бу­
горки у  самки) с гонапофизами девятого сегмента. Однако, например, у одного 
из видов Selatosomus (Elateridae) на нимфоидной стадии (рис. 9, 24) зачатки пениса 
лежат не по бокам, а спереди и сзади от генитального отверстия, что не свойст­
венно гонапофизам. У куколки Buprestidae картина сходна, но зачаток, лежащий 
впереди от генитального отверстия, разделен вдоль (у Tenebrio парные зачатки 
пениса лежат позади гонопора). Пенис имаго ряда групп, например, многих ста­
филинид, сохраняет следы парности, у других, как у  ряда жужелиц, имеет вид 
совершенно цельной трубки. В некоторых случаях его вершинная часть явно 
образована вывернутыми частями внутреннего мешка ("internal sac": [Sharp, Muir, 
1912]) — заключенного внутри эдеагуса участке семевыносящего канала, часто 
имеющего специфическое вооружение. Это отмечено нами у ряда Paederinae 
(стафилиниды). Однако участие гонапофиэов в образовании пениса жуков все- 
таки весьма вероятно. Гомология парамер и наружных частей генитального 
аппарата самки (кокситов и стилусов по: [Tanner, 1927]) не вызывает трудностей. 
Они соответствуют гонококситам, несущим гоностили у других насекомых. При 
этом у  самцов гоностилусу, по-видимому, отвечает часть, которая образуется из 
внутреннего бугорка гоноподий субимагоидной стадии. Эта часть явственно 
отчленена у  ранних имаго и сливается с остальной парамерой к концу периода 
имагинальной дифференцировки. Характерно, что у  некоторых групп жуков 
(например, алеохарины из стафилинид) вершина парамер отчленена.

Ряд авторов (см. [Scudder, 1971]) придерживается мнения о полном или частич­
ном образовании пениса за счет конечностей десятого сегмента. Расположение у 
Tenebrio бугорков, дающих впоследствии пенис, позади генитального отверстия и 
оснований парамер не позволяет определенно отбросить эту точку зрения. 
Однако в эмбриогенезе общий зачаток десятого и одиннадцатого сегментов несет 
одну пару придатков. Для них прослежено превращение в пигоподии, которые 
не входят у Tenebrio в состав эдеагуса.

Мезостили, описанные А. Берлезе [Berlese, 1896] у Carabus как придатки десятого 
сегмента, в действительности представляют собой свободные вершины парамер. 
Базальные их части плотно прилегают и прирастают к ввернутому внутрь тела и 
мембранизованному участку девятого стернита, образующему тегмен. Склериты 
же, обозначенные Берлезе. как парамеры, — результат вторичной склеротизации 
мембраны, окружающей генитальное отверстие.

Существует мнение о соответствии девятого брюшного сегмента личинок ж у­
ков слившимся девятому-одиннадцатому сегментам [Berlese, 1909] или их еще не 
расчленившемуся зачатку [Захваткин, 1953]. Это затрудняет гомологию гонопо­
дий и особенно урогомф, которые считают то тергальными придатками девятого
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сегмента, то конечностями разных сегментов, в том числе одиннадцатого, т.е. 
истинными церками [Smith, 1969; и др.]. Наши данные по эмбриологии нескольких 
семейств жуков (жужелиц, стафилинид, мертвоедов, пластинчатоусых, черно­
телок, долгоносиков) показывают, что зачаток девятого сегмента эмбрионов 
соответствует личиночному, несущему урогомфы, и не отличается существенно 
от зачатков предыдущих сегментов. Комплексным обычно является следующий 
сегмент эмбриона, по-видимому, состоящий из зачатков десятого и одиннадца­
того и трех проктодеальных [Мельников, 1974] сегментов10. Иногда он несет 
собственную пару придатков, возможно, гомологичных церкам. Эти придатки у 
личинок Tenebrio функционируют как пигоподии. Они сосуществуют у  нее, а также 
на пронимфоидной стадии вместе с урогомфами и явственно принадлежат к 
следующему, лежащему более терминально сегменту. Поэтому, даже если счи­
тать их не церками, а придатками десятого сегмента, как это более принято для 
пигостилей перепончатокрылых, соций бабочек и др., то все равно лежащие 
впереди них и отделенные явственно межсегментной границей урогомфы могут 
быть придатками только девятого сегмента. Место их закладки лучше всего про­
слежено на крупных поверхностных зародышах Silpha carinata Hbst. У этого вида 
урогомфы появляю тся на заднем крае девятого сегмента в точке, которая на 
лежащих впереди сегментах соответствует границе тергальной и плейральной 
областей (на девятом сегменте это разделение заметно хуже, чем на предыду­
щих). По положению зачатки урогомф Silpha соответствуют выростам краев 
тергитов, видимо, гомологичным у  Tenebrio брюшным параноталиям и крыльям на 
стадии крылатой личинки, пронимфоидной и нимфоидной. Поэтому пока 
наиболее вероятно тергальное происхождение урогомф. Характерно, что 
урогомфы Tenebrio на скрытых пронимфоидной и нимфоидной стадиях 
двухчлениковые, как у  более дифференцированных поздних сильфоидных и 
стафилиноидных личинок. Это разделение отсутствует у  личинки Tenebrio и 
вновь утрачивается на субимагоидной стадии. Для этих структур характерно 
удивительное постоянство внутри отряда. Так, у  некоторых представителей 
мягкотелок и долгоносиков они отсутствуют у личинок, но имеются на 
пронимфоидной стадии и у  куколок. Сильное развитие их у  личинок жуков и 
частые случаи гипертрофии у них девятого тергита объясняю тся важность 
опорной и сенсорной функции урогомф для этих скрытоживущих форм 
[Гиляров, 1949].

Как мы видим, исследование гениталий в скрытых стадиях онтогенеза (рис. 10) 
проливает свет на ряд  спорных вопросов их морфологии и происхождения, 
поскольку оно еще раз показывает непрерывность развития этих структур в ходе 
метаморфоза и их образование из зачатков, появляющихся в эмбриогенезе и 
присутствующих у  личинки. Однако гениталии (как и крылья) представляют 
собой сугубо имаАшальные органы. Об их метаморфозе в узком смысле слова не 
говорят, поскольку основная дифференцировка гениталий относится к периоду 
формирования имаго, а у личинок они отсутствуют в сформированном и 
функционирующем состоянии. Более спорна преемственность при метаморфозе 
других придатков: антенн, ротовых частей и особенно ног. Нет общего мнения о 
том, можно ли рассматривать эти придатки как недоразвитые имагинальные 
образования или последние возникают независимо от первых из имагинальных 
дисков. Тем более сложен вопрос о гомологии у личинок и имаго отдельных 
частей этих придатков (например, члеников ноги). Наши материалы, приведенные

10 Иногда (например, у  эмбриона Melolontha) зачаток десятого сегмента также свободен.
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Рис. 10. Промежуточные стадии метаморфоза мучного хрущака (Tenebrio molitor L.), выделенные из 
предкуколки и куколки под действием АЮГ (по: (Тихомирова, 1Э761)

1 .2  — стадия крылатой личинки (1 — сбоку, 2  — сверху); 3 .4  — пронимфоидная стадия (3 — сбоку, 
4 — снизу); 5—7 — нимфоидная стадия 15 — сверху, 6 — снизу. 7 — сбоку); 8—10 — субимагоидная ста­
дия в шкурке куколки (в — сбоку. 9 — снизу, 10— сверху)

выше, довольно определенно указывают на возможность такой гомологизации. 
Однако в силу специфики метода они позволяют делать заключения лишь по 
аналогии. Чтобы получить более прямой результат, было предпринято неболь­
шое экспериментальное исследование морфогенетических потенций отдельных 
частей личиночной ноги в период метаморфоза на примере того же Tenebrio 
molitor.
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МОРФОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПОТЕНЦИИ ЛИЧИНОЧНЫХ ОРГАНОВ
В ХОДЕ МЕТАМОРФОЗА

Как известно, грудные ноги личинок насекомых с  полным превращением 
отличаются от имагинальных меньшим расчленением и иным типом функцио­
нирования: если взрослые насекомые, как и нимфы насекомых с неполным 
превращением, при ходьбе опираются на отогнутую наружу лапку, т.е. нога со г­
нута внутрь только в одном коленном сочленении (рис. 11, 1), то нога личинки 
голометабол подобно ногам многоножек и ракообразных (а также личинок 
Thysanura [Шаров. 19531) согнута внутрь в обоих предвершинных суставах и насе­
комое при ходьбе опирается на вертикальный или наклоненный косо внутрь 
претарзус (рис. 11, 2, 3). Эти различия порождают много трудностей при 
гомологизации частей личиночной и имагинальной конечностей у  голометабол, 
что, как уже говорилось, приводит к серьезным разногласиям в этом вопросе.

Наиболее типично расчленение ноги личинки на пять члеников (рис. 11,2), 
которые обычно гомологизируются с тазиком, вертлугом, бедром, объединен­
ными в один членик голенью и лапкой и претарзусом (см. например: [Obenberger, 
1958; Гиляров. 1964; Расницын, 1969; и др.]).

В более редком случае сильнее дифференцированной шестичлениковой ноги 
предполагается [Sitz, 1931; Snodgrass, 1935; van Emden, 1942; Crowson, 1955; Oben­
berger, 1958; Пономаренко, 1969; и др.], что у  таких форм голень и лапка отделены 
друг от друга. При этом коготок обычно бывает парным (рис. 11,3). Такая гомоло- 
гизация личиночных ног основывается прежде всего на сравнительно-морфоло­
гических и анатомических данных о  постоянстве места коленного сочленения и 
расположения мускулатуры. Поскольку мы в результате собственных наблю­
дений и опытов присоединяемся к этой точке зрения, то  далее (как в предыдущих 
разделах) членики личиночной ноги будут определяться в соответствии с ней.

Довольно распространено представление, что последний членик личиночной 
ноги представляет собой tarsungulus [Якобсон, 1905—1916; Jeannel, 1949; Крыжа- 
новский, Рейхардт, 1976; и др.]. При этом Р. Жаннель, исходя преимущественно из 
точки зрения о полной гомологии расчленения ног у  ракообразных и насеко­
мых, считает четвертый членик ноги Coleoptera Adephaga и других насекомых, 
имеющих шести члени ковую ногу, коленом (genu). Остальные авторы рассматри­
вают ее расчленение так, как было описано выше, а существование тразунгулуса 
признают лишь д ля  пятичлениковых ног других насекомых (в частности, 
Coleoptera, Polyphaga).

Менее распространена другая гипотеза о гомологии частей конечности л и ­
чинок и имаго, основанная преимущественно на материалах о развитии ног в 
онтогенезе. Согласно ей третий членик личиночной ноги представляет собой не 
бедро, а феморотибиальный зачаток, который описан Гониным [Gonin, 1894] и 
Ч.В. Кимом [Kim, 1959, 1960] в предкуколке бабочек. Последний автор рассматри­
вает как свидетельства в пользу существования феморотибиального зачатка 
данные по метаморфозу двукрылых [Weismann, 1864] и эмбриональному развитию 
Locusta [Roonwall, 1937]. Если считать третий членик личиночной ноги фемороти- 
биальным зачатком, то ее четвертый членик при пятичлениковых ногах нужно 
рассматривать как нерасчлененную лапку, а при шести члени ковых — четвертый 
и пятый как два тарзомера.

Наконец, возможна и еще одна точка зрения, связанная с тем, что отчленение 
вертлуга обычно незаметно на нимфоидной стадии и у  ранних куколок. Кроме 
того, известно, что трохантерофеморальное сочленение вторично временно ут­
рачивается в онтогенезе некоторых насекомых, например псиллид [Weber, 1930].
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Поэтому можно предположить, что второй членик личиночной ноги представ­
ляет собой еще не разделенные вертлуг и бедро, а последующие соответственно 
голень и одно- или двучлениковую лапку.

Существенно отлична от всех перечисленных точка зрения, особенно р ас­
пространивш аяся в последнее время в результате экспериментального изучения 
в онтогенезе и явлений регенерации. Она состоит в том, что вся нога взрослого 
насекомого образуется из имагинального диска [Bodenstein, 193S; Штейнберг, 
1950], расположенного (согласно нумерации Боденштейна) на втором членике 
ноги гусеницы. В действительности, этот участок гиподермы, видимо, принад­
лежит третьему членику, судя по рисункам самого автора, так как у гусениц 
второй членик (соответствующий вполне выраженному второму членику ноги 
ручейников [Sitz, 1931]) невелик и кольцеобразен. Боденштейн гистологически 
проследил в указанном им месте закладку и развитие крупного зачатка 
имагинальной ткани, однако полного гистологического изучения ноги он не 
сделал, поэтому вопрос о наличии или отсутствии аналогичных зачатков в 
других члениках остается открытым. Кроме того, он проделал большое число 
опытов по экстирпации четырех или пяти дистальных члеников ноги (т.е. разрез 
во всех случаях проходил проксимальнее предполагаемого имагинального 
диска) гусениц в разные сроки с последующим наблюдением явлений 
регенерации, а также по пересадке дистальных частей ноги с разным числом 
члеников на культю другой ноги, содержащую или не содержащую имагинальный 
диск. Показано, что экстирпация частей ноги в младших возрастах не приводит к 
их регенерации в течение последующего личиночного развития. Второй-пятый 
членики хорошо регенерируют при куколочной линьке, если экстирпация 
сделана не позднее начала последнего личиночного возраста. При удалении 
всех пяти члеников (когда регенерация происходит за счет грудной гиподермы 
или очень маленьких остатков коксы) даже у имаго получаются лишь крошечные 
уродливые конечности. Из этих опытов явствует, что регенерация ноги в период 
метаморфоза возможна за счет частей ноги, лежащих проксимальнее имагиналь­
ного диска, но затруднена в отсутствии гиподермы ног вообще. К сожалению, 
автор не провел опытов по экстирпации в последнем гусеничном возрасте (когда 
регенерации уже не происходит) частей гусеничной ноги, лежащих дистальнее 
имагинального диска. Только такие опыты могли бы ответить на вопрос, 
участвует ли материал этих частей в формировании имагинальной ноги или она 
целиком образуется из имагинального диска, как это полагает Д.М. Штейнберг 
[1950], основываясь на данных Боденштейна. Этому последнему взгляду опре­
деленно противоречат данные Боденштейна по трансплантации в третьем- 
четвертом гусеничных возрастах трех или четырех вершинных члению в 
передней ноги (т.е. части, содержащей или не содержащей имагинальный диск) на 
двух- или трехчлениковую культю (т.е. опять-таки с диском или без него) задней

Рис. 11. Нога насекомого в норме (1 —4, 26—29) и после удаления у  Tenebrio mditor разного числа чле­
ников личиночной ноги 15—25) (по: (Тихомирова, 19831)

1 — имаго; 2 — сильфоидная личинка; 3 — карабондная личинка; 4 — пронимфоидная стадия 
Т. molitor; 5 — некроз большей части бедра после удаления претарэа; 6—6 — I серия опытов, куколка 
(6 — сохранилась только кокса. 7 — кокса и уродливая часть трохантера. 8 — уменьшенная кокса); 9— 
11 — то же, имаго (9 — недоразвитая кокса, 10 — кокса с частью трохантера в сочленевой ямке. И  — 
кокса и перепончатый регенерат нимфоидной ноги); 12, 15 — П серия, куколка (/2  — кокса и 
недоразвитое бедро, 15 — кокса и трохантер); 13, 14, 16— 18 — то же, имаго (13 — кокса и недоразвитое 
бедро, 14 — то же, плюс перепончатый регенерат остальной ноги имаго, 16 — кокса и трохантер, 17 — 
только кокса, 18 — кокса, трохантер и перепончатый регенерат нимфоидной ноги); 19, 21 — Ш серия, 
куколка (19 — кокса, трохантер и укороченное бедро, 21 — нога с  неполной лапкой); 20, 22—24 — то 
же, имаго (20 — кокса, трохантер и укороченное бедро, 22 — нога без лапки, 23 — нога с неполной 
лапкой, 24 — только с одним члеником лапки); 25 — IV серия, нога имаго с лапкой, но без коготков; 
26—29 — разные способы гомологиэацни члеников личиночной ноги. Обозначения см. рис. 8
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ноги. Эти опыты показали, во-первых, что во всех случаях материал регенерата 
доминирует при образовании имагинальной ноги, т.е. за счет трансплантата 
образуется меньшая часть ноги, чем была пересажена. Если на культе был 
сохранен членик с имагинальным диском (бедро, согласно принимаемой нами 
гомологии), то  за его счет образуется почти вся имагинальная нога, кроме 
вершины лапки. Если этот членик был удален на культе, но отсутствовал и на 
трансплантате, то влияние последнего начинало сказываться с вершины голени. 
При пересадке ноги, начиная с бедра (несущего "имагинальный диск”), на культю, 
лишенную этого членика, у имаго определенное воздействие трансплантата 
заметно с вершины бедра. Для обсуждаемого здесь вопроса наиболее важен 
первый случай, когда пересаженный материал был лишен своего имагинального 
диска и должен был быть полностью отброшен при куколочной линьке даж е на 
собственном месте на передней ноге, а не только при пересадке на заднюю, если 
считать, что имагинальные конечности образуются целиком из имагинальных 
дисков. Однако он все-таки принимал участие в формировании имагинальной 
ноги наряду с материалом регенерата. Это тем более интересно, что на культе 
задней ноги бедро, содержащее имагинальный диск, было сохранено, а, значит, 
опять-таки долж но было восстановить всю ногу без всякого участия материала 
трансплантата, чего в действительности не произошло. В целом, очень 
тщательные и интересные опыты Боденштейна лишь указывают, что 
восстановление конечностей в период метаморфоза происходит тем лучше, чем 
большая часть материала личиночных ног в нем участвует, и ничего не говорит 
о доминирующем влиянии в этом смысле имагинального диска (на чем. кстати 
говоря, не настаивает и сам автор). Зато это мнение очень определенно 
выражено Д М. Штейнбергом [1949, 1950] на основании данных Боденштейна, 
собственных опытов по регенерации конечностей у жуков, а также у насекомых с 
неполным превращением. Как уже говорилось, Д.М. Штейнберг обнаружил у этих 
форм имагинальный диск между первым и вторым члениками личиночной ноги 
(т.е. по принятой выше гомологии между коксой и трохантером, так как у 
личинок жуков второй членик ноги вполне выражен). Таким образом, его 
местоположение иное, чем у гусениц (на бедре), что в случае образования из 
него всей ноги указывало бы на отсутствие гомологии ног в разных отрядах. 
Кроме того, в этом месте имеется зона регенерации конечностей у насекомых с 
неполным превращением, лишенных имагинальных дисков. Образование их 
конечностей в эмбриогенезе, где оно в отличие от голометабол обычно и 
завершается, отнюдь не зависит от этой зоны регенерации. Все это подчеркивает 
различие между такой зоной регенерации и имагинальным диском и позволяет 
предполагать, что восстановление за счет этого участка ног личинок 
голометабол также относится к кругу явлений, связанных с регенерацией, а не с 
нормальным формированием конечностей при метаморфозе.

Таким образом, перечисленные факты не дают однозначного ответа на вопрос 
о гомологии личиночной ноги или отдельных ее частей с ногой имаго.

Наши опыты по выделению скрытых б предкуколке и куколке стадий постепен­
ной дифференцировки имагинальных структур с помощью аналогов ювенильного 
гормона (см. выше) показали, что грудная нога Tenebrio в предкуколке (на 
пронимфоидной стадии) претерпевает разделение предвершинного членика (т.е. 
тибиотарзуса по принятой выше гомологии) на два. Таким образом, из типичной 
личиночной ноги сильфоидного типа (рис. 11, 2) она превращается в ногу 
карабоидного типа (рис. 11,4). Понятно, что такая дифференцировка дистальнее 
"имагинального диска" Штейнберга была бы совершенно излишней, если бы 
личиночная нога подлежала уничтожению, а имагинальная строилась бы заново 
из имагинального диска. Кроме того, ноги крылатой личинки, пронимфоидной и 
нимфоидной стадий представляют собой плавный ряд  переходов от типичной
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личиночной к типичной имагинальной ноге. Иными словами, нога при мета­
морфозе постепенно увеличивает длину и расчленение, так что д л я  предпола­
гаемого момента разрушения личиночной ноги и построения на ее месте 
имагинальной просто не остается времени. Правда, на нимфоидной стадии и в 
начале субимагоидной стадии вторично маскируется отчленение вертлуга от 
бедра, что можно, как уже говорилось, считать доказательством объединения 
трохантера с бедром в личиночной ноге. Это тем более возможно, что расчле­
нение лапки в онтогенезе происходит очень быстро и на описанных промеж у­
точных стадиях развития Tenebrio его последовательные этапы не прослеживают­
ся. Поэтому нет никаких доказательств того, что разделение предпоследнего 
членика на пронимфоидной стадии представляет собой отчленение голени, а не 
расчленение лапки на два тарэомера.

Все это заставило нас. как уже говорилось, предпринять небольшое экспери­
ментальное исследование морфогенетических потенций личиночной ноги. С 
этой целью производилась экстирпация отдельных ее частей незадолго до куко- 
лочной линьки, т.е. в период, когда регенерации конечностей уже не происходит 
и образование определенных частей ноги куколки возможно только за счет ма­
териала соответствующих частей ноги личинки, сохранившихся после экстир­
пации, однако еще до момента передифференцировки личиночного клеточного 
материала в имагинальный. При этом, в противоположность предыдущим 
авторам, основное внимание уделялось как раз удалению члеников, лежащих 
дистальнее предполагаемого имагинального диска, чтобы выяснить его способ­
ность к образованию имагинальных структур в отсутствие личиночного 
материала соответствующих члеников.

Опыты проводились также на Tenebrio molitor из-за неприхотливости этого вида 
и его устойчивости к поражениям, так как большинство насекомых очень чувст­
вительно ко всяким повреждениям именно в предкуколочный и куколочный 
период, когда не происходит зарубцовывания ран и легче возникают септичес­
кие заболевания. У изучавшегося нами вида гибели от септических заболеваний 
не было, однако нередко наблюдался некроз тканей проксимальнее места экстир­
пации (нередко на один-два членика). Место образования некроза маркируется 
на личиночной шкурке черным кольцом (рис. 11, 5), что позволяет оценить 
количество и расположение здорового материала, участвовавшего в образова­
нии куколочной ноги. Так, например, если экстирпация произведена на уровне 
претарзусад некроз наблюдается в основании тибиотарзуса (очень частый случай 
в опытах), то самой дистальной частью, принимавшей участие в образовании 
ноги куколки, оказывается бедро, а не тибиотарзус, от которого сохраняется  
неповрежденной лишь кутикула. Поэтому конечное число повторностей для  
каждого из вариантов опыта оказалось несколько иным, чем при его постановке. 
Всего было оперировано 90 особей, у  меньшей их части (по 15 особей) было 
удалено по четыре (начиная с трохантера) или по три (начиная с бедра) членика 
личиночной конечности. У 15 особей был удален или сильно прищемлен до 
образования некроза (чтобы уменьшить вытекание гемолимфы) претарзус, а у 
остальных 45 особей — тибитарзус в базальной части, посредине и перед 
вершиной (также по 15 особей). Однако, как уже говорилось, удаление вершинных 
частей ноги, особенно претарзуса, удается плохо, так как эти членики невелики 
и выступающая при порезе гемолимфа (и, видимо, также клеточный материал) 
нередко составляют значительную часть их содержимого. Поэтому удаление 
претарзуса удалось лишь в четырех случаях, а тибиотарзуса — только в 27 
(причем часть животных с поврежденным тибиотарзусом образовались из числа 
тех, у  которых экстирпировался претарзус за счет некроза проксимальнее леж а­
щих частей голенелапки). Большинство опытов с удалением ноги дистальнее 
трохантера и дистальнее коксы вполне удалось. Кроме того, к ним прибавилась
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часть случаев некроза бедра или вертлуга при удалении дистальнее лежащих 
члеников, так что в первой из них оказалось 24, а во второй 13 экз.

Поскольку время от операции до окукливания измерялось лишь впоследствии 
(после окукливания), в нескольких случаях операция была ошибочно произве­
дена слишком рано, в период, когда еще была возможной регенерация ноги (при 
температуре 20—23° С, в которой содерж ались подопытные личинки, этот срок 
составлял примерно 10 сут).

Некоторые личинки, напротив, были оперированы слишком поздно, за 1—2 сут 
до куколочной линьки, т.е. в период, когда передифференцировки ноги в ним­
фой дную уже произошла, хотя оформленная нога нимфоидной стадии и другие 
признаки этой стадии, в частности затемненные зубчатые брюшные параноталии, 
еще не видны под кутикулой личинки. В это время ноги будущей куколки 
начинают подтягиваться к телу, постепенно выходя из кутикулы конечностей 
личинки, так что, например, претарзус будущей куколки на нимфоидной стадии 
расположен в пределах бедра личинки. Поэтому в таких случаях результат 
опыта зависел не от того, кутикула каких члеников (уже пустая) была удалена, а 
от того, насколько уже втянута нога будущей куколки.

В общей сложности в нужное время и на нужной стадии (за 3—9 сут до 
окукливания), когда конечности личинки сохранили остатки подвижности и не 
имели никаких следов формирования нимфоидной ноги, было произведено 64 
опыта. Результаты их далее будут описаны по сериям [Тихомирова, 1983].

С ерия I. Удаление четырех вершинных члеников ноги личинки (вертлуга, 
бедра, голенелапки и претарзуса).

Оперировано 13 животных. Во всех случаях у  куколок получена нога, на 
которой имеется только кокса (рис. 11, в). При этом в трех случаях на коксе 
куколок наблюдается маленький вырост (рис. 11, 7), значительно меньший, чем 
нормальный трохантер. У четырех куколок кокса была немного укорочена или 
сужена на вершине (рис. 11.8), хотя некроз на вершине коксы отмечен на шкурке 
личинки лишь в двух случаях.

Шесть куколок из этой серии было оставлено для выведения имаго. В одном 
случае у  имаго была выражена только кокса (рис. 11, 9), в трех — кокса и неболь­
шая часть вертлуга, помещающаяся внутри ее сочленовной ямки (рис. 11, 10). В 
этом случае трудно сказать, имеем ли мы здесь дело со столь ранней детер­
минацией частей имагинальной ноги, т.е. часть материала будущего трохантера 
уже заключена внутри личиночной коксы, образуя его сочленовный выступ, или 
часть трохантера имаго, лежащая внутри коксы, регенерирует из ее материала. 
Последнее вполне возможно, потому что еще в одном опыте из этой серии, когда 
у  куколки была выражена только кокса (рис. 11,9),, у  имаго получена кокса, 
трохантер и основание бедра, а в другом, когда у  куколки был сохранен 
маленький участок дистальнее коксы (значительно меньший, чем нормальный 
трохантер), — укороченный трохантер и очень слабо выраженный несклеро- 
тизованный регенерат пронимфоидной ноги с бедром, голенью и нерасчле- 
ненной лапкой (рис. 11,11).

В целом, данные этой серии опытов показывают, что материал коксы личинки в 
типе образует коксу (и, возможно, заключенную в ее сочленовной ямке часть 
трохантера) и неспособен образовать при куколочной линьке дистальнее леж а­
щие части ноги. При имагинальной линьке возможна их частичная регенерация, 
однако полученные части ноги уродливы и неспособны к функционированию. 
Таким образом, видимо, можно считать доказанным, что кокса личиночной ноги 
гомологична коксе куколки и имаго.

Серия II. Удаление трех вершинных члеников ноги личинки (бедра, голене­
лапки и претарзуса).

Оперировано 24 животных. Из них у  восьми была сохранена базальная часть
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бедра (в результате удаления тибиотарзуса с некрозом вершинной части бедра). В 
трех из этих восьми опытов у  куколок было только основание бедра (рис. 11 .12), в 
одном случае сохранившееся (рис. 11, 1Л и в двух утраченное у  имаго. В осталь­
ных пяти опытах получилось сильно деформированное и уменьшенное бедро с 
довольно бесформенным регенератом на вершине, лишь в одном случае не­
сколько напоминающее уродливую укороченную голень с каким-то подобием 
зачатка лапки сбоку вершины. У трех имаго, полученных из таких куколок, этот 
регенерат не сохранился и было выражено в большей или меньшей степени 
только основание бедра, у двух жуков на очень маленьком слеротизованном 
бедре был расчлененный перепончатый регенерат (см. рис. 11,14), в одном случае 
даже с подобием двух коготков.

В остальных 16 опытах этой серии, когда бедро у  личинок было удалено 
целиком и в куколочной дифференцировке участвовал материал только,коксы и 
трохантера, у куколки получены кокса и основание вертлуга или цельный 
вертлуг (рис. 11, 25). Из восьми куколок этой серии были выведены имаго. У жуков 
получены или кокса и трохантер (три случая) (рис. 11, 16), или только кокса с 
заключенной в ней частью трохантера (два случая — рис. 11, 17), в двух случаях 
нормальные кокса и трохантер продолжались перепончатыми и складчатыми 
бедром, голенью (с тибиальными шпорами), нерасчлененной лапкой и, видимо, 
претарзусом, т.е. уменьшенной ногой ранней нимфоидной стадии (рис. 11, 18). В 
одном случае у  имаго был получен только маленький бесформенный регенерат 
на вершине трохантера.

Характерно, что основные случаи подобия регенерации конечности, наблю­
давшиеся нами в опытах, относятся к этой и предыдущей сериям. Это, возможно, 
говорит в пользу существования на уровне первого-второго члеников ноги зоны 
роста имагинальной ткани, наиболее способной к регенерации остальных частей 
ноги, как это описано Д.М. Штейнбергом. Однако эта зона роста не является 
имагинальным диском ноги, так как она неспособна образовать нормальную ногу 
без участия материала дистальнее лежащих частей ноги личинки в период 
метаморфоза. Интересно, что при имагинальной линьке она восстанавливает не 
имагинальную, а лишь подобие нимфоидной конечности.

В целом эта серия опытов довольно определенно показывает, что имаги- 
нальный трохантер, несмотря на его маскировку на нимфоидной стадии и у 
ранних куколок, гомологичен трохантеру (второму членику) ноги личинки.

Серия III. Удаление двух вершинных члеников ноги личинки (тибиотарзуса и 
претарзуса).

Распадается на две группы — когда у  предкуколок сохранялся материал 
базальной части тибиотарзуса и когда тибиотарзус был удален целиком и в 
метаморфозе участвовал лишь материал личиночной ноги, включающий бедро 
(полностью или частично). К этой последней группе относятся шесть опытов 
(кроме того, четыре, описанные в предыдущей серии, когда у предкуколок 
присутствовал материал базальной части бедра). Во всех случаях у куколок 
получено в большей или меньшей степени укороченное, но несомненное бедро 
(рис. 11, 19). которое сохранялось у имаго (три случая выведения) (рис. 11, 20). В 
целом результаты этих десяти опытов вполне определенно указывают на 
соответствие третьего членика ноги личинки бедру куколки и имаго. Они также 
демонстрируют неспособность оперированных конечностей восстанавливать 
дистальнее лежащие части, несм отря на наличие в оставшейся части ноги 
'имагинального диска'. Более того, они вкупе с предыдущими опытами серии II 
косвенно указывают на то, что этот 'д и ск ' представляет собой именно зону 
наиболее интенсивной регенерации, а не участок, обеспечивающий нормальный 
метаморфоз всей ноги, поскольку, как уже говорилось, наибольшее количество 
случаев регенерации конечностей (хотя и уродливой) наблюдалось именно в
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предыдущей серии, когда место повреждения находилось вблизи этой зоны и 
дистальнее лежащий материал мог развиваться из нее. В данной серии, когда 
место повреждения было отделено от нее участком нормального бедра, ее 
стимуляции не происходило и регенерации не наблюдалось. Эта ситуация 
типична как раз для  зоны регенерации, но не для имагинального диска ноги, 
который по определению должен восстанавливать всю имагинальную конечность 
независимо от места ее повреждения.

Не менее определенно о том же говорит и вторая группа опытов этой серии, 
когда была удалена (или повреждена до образования некрозов) только дис­
тальная часть четвертого членика предкуколки (тибиотарзуса). Из 17 опытов этой 
группы в пяти случаях у  куколок получены голень и часть лапки (рис. 11, 21), в 
трех — только голень, в семи — лишь бблыпая или меньшая часть голени, в 
одном случае непонятной формы придаток на конце деформированного бедра и 
в одном — лишь укороченное бедро. Из 16 экз. имаго, полученных из куколок 
этой группы, у 14 имелась в большей или меньшей степени выраженная голень 
(рис. 11, 22), почти всегда меньшая, чем у  куколки. При этом из пяти куколок, 
имевших часть лапки, четыре были оставлены для выведения имаго и у  трех из 
них эта часть лапки сохранилась и при имагинальной линьке (рис. 11, 23). Во всех 
десяти случаях, когда у  куколок была получена только голень, в ее образовании 
принимал участие лишь материал основания тибиотарзуса (менее 1/4). При этом в 
пяти опытах укороченная голень была образована при сохранении лишь очень 
незначительной (не более 1/10) базальной части материала личиночного тибио­
тарзуса. Эти последние данные могли бы быть истолкованы как свидетельство в 
пользу феморотибиального зачатка конечностей насекомых, однако тогда он 
должен был бы локализоваться в дистальной половине личиночного бедра, 
поскольку (как мы видели в опытах второй серии) при ее отсутствиии у  куколок 
не образуется не только голени, но и вершины бедра. Однако в этом случае 
остается непонятным, почему все-таки образуется основание бедра. Можно было 
бы объяснить это образование бедра за счет встречного роста двух участков — 
основания бедра личинки и феморотибиального зачатка у  его вершины. Однако 
никакой детерминации материала бедра на эти две части не обнаруживается, 
градиент его дифференцировки равномерен от основания к вершине. Поэтому 
более вероятно, что бедро образуется преимущественно за счет зачатка имаги­
нального материала близ его основания, подобного ‘имагинальному диску", 
обнаруженному Боденштейном у  бабочек, а голень — из самого основания 
личиночного тибиотарзуса на границе с бедром. В случаях, когда у  куколки 
сохранялась часть лапки, место повреждения находилось обычнЬ дистальнее 
середины членика. В одном случае, когда оно было посредине тибиотарзуса, у 
куколки и имаго (рис. 11, 24) был получен нормальный первый членик лапки, но 
ничего дистальнее его. Лишь в одном случае довольно неправильное подобие 
лапки, ставшее более четким у имаго, получено, когда зона повреждения 
находилась в базальной трети (на расстоянии 1/4 от основания) тибиотарзуса 
личинки. Однако этот случай скорее напоминает регенерацию лапки, так как, во- 
первых, зачаток стал более оформленным при последующей имагинальной 
линьке (чего в других опытах без регенерации обычно не происходит), а во- 
вторых, опыт был произведен сравнительно рано (за 9 сут до  окукливания), так 
что сохранение у отдельной особи способности к регенерации в это время 
вполне возможно.

В целом результаты этой серии опытов позволяют с достаточной определен­
ностью говорить о том, что четвертый членик личиночной ноги Tenebrio со о т­
ветствует голени и лапке имаго, причем весьма вероятно, что голень образуется 
за счет его базальной части, а лапка — за счет дистальной.

Серия IV. Удаление последнего членика личиночной ноги (претарзуса).
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Из 15 опытов этой серии только в четырех случаях повреждение ноги пред- 
куколки действительно локализовалось в пределах претарзуса, все остальные 
опыты привели к потере клеточного материала и некрозам в более прокси­
мальных частях ноги. Поэтому они были рассмотрены в предыдущих сериях.

В одном из четырех опытов коготок на шкурке предкуколки отсутствовал, а в 
области бедра и голенелапки наблюдалось некоторое потемнение (но не почер­
нение, как обычно при некрозах). У куколки получено довольно большое, но 
неправильное бедро и бесформенный придаток дистальнее его. Во втором случае 
получены лишь кокса, трохантер и основание бедра, хотя на шкурке предкуколки 
наблюдалось лишь небольшое потемнение у вершины трохантера. В двух 
остальных случаях ноги предкуколок были полностью нормальными (без всяких 
некрозов и потемнений) за исключением отсутствия экстирпированного претар­
зуса. Одна из полученных куколок была лишена претарзуса, причем это 
состояние сохранилось и у  имаго (рис. 11. 25). В другом случае куколка была 
лишена также последнего членика лапки, а у имаго получены лишь два 
базальных членика лапки видоизмененной формы.

Таким образом, несмотря на малочисленность опытов этой серии они 
довольно определенно указывают на гомологию претарзуса личинки и имаго и 
противоречат мнению о том, что последний членик ноги личинки представляет 
собой тарзунгулус, так как в его отсутствие образуется вся лапка или по крайней 
мере ббльшая ее часть, причем оба опыта были проделаны за 3 сут до 
окукливания, так что регенерация в этих случаях исключена.

В целом, данные наших опытов позволяют вполне определенно говорить об 
участии материала всех члеников личиночной ноги, а не только "имагинального 
диска" в образовании ноги куколки и имаго.

Обнаружено достаточно четкое соответствие материала первого членика ноги 
личинки тазику куколки и имаго, второго — вертлугу, третьего — бедру. Базаль­
ная часть четвертого членика ноги личинки Tenebrio (имеющей сильфоидные 
пятичлениковые ноги) соответствует голени, лапка образуется из материала вер­
шинной половины четвертого членика. Пятый членик (весь целиком) соответст­
вует претарзусу, который у куколки весьма велик. Таким образом, наши данные 
подтверждают первую из рассмотренных вначале гипотез о гомологии личи­
ночных и имагинальных ног (рис. 11, 26). Гипотезе о том, что послений членик 
ноги представляет собой тарзунгулус (рис. И, 27), как уже говорилось, проти­
воречат данные опытов серии IV, когда лапка образовывалась в его отсутствие, и 
особенно части опытов серии III, когда часть лапки у куколки и имаго образо­
вывалась на ноге, на которой были удалены не только претарзус, но и вершина 
тибиотарзуса. Кроме того, согласно этой гипотезе, четвертый членик личиноч­
ной ноги представляет собой голень и, следовательно, не способен к образо­
ванию лапки куколки, которое в действительности неоднократно наблюдалось в 
наших опытах.

Гипотеза о существовании феморотибиального зачатка (рис. 11, 28) не столь 
однозначно опровергается результатами наших опытов, поскольку в ряд е слу­
чаев часть голени у  куколки и имаго образовывалась при сохранении очень не­
большой части материала четвертого членика. Однако, во-первых, при этом весь 
четвертый членик личиночной ноги (включая его основание) долж ен соответст­
вовать лапке, которая в наших опытах не образовывалась у  куколки в отсутствие 
дистальной части этого членика личинки. Во-вторых, как уже говорилось, этому 
противоречат данные третьей серии, если не признавать двойственного проис­
хождения бедра имаго. Существование феморотибиального зачатка не подтверж ­
дается и нашими наблюдениями за развитием ног в эмбриогенезе сверчков и 
жуков и в предкуколочном развитии ос и двукрылых (см. далее). Более того, эти 
наблюдения показывали, что состояние конечностей, изображенное Ч.В. Кимом
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[Kim, 1960] как иллюстрация наличия феморотибиального зачатка, соответствует 
очень позднему периоду их дифференцировки, значительно позже того момента, 
когда возникают все членики будущей куколочной ноги. Это состояние — 
результат вторичной маскировки расчленения ноги перед окукливанием. Такая 
маскировка, как уже говорилось, наблюдается и на нимфоидной стадии (в пред­
куколке) Tenebrio, когда отделение трохантера от бедра незаметно, а границу 
бедра и голени удается отличить от остальных складок лишь по местополож е­
нию тибиальных шпор. Однако в этот период (как и на рисунке Ч.В. Кима) хорошо 
видны все членики лапки (еще не достигшие своей полной длины) и претарзус. В 
онтогенезе ос и двукрылых (см. далее) голень появляется как самостоятельный 
членик очень рано (на пронимфоидной стадии), отделение трохантера от  бедра 
незаметно (как на нимфоидной стадии, а также у  ранних куколок жуков, старших 
возрастов нимф Psyllidae и на полиподной эмбриональной стадии сверчков, когда 
разделение бедра и голени уже намечено).

Последние факты могли свидетельствовать в пользу гипотезы о трохантероф е- 
моральном зачатке (рис. 11, 29), однако существованию его у  жуков противоречат 
данные II серии опытов, показывающие, что при сохранении второго членика 
личиночной ноги и экстирпации третьего образуется только вертлуг, а не 
вертлуг и бедро, а также данные III серии, не позволяющие гомологизировать 
третий членик ноги с голенью, а четвертый — с лапкой, как того требовало бы 
признание трохантероф еморального зачатка на втором членике. Факты весьма 
несовершенной регенерации уродливых перепончатых и неспособных к 
функционированию конечностей при экстирпации ног предкуколки в районе 
второго членика указывают на возможное нахождение в этом месте "зоны регене­
рации", за счет которой конечность легче всего восстанавливается при повреж ­
дении. Однако эта зона не способна восстановить всю конечность после оконча­
ния периода регенерации в ходе нормального метаморфоза и, следовательно, не 
является имагинальным диском ноги в прямом смысле этого слова.

Таким образом, можно достаточно определенно говорить о гомологии о т ­
дельных частей личиночных и имагинальных ног, т.е. о том, что вся функциони­
рующая личиночная нога по существу представляет собой имагинальный диск 
[Kim, 1960]. Вкупе с изложенными выше данными о постепенном развитии имаги­
нальных ног в предкуколке и куколке Tenebrio это указывает на прямую перест­
ройку конечностей личинки в имагинальные без разрушения основных структур 
в период метаморфоза, а следовательно, и о возможности рекапитуляции у 
личинок жуков личиночного или эмбрионального строения ног предков.

Все приведенные факты указывают на постепенную перестройку в онтогенезе 
жуков личиночной организации в имагинальную, которая является непосредст­
венным продолжением эмбрионального развития. Иными словами, у  них 
существует единый магистральный путь имагинального морфогенеза, в общих 
чертах сходный с развитием насекомых с неполным превращением. Специфика 
его состоит не столько в наличии куколки (морфологическое своеобразие 
которой в значительной мере внешнее, фактически же заключенная в ней 
субимагоидная стадия отличается от имаго не больше, чем, например, субимаго 
поденок), сколько в распадении периода интенсивного морфогенеза на два (в 
яйце, с одной стороны, и в предкуколке — с другой), разделенных периодом 
активной личиночной жизни, когда процессы перестройки более или менее 
приостанавливаются. При этом в эволюции группы можно наблюдать переком- 
бинацию основных стадий этой общей дифференцировки между эмбриогенезом и 
развитием в предкуколке (эмбрионизацию и дезэмбрионизацию развития). Эти 
процессы обусловливают наиболее кардинальные различия личинок разных 
групп, выходящих из яйца на разных стадиях дифференцировки. С другой сто ­
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роны, общность их происхождения как более или менее ранних стадий одного и 
того же морфогенетического процесса объясняет то единство плана строения, 
которое объединяет личинок насекомых (отличая их от имаго), несмотря на 
огромное разнообразие более частных приспособлений к различному образу 
жизни, имеющих ценогенетических характер. Однако все эти данные касаются 
онтогенеза жуков, который обычно рассматривается как более примитивный по 
сравнению с высшими формами голометаболии, когда бблыпая часть органов 
взрослого насекомого образуется из имагинальных дисков и д ля  которых по 
этой причине нередко постулируется полная независимость ряда личиночных и 
имагинальных структур (см. далее). Поиски следов того же общего процесса 
имагинального морфогенеза в развитии таких форм особенно важны при изу­
чении рекапитуляций у насекомых. Поэтому следующий раздел посвящен морфо­
генезу (преимущественно в предкуколке и куколке) высших перепончатокрылых.

РЕКАПИТУЛЯЦИИ ПРИ ВЫСШИХ ФОРМАХ ГОЛОМЕТАБОЛИИ
(НА ПРИМЕРЕ РАЗВИТИЯ DOLICHOVESPULA SAXONICA F.)

Онтогенез высших перепончатокрылых (Aculeata и Parasitica) широко известен как 
пример крайней морфологической простоты личинок. Она сочетается с совер­
шенством (как морфологическим, так и поведенческим: сложные формы заботы о 
потомстве, общественный образ жизни) и специализацией имаго, указывающими 
на крайнюю продвинутость этих групп. Поэтому особенности их личинок, несом­
ненно, должны рассматриваться как результат вторичного упрощения.

Путь образования наиболее просто устроенных протоподных личинок многих 
наездников в результате крайней дезэмбрионизации развития (ювенилизация ли­
чинок) общеизвестен [Berlese, 1913; Jeshikov, 1929, 1936; Иванова-Казас, 1952, 1961; и 
др.]. Его признает и А.А. Захваткин, в других случаях отрицающий дезэмбрио- 
низацию развития у голометабол 11953]. В применении к личинкам ос, которые не 
столь просто устроены (обладают полной сегментацией тела и выраженными, 
хотя и крайне упрощенными, придатками головы), это несколько более 
проблематично. Однако О.М. Иванова-Казас [1961], обобщая материалы по эмбрио­
нальному развитию перепончатокрылых, указывает на дезэмбрионизации) как 
способ образования личинок Aculeata, хотя и не связывает ее с малым количест­
вом желтка в яйцах. Эмбриональное развитие этой группы изучено сравнительно 
хорошо (см. [Иванова-Казас, 1961]) и косвенно указывает на эмбриональную 
природу простоты их личиночной организации. Конечно, для доказательства 
ювенилизации личинок в какой-либо группе, недостаточно данных по ее 
собственному эмбриогенезу, так как при этом стадии, соответствующие более 
дифференцированным личинкам предковых групп, исчезают из него. Однако, как 
мы видели на примере развития жуков, они не утрачиваются вообще, а 
концентрируются во втором покоящемся периоде — в предкуколке. где могут 
быть "проявлены" при воздействии аналогов ювенильного гормона. Возможность 
подобного же выделения скрытых стадий у  высших перепончатокрылых, 
которые испытывают весьма сильные перестройки при метаморфозе, когда 
значительная часть дефинитивных структур формируется из имагинальных 
дисков, представлялась довольно спорной. Не менее интересно и изучение 
заключительных этапов метаморфоза, чтобы проследить формирование прогрес­
сивных морфологических признаков, отличающих высших перепончатокрылых 
от более примитивных пилильщиков. Это особенно существенно потому, что 
можно было бы с равной вероятностью предположить, что имаго при специали­
зированном развитии из имагинальных дисков появляется сразу в оконча­
тельном виде и никаких рекапитуляций признаков, утраченных имагинальной 
стадией в ходе эволюции по пути анаболий, обнаружить не удается.
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Для проверки этих предположений был использован массовый (более 1000 экз. 
зрелого расплода и около 300 эмбрионов и молодых личинок) материал из 
одного гнезда Dolichovespula saxonica F., часть которого зафиксирована на раз­
ных стадиях, а часть предварительно подвергнута действию аналога ювениль­
ного гормона Altosar4E (ZR-512) [Тихомирова, Расницын, 19811.

Как и в случае развития Tenebrio. удалось выделить ряд  последовательных 
хорошо оформленных стадий имагинального морфогенеза, которые затем 
обнаружены и в нормальном онтогенезе. Там они сравнительно кратковременны 
и менее удобны д ля наблюдений, хотя в отличие от Tenebrio у  ос резких различий 
в прочности структур (зависящей, видимо, от степени развития кутикулы) у 
нормальных и ювенилизированных особей не наблюдается. Гораздо реже встре­
чаются у  ос и различные уродства при воздействии АЮГ, причем они проявляю т­
ся преимущественно у куколок и состоят в неравномерности окончательной 
дифференцировки имагинального эпителия и пигментации.

Для сравнения использован аналогичный материал по шершням (Vespa crabro 
L.), а также личинки, предкуколки и куколки пилильщика Tomostethus nigritus F„ не 
подвергавшиеся воздействию АЮГ.

Поскольку рассматриваемые далее как примеры рекапитуляции скрытые ста­
дии онтогенеза ос и сам ход морфогенеза внешних признаков в этой группе до 
сих пор детально не прослеживались, мы приводим здесь их краткое описание, 
начиная с позднего эмбриогенеза (образования длинной зародышевой полоски и 
ее полной сегментации).

На стадии наиболее длинной зародышевой полоски она охватывает почти все 
яйцо (рис. 12, 1). Сегметация тела полная, но, как и продольное разделение 
сегментов, слабо заметна, зачатки придатков неразличимы. Ширина и толщина 
зародышевой полоски небольшие и количество желтка не слишком мало, 
примерно как на аналогичной стадии долгоносика Sitophilus [Тихомирова, 1974а], 
но здесь менее развиты бластокинезы, состоящие лишь в смещении головного 
конца к переднему, а вершины брюшка к заднему полюсу яйца в результате 
укорочения зародышевой полоски.

П олиподная стади я . На этой первой стадии позднего эмбриогенеза осы, 
выделенной по аналогии с соответствующей стадией развития жуков, передний и 
задний концы тела эмбриона еще довольно сильно отогнуты на дорзальную 
сторону, так что к переднему полюсу яйца направлены антеннальный и 
мандибулярный сегменты, а к заднему — шестой—восьмой брюшные сегменты 
(рис. 12, 2). Одиннадцатый сегмент очень крупный, несет большой округлый анус 
(рис. 12, 2в). Все остальные сегменты разделены продольной более прозрачной 
зоной, особенно широкой на нижней стороне яйца, внутри которой различима 
формирующаяся нервная цепочка. На втором и третьем грудных и первых восьми 
брюшных сегментах по бокам имеются углубления, возможно, зачатки форми­
рующихся трахей. В начале стадии головная тагма не выражена, из придатков 
имеются лишь головные. Зачаток фронтоклипеолабрума (рис. 12,2в) целиком пар­
ный, явственно отделен от остальных частей головы бороздками, доходящими 
раздельно до границы с желтком. Мандибулы (наиболее развитые из придатков — 
рис. 12, 2), небольшие максиллы и более крупные, широко раздвинутые зачатки 
нижней губы простые, бугорковидные.

В конце стадии эмбрион расположен почти целиком на вентральной поверх­
ности яйца (рис. 12, 3), десятый и одиннадцатый сегменты, разделение которых 
уже менее заметно, направлены прямо назад. Начинает дифференцироваться 
головная тагма, хотя границы головных сегментов еще различимы. Зачатки 
фронтоклипеолабрума сливаются друг с другом в основании. В области антенн 
различимы по два маленьких бугорка, сильно сдвинутых в стороны относи­
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тельно других головных придатков. Мандибулы и максиллы увеличиваются, 
становясь лопастевидными. В конце стадии появляю тся небольшие бугор­
ковидные зачатки грудных ног и едва заметные зачатки брюшных (рис. 12, 36).

А подная стади я. Характеризуется окончательной дифференцировкой го ­
ловной тагмы и туловищных стернитов (рис. 12, 4), исчезновением зачатков ног и 
завершением обрастания эмбрионом желтка. Придатки головы кольцеобразно 
группируются вокруг рта, зачатки фронтоклипеолабрума отделяю тся от края 
головы все удлинняющимся в ходе стадии эпикраниальным швом, максиллы 
лопастевидны, до конца эмбриогенеза так и не приобретают характерной для 
эмбрионов большинства жуков трехлопастной формы. Зачатки нижней губы 
смыкаются в передней части, сзади остаются широко разделенными (рис. 12, 4). 
Зачатки брюшных ног исчезают, грудных — едва заметны. В конце стадии (рис. 12, 
5) эмбрион полностью обрастает желтком, зачатки ног исчезают, но ротовые 
части еще не смыкаются в центре головы, занятом крупным гипофаринксом, лишь 
перед выходом личинки в передней части этого пространства появляется 
широкое ротовое отверстие. Мандибулы приостренные на вершине, максиллы 
цельные, передняя часть нижней губы (будущие прементум, жевательные доли и 
щупики) уже цельная, лишь с продольной борозкой, однако ее задние участки — 
зачатки постментума — широко раздвинуты и соединены прозрачной мембраной. 
В передней части фронтоклипеолабрума появляется слабая поперечная складка, 
отчленяющая двухлопастную личиночную верхнюю губу. Этот период завершает 
эмбриогенез, так что выходящая из яйца личинка сохраняет некоторые 
эмбриональные черты и морфогенез продолж ается и в начале личиночного 
развития (в первом возрасте).

В это время (рис. 12, 6) становится более резким отчленение верхней губы и 
начинается образование между ней и клипеусом глубокой складки, оттянутые 
вершины мандибул превращаются в острые склеротизованные зубцы, на 
максиллах появляю тся два склеротизованных бугорка, гомологичные щупику и 
галее. Передние слившиеся между собой участки нижней губы дают прементум с 
зачатками щупиков и резко отчленяю тся от задних. Последние, в свою очередь, 
сливаются с соединяющей их мембраной, образуя вначале полупрозрачный 
постментум (рис. 12, 6). При последующем формировании личиночной головы 
(рис. 12, 7) глубокая складка, отделявшая ранее верхнюю губу от наличника, 
распрямляется, верхняя губа и наличник относительно уменьшаются, последний 
становится менее выпуклым, появляется фронтоклипеальный шов. Мандибулы 
становятся трехзубцовыми, основания ротовых частей сближаются и гипофа- 
ринкс погруж ается в предротовую полость. Зачатки грудных ног, крыльев и 
гоноподий заметны как утолщения гиподермы, на остальном теле почти п ро­
зрачной. Гоноподии самца располагаются в средней части девятого сегмента, 
сближенные. Зачатки гоноподий самки (три пары) расположены на вершинах 
седьмого и восьмого сегментов латеральнее нервных узлов и в середине девя­
того сегмента, где они сближенные и у только что сформированных личинок 
второго возраста подразделяю тся на более прозрачную внутреннюю и более 
плотную наружную части. Интересна закладка гоноподий седьмого сегмента (как 
у муравьев [Ежиков, 19251), которые у взрослых насекомых не выражены, но в 
онтогенеза с ними связаны гонодукты [Шаров, 1953].

В целом эмбриогенез (и начало личиночного развития) у осы обнаруживает 
значительное сходство с началом позднего эмбриогенеза (полиподной и брухо- 
идной стадиями) жуков. В обоих случаях отсутствует подгибание головного и 
хвостового концов зародыша на вентральную сторону, характерное для  более 
поздних (сильфоидной и последующих, если они имеются) стадий развития 
жуков. В конце же их брухоидной стадии эмбрион располагается вдоль длинной 
оси яйца, как и на последней стадии эмбриогенеза ос. Сходны время и характер 
формирования головной тагмы, малая степень дифференцировки придатков,
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Рис. 12. Развитие осы Dolichovespula saxonica F. (по: [Тихомирова, Расннцын, 19811)
1—4 — эмбрион на стадии наиболее длинной зародышевой полоски (1), в начале (2) и в конце поли- 

подной стадии {3) и на аподной стадии (4); 5 — голова эмбриона в конце аподной стадии; б — голова 
личинки I стадии; 7 — голова взрослой личинки; 8. 9. 11 — антенны в начале (8) и конце сильфоидной 
(9) и начале пронимфоидной стадии личинки (11); 10, 13. 14 — ноги в начале (10), середине (13) н конце 
пронимфоидной стадии (14); 12 — голова и грудь пронимфоидной стадии в личиночной шкурке; 15, 
16, 25, 26, 47—50, 54 — вершина брюшка самки (15, 25, 49, 50, 54) и самца (16, 26, 47, 48) в начале проним­
фоидной (15, 16), на нимфоидной (25, 26) и супранимфоидной стадиях (47—50) и у  имаго (54); 17, 27, 51 
— гоноподии самца в конце пронимфоидной (17), на нимфоидной (27) и супранимфоидной стадиях 
(51); 18 — пилильщик Tomostethus nigritus F., имаго, гениталии самца; 19, 20, 28—30, 33, 53 — голова спе­
реди (19.20, 30, 33) и сзади (28,29, 53), в середине (19) и конце пронимфоидной (20), в начале (28) и сере-

66



дине супранимфоидной стадий (29, 30) и у  имаго (53); 21 — голова и грудь нимфоидной стадии снизу; 
31, 32 — верхняя губа на супранимфоидной стадии (31) и у  имаго (32); 34 — максилла на супра­
нимфоидной стадии; 22, 23, 35—37  — нижняя губа в начале (22, 23а) и в конце нимфоидной (236) и на 
супранимфоидной стадиях у  нормального (35) и ювенилиэированного экземпляра (36, 37); 24, 41—45 — 
крылья: переднее (24а, 41. 42а, 43. 44) и заднее (246, 426, 45) на нимфоидной (24). в начале (41). середине 
(42) и конце супранимфоидной стадии (43) и у  имаго (44—45); 38 — голова, грудь и основание брюшка 
на супранимфоидной стадии; 39 — грудь снизу на супранимфоидной стадии; 40 — переднегрудь в 
конце супранимфоидной стадии; 46 — супранимфоидная стадия, общий вид; 52 — гениталии самца, 
имаго

с.осс — затылочная киль,/Ь — фалл об аза, gon — гонапофизы, W — вальвифер, обозначения жилок 
общепринятые, остальные обозначения см. рис. 8, 9
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время слияния свободных зачатков нижней губы и, наконец, появление и 
последующая редукция бугорковидных зачатков брюшных ног. Характерно, что 
дифференцировка жевательных долей и щупиков только начинается в самом 
конце эмбриогенеза, так что их малое развитие у личинки не может рассмат­
риваться как результат вторичного упрощения. Наиболее значительны сходство 
эмбриогенеза ос (включая раннюю личинку) с эмбриональным развитием д олго­
носиков, от которого их отличают лишь чуть менее интенсивные бластокинезы, 
еще меньшая степень дифференцировки максилл и нижней губы на заключи­
тельных этапах, меньшее развитие зачатков грудных ног, а также то, что 
окончательная дифференцировка головной тагмы, происходящ ая у  долгоносика 
еще в яйце, у  осы завершается уже в начале личиночной стадии. Таким образом, 
выход из яйца личинок осы происходит на весьма ранней морфогенетической 
стадии, соответствующей началу позднего эмбриогенеза большинства жуков, и 
простота их строения является, как и у личинок долгоносиков, эмбриональной.

В течение большей части личиночного развития морфогенезы (по крайней 
мере внешних органов) незначительны и новый этап интенсивной диффе­
ренцировки наступает лишь в конце его, в последнем возрасте, когда личинка 
уже почти достигает полного роста, хотя и продолжает активно питаться.

С ильф оидная стади я. Эта первая из условно выделенных стадий предку- 
колочного развития ос (названная по аналогии с отногенезом жуков) включает 
самое начало видимого роста и расчленения имагинальных дисков.

В начале стадии антенны (рис. 12, 8. более ранние стадии расчленения фикси­
ровать не удается) неявственно трехчлениковые. третий членик лежит непо­
средственно под светлым кругом, маркирующим место закладки антенны на ку­
тикуле личинки, в конце стадии антенны выглядят четырехчлениковыми (рис. 12, 
9). Дифференцировка ротовых частей, дальнейшая по сравнению с личиночной, 
на этой стадии незаметна, так как животное продолж ает'питаться и гиподерма 
формирующихся предкуколочных ротовых частей не отделяется от их 
личиночной кутикулы. Лишь у части особей заметно уплотнение тканей (обра­
зование "имагинального диска" клипеолабрума) в пределах верхней губы и 
передней части клипеуса личинки (рис. 12, 7, пунктир). Ноги в начале стадии 
внешне двухчленистые (рис. 12, 10), их первый видимый членик крупный, резко 
отчлененный от периподальной мембраны и от последующего членика. Этот 
последний — округленный, в конце стадии намечаются следы отчленения 
круглого вершинного членика (видимо, претарзуса) и еще одного, менее четкого 
расчленения, по-видимому, на голень и лапку. Вертлуг на ■> этой стадии 
незаметен, кокса имеет форму плоского кольца на дне и внутренней стенке 
периподального углубления. Само оно еще невелико и лежит в задней части 
сегмента. Его передняя и задняя стенки продолжаю тся вбок от диска ноги двумя 
тонкими полосками, впоследствии образующими плевриты груди (рис. 12, 10-. eps, 
ерш). Они резко отчленены друг от друга и от лежащей впереди и между пери- 
подальными углублениями стернальной области. Явственно видны маленькие, 
треугольные, полупогруженные в толстую складку по бокам тела зачатки 
крыльев, а также зачатки гоноподий, сходных с таковыми предыдущей стадии, но 
более крупных.

Таким образом, описываемая стадия развития ос по уровню дифференцировки 
антенн и ног сопоставима с сильфоидной (а в конце стадии с карабоидной) 
стадией развития жуков. Отличается наличием зачатков крыльев и гоноподий 
подобно выделенной из предкуколки Tenebrio стадии крылатой личинки [Тихоми­
рова, 1976а], однако резко отстает от  этих стадий по степени дифференцировки 
ротовых частей, что связано с продолжением активного питания.

Пронимфоидная стади я. Наступает, по-видимому, после окончания перио­
да активного питания, так как все личинки, зафиксированные на этой стадии,
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достигали полного роста и у  них наблюдалось начало гистолиза личиночной 
мускулатуры и жирового тела.

На этой стадии быстро увеличивается число члеников антенн (рис. 12, 11), 
видимо, до полного их количества. При этом антенны частично погружены в 
углубления на голове, так что только пять—шесть вершинных члеников, отог­
нутых в сторону, видны с поверхности головы. Клипеолабрум еще не отделен от 
покровов личинки, выглядит как общее не разделенное поперек уплотнение в 
пределах верхней губы и вершины клипеуса личинки (рис. 12. 12, пунктир). 
Остальные ротовые части помещаются целиком внутри соответствующих 
придатков личинки и прочно соединены с их кутикулой, так что выделить их не 
удается. По-видимому, в начале стадии они аналогичны личиночным по форме. В 
самом конце стадии под склеротизованными бугорками на кутикуле максилл и 
нижней губы появляю тся соединенные с ними выступы, соответствующие по 
положению лабиальным щупикам и галеям максилл (рис. 12, 12) и впоследствии 
их образующие. Тергальная сторона груди не отличается от личиночной и 
соединена с ее кутикулой, зачатки крыльев имеют вид коротких лопастей. 
Стернальные участки груди очень малы, плевральные относительно очень 
велики (рис. 12, 13). Развитие ног на этой стадии в основном выражается в росте в 
длину и в расчленении лапки (рис. 12, 13, 14). Существенно, что трохантер в конце 
этой стадии (рис. 12, 14) сравним по длине с бедром, как у личинок (в отличие от 
имаго) других Oligoneoptera и Machilidae. Брюшко в целом сохраняет личиночную 
форму и расчленение, десятый сегмент крупный, цельный, с выраженной стер­
нальной частью, одиннадцатый явственно отделен от него, особенно по бокам, 
несет трех лучевой анус и бугорковидные церки, отчлененные кольцевыми 
бороздками (рис. 12, 15). Зачатки гоноподий самки расположены в середине 
восьмого и в передней половине девятого сегмента, а также в виде очень слабо 
различимых полупрозрачных ампул, отделенных друг от друга, в середине 
седьмого сегмента (рис. 12, 15). На восьмом сегменте их общий зачаток 
поперечно-овальный, бугорковидные первые вальвы лежат по его краям. Зачаток 
гоноподий девятого сегмента широкотреугольный, почти целиком занят 
лежащими посередине более длинными зачатками вторых вальв и бугорковидных 
зачатков третьих вальв по бокам от них. Гоноподии самца (рис. 12, 16) быстро 
растут, погруж аясь основаниями внутрь тела и оттесняя посередине девятый 
стернит, собирающийся складками. Вначале, как и у  личинки, они широко рас­
ставлены, затем сближаются (см. рис. 12, 16) и выглядят как округлые обра­
зования с подогнутым внутрь бугорком на внешнем крае, видимо, гомологом 
гоностилуса. Позднее (рис. 12, 17) на каждом зачатке различимы три доли — 
задняя (валикообразный зачаток вальвы пениса, на рисунке ограниченный то ч ­
ками), наруж ная (гоностилус) и внутренняя (вольэелла), еще раз подразделенная 
на передний и задний бугорки, возможные гомологи кусписа и дигитуса (ср. рис. 
12, 18 — гоноподии супранимфы пилильщика Tomostethus).

Таким образом, пронимфоидная стадия осы обнаруживает значительное 
сходство с пронимфоидной и отчасти нимфоидной стадиями жуков в способе и 
порядке дифференцировки основных структур, несмотря на значительные 
различия в уровне дифференцировки их свободной личиночной стадии и разную 
степень перестройки при метаморфозе. При этом придатки, отсутствующие у 
личинки осы в свободном состоянии и развивающиеся у нее в предкуколке из 
имагинальных дисков, проходят, в основном, те же этапы передифференцировки, 
что и в онтогенезе жуков (отчасти, как и у  осы, в предкуколке, отчасти в эм­
бриогенезе). Характерны сходная последовательность дифференцировки антенн 
и конечностей. Правда, дифференцировка лапки опережает здесь отчленение 
первого трохантера; однако известно, что отчленение трохантера временно 
исчезает перед концом преимагинального морфогенеза жуков [Тихомирова,
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1976а], а также некоторых Rhynchota [Weber, 1930] и вновь появляется у  имаго. 
Сходны с пронимфоидной стадией жуков и расчленение груди (отсутствие 
криптостернии), и способ закладки мужских гениталий.

Нимфоидная стадия. Эта средняя стадия предкуколочного морфогенеза 
условно ограничена периодом от момента полной дифференцировки антенн и 
ног до выхода головы формирующейся куколки из покровов личиночной 
головной капсулы, которую занимают разрастающиеся антенны.

Голова меньше личиночной, помещается в нижней половине ее головной 
капсулы (верхняя занята антеннами). Она слабо сужена к шее. почти прогнатная, 
без характерного для  имаго разделения на переднюю и заднюю стороны. В конце 
стадии появляю тся крупные бугорковидные оцелли и намечается граница 
сложных глаз, меньших, чем у  имаго, и без фасеточной структуры. Швы на 
поверхности головы незаметны, кроме одной глубокой продольной серединной 
бороздки с ямкой над основаниями антенн. Эта бороздка, по-видимому, предс­
тавляет собой ветви эпикраниального шва, слившиеся в результате инвагинации 
лобной области личинки. Действительно, основания антенн этой и последующей 
стадии располжены гораздо ближе друг к другу, чем у  личинки (ср. рис. 12, 7и 
12, 19). В самом конце стадии появляю тся очень слабо намеченные бороздки, 
идущие от задних глазков к основаниям антенн (рис. 12, 20 — вероятные 
гомологи окципитального шва, см. далее). Верхняя губа в отличие как от 
личинки, так и от имаго не отделена от наличника, а последний от лба, так что 
все они вместе образуют единую пластинку (рис. 12, 19. 20). Это — характерный 
момент передифференцировки головы, уже отмечавшийся ранее для  жуков на 
близких морфогенетических стадиях. Мандибулы с широким основанием и узкой 
вершиной, которая в начале стадии обрублена, а в конце в ее нижней части 
начинает формироваться тупой зубец, независимый (как и другие зубцы, 
формирующиеся позднее) от зубцов мандибул личинки. Максиллы с треугольной 
лацинией и отчлененной, но не расчлененной галеей в виде широкого цилиндра, 
перегнутого посередине. Щупики четырех-, а затем пятичлениковые. Нижняя 
губа (рис. 12, 21, 2Z) с широкими постментумом, который прирастает прямо к 
груди без посредства гипостом (заметных лишь по бокам максилл) или постген. 
Вначале (рис. 12, 22) постментум еще довольно явственно отделен от прементума, 
несущего общую концевую лопастинку (видимо, алаглоссу). Губные щупики 
неявственно трехчлениковые, производят впечатление сросшихся в основании. К 
концу стадии (рис. 12, 21) ниж няя губа суживается, ее поперечное разделение 
исчезает, алаглосса вытягивается в длину, а по бокам ее начинают 
формироваться все удлиняющиеся параглоссы (рис. 12, 23). Тергиты всех 
грудных сегментов сходны по величине, с прямым задним краем, без швов, кроме 
продольной срединной бороздки. Птериты (зачатки крыльев переднегруди) не 
выражены. Средне- и заднегрудые крылья образуют продолжение тергитов, без 
швов и складок в основаниях. Расчленение нижней стороны груди плохо 
различимо (для этой стадии и начала супранимфоидной вообще характерна 
редукция швов и складок). Однако на переднегруди (рис. 12, 21) удается 
различить более плотный широкотреугольный участок позади головы, 
заходящий между передними коксами, который, видимо, гомологичен сгерниту, 
и более тонкие стенки постепенно расправляющихся периподальных мешков, 
видимо, образующих плевральные участки. На среднегруди продольный шов 
(дискримен) заметен лишь в задней части, где сходятся границы участков, 
окружающих коксы, очевидно, плевритов. Однако последние нечетко ограничены 
от непарной передней части, которая, как мы предполагаем, гомологична 
базистернуму. Небольшой непарный участок позади сомкнутых плевритов, 
вероятно, соответствует фуркастернуму. На заднегруди слабо намечен 
поперечный участок, подстилающий снизу нервный узел (возможно, гомолог
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метастернума). Предполагаемые эпистерны довольно длинны и широки. 
Эпимерам могут соответствовать отделенные складкой узкие полоски позади 
кокс. Возможно, мы наблюдаем здесь ранний этап становления криптостернии, 
характерной д ля  Oligoneoptera. Однако это трудно утверждать с уверенностью из- 
за слабой выраженности всех швов на этой стадии. По этой же причине трудно 
проследить здесь форму грудных плевритов, ясно лишь, что они образуют очень 
крупные из-за малой ширины кокс бочки груди. Дыхальца явственные, 
расположены, как у личинки. Ноги резко удлиняются, утрачивая лопастевидную 
форму и приобретая в общем имагинальный вид, хотя значительно отличаются 
пропорциями отдельных члеников (рис. 12, 21). Крылья в виде узких длинных 
лопастей без жилкования, лишь в вершинной части видны очень слабо намечен­
ные продольные лакуны, три на передних и две на задних крыльях (рис. 12, 24). 
Брюшко продолж ает сохранять личиночную форму и расчленение, хотя уже по 
всей поверхности отделено от покровов личинки. Восьмой сегмент' самки с 
длинными зачатками гонапофиэов (первых вальв) в передней части, на границе с 
седьмым сегментом. Задний край девятого сегмента впячен под восьмой, несет 
зачатки вторых вальв, а по бокам от них зачатки третьих вальв (рис. 12, 25). 
Гоноподии разных брюшных колец вполне разделены и их сегментарная 
принадлежность не вызывает сомнений. У самца гоноподии по сравнению с 
предыдущей стадией сильно увеличиваются (рис. 12, 26, 27), зачатки пениса 
срастаются между собой на небольшом протяжении в основании и начинают 
отделяться от остальных частей гоноподий все более глубокой бороздкой, 
которая, однако, еще значительно мельче, чем щель, отделяющая вальвы пениса 
друг от друга. В целом зачатки гоноподий самца осы близко напоминают таковые 
Tenebrio на нимфоидной стадии.

В общем, нимфоидная стадия развития ос более сходна по ряд у  признаков с 
нимфами насекомых с неполным превращением, чем с имаго своего вида, по р яд у  
существенных признаков. Это отсутствие шейного сужения, швов на тергитах 
(кроме продольного срединного), отчленения оснований крыльев, присутствие 
свободных грудных стернитов, не видоизмененное основание брюшка, малое 
развитие и строго сериальное расположение (у самки) зачатков гоноподий. 
Характерно сходство этой стадии ос с описанной ранее нимфоидной стадией 
жуков Tenebrio, проявляющееся не только в перечисленных общих признаках, но и 
в ряде более частных. Таковы, например, исчезновение фронто-клипеального и 
клипеолабрального швов в момент передифференцировки головы, расчленения 
щупиков. Очень интересно развитие в обоих случаях удлиненной цилинд­
рической галеи максилл, которая никак не может рассматриваться как необ­
ходимая ступень перехода от личиночной галеи ос (или ее отсутствия у  Tenebrio) 
к листовидной имагинальной, а следовательно, ее появление в онтогенезе может 
объясняться только рекапитуляцией. Значительно и сходство мужских гени­
талий, очень различных у  имаго этих групп.

Супранимфоидная стадия. Включает последний период предкуколочного 
морфогенеза с момента выхода головы из шкурки головной капсулы личинки и 
замыкания ее позади ротовой ямы и начала обособления грудной и брюшной 
тагм до куколочной линьки. Голова, как и у имаго, гипогнатная, с довольно 
длинными щеками и плоской задней поверхностью (рис. 12, 28, 29), несущей 
углубленные швы от оснований мандибул к задним глазкам (s. осс.) и далее на 
переднюю поверхность головы к наружным углам антенн (рис. 12, 30). По 
расположению они соответствуют затылочному шву пилильщиков [Расницын, 
1969, рис. 132, 136, 137] и некоторых других Oligoneoptera, например вислокрыл ок. 
В начале стадии голова снизу замкнута треугольным складчатым участком 
(вероятно, гуларного происхождения), по бокам отчлененным и от гопостом, и
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от постген (рис. 12, 28); позднее (рис. 12, 29) постгены смыкаются позади него, как 
у  имаго. Передняя поверхность головы, как и на нимфоидной стадии, несет эпи- 
краниальный шов, модифицированный характерным образом (рис. 12, 30). Здесь 
вновь обособляются наличник и верхняя губа со все удлиняющейся вершиной 
(рис. 12, 30. 31). в основании более узкая, чем у  имаго (рис. 12, 32). Мандибулы в 
отличие от имагинальных (рис. 12, 33) вначале имеют широкое основание, более 
узкую вершину и треугольный бугорок на месте молы (рис. 12, 31). Максиллы (рис. 
12, 34) с широкими и лопастевидными лацинией и галеей, следы разделения галеи 
заметны в виде поперечной бороздки, по которой вершинная часть галеи иногда 
бывает отогнута вентрально. Нижняя губа (рис. 12, 35) короткая, округленно­
треугольная с крупными, глубоко разделенными глоссами (при воздействии АЮГ 
была получена особь с цельной алаглоссой, рис. 12, 36) и очень резко 
отделенными от них параглоссами, без следов поперечного разделения, кроме 
очень слабо приподнятого киля на дистальном крае прементума. Последний уже 
не отчленен от постментума. Гипофаринкс небольшой, седловидный (рис. 12, 37). 
Переднеспинка (рис. 12, 38) очень короткая, хотя и длиннее имагинальной, с 
продольной срединной бороздкой и выемчатым задним краем. Ее заднебоковые 
участки с сильно складчатыми лопастями (рис. 12. 38) над среднегрудными 
дыхальцами — гомологами "птеритов" нимфоидной стадии Tenebrio, т.е. "крыльев" 
переднегруди предков. Тергит среднегруди с полным продольным швом в 
отличие от имаго и подобно раннемеловым Baisodidae [Расницын, 1975]. Мезо- и 
метапостнотум наружные, как у  низших перепончатокрылых (метапостнотум 
бывает наружным и у  высших, но не у  Vespoidea). Стернальная часть переднегруди 
вначале, как на рис. 12, 26. все швы очень слабо выражены. Позже (рис. 12, 40) 
простернум сильно разрастается и собирается складками, посередине его 
образуется широкий желобок, впоследствии превращающийся в продольный шов. 
Треугольные проплевры четко отделены от простер*нума (рис. 12, 40). 
Среднегрудь поздней супранимфы по всей длине разделена продольным швом 
(дискрименом), разделяющим мезоплевры. Наружный стернит среднегруди в 
начале стадии сохраняется у  их переднего края, в конце ее неразличим. 
Расчленение ног почти полное, кроме второго трохантера. Крылья плотные с 
более прозрачными лакунами на местах будущих жилок (рис. 12, 41—43), вначале 
преимущественно продольных, в том числе Sc и А2, отсутствующих у имаго (рис. 
12, 44), но характерных д ля  низших перепончатокрылых. В основании крыла в 
лакунах заметны формирующиеся трахеи. К концу стадии появляют слабые 
лакуны (рис. 12, 43) на местах затемненных складок на мембране имагинального 
крыла. Лакуны, соответствующие поперечным 2-Зг-ш и 2m-cu, соединены только с 
М и выглядят ее ответвлениями. Они расположены гораздо дистальнее, чем у 
имаго, так что рост крыла в дальнейшем идет преимущественно за счет его 
вершины и заднего края. В середине супранимфоидной стадии расположение 
лакун у  некоторых особей напоминает жилкование Masaridae. древнейшего 
семейства складчатокрылых ос [Расницын, 1980]: ячейка lmcu слабо удлиненная, 
ячейка 2-Зпп слиты, поперечные жилки l-2m-cu сильно скошены, как у Euparagiidae. 
В заднем крыле (рис. 12, 426) ход жилок Си и А менее изменен, чем у  имаго, где 
свободное окончание А редуцировано, а вершина Си кажется отходящей от А 
(рис. 12, 45). В этом отношении супранимфоидное крыло сходно с задними 
крыльями более примитивных Vespa L. и Polistes Latr. Брюшко еще сидячее (рис. 12, 
38, 46). хотя первый сегмент уж е определенно ассоциирован с грудью, его  задняя 
часть постепенно суж ивается в ходе стадии. Этот сегмент представлен, по- 
видимому. только тергитом, стернит плохо заметен уже у  личинок последнего 
возраста. Брюшко с 10 явственными сегментами, у  самца в начале стадии (рис. 12, 
47) заметно разделение между десятым и одиннадцатым (несущим анус и два

72



отчлененных бугорка у его нижних углов, по-видимому, гомологичных церкам) 
(рис. 12. 48). ПОзднее эти сегменты объединяются, как и у  жуков. Объединения 
десятого сегмента с девятым, описанного Андо и Окадо [Ando, Okado, 1958] д ля  
пилильщика Aglaostigma Kby, здесь не наблюдается. Все брюшные сегменты на 
спинной стороне имеют продольное вдавление с тонкой гиподермой, как у  имаго 
некоторых примитивных пилильщиков [Расницын, 1969]. Брюшные дыхальца 
включены в общие тергоплейральные полукольца рис. 12, 46). У самки последний 
явственно выраженный стернит — седьмой, его двураздельный выступ, прикры­
вающий снизу гоноподии (рис. 12. 49). по-видимому, образуется за счет материала 
имагинальных дисков, сериально гомологичных гоноподиям (ср. рис. 8, 7), 
восьмой тергит самки невелик, восьмой стернит в виде узкой полоски, 
смыкающейся с основаниями первых вальв и прерванной ими посередине (рис. 12, 
50). Вторые вальвы (гонапофизы девятого сегмента) уже слиты между собой на 
дорсальной стороне, а у  вершины также и на вентральной. Третьи вальвы (ножны 
яйцеклада) в отличие от имагинальных длиннее своих вальвиферов и имеют на 
вершине отчлененный бугорок, видимо, гомологичный стилусу, отчлененному у 
имаго жуков и некоторых пилильщиков. У самца восьмой стернит укорочен (рис. 
12, 47), а девятый сильно удлинен, частично прикрывая гениталии. Последние в 
начале стадии, как на рис. 12, 51, в конце ее, как на рис. 12, 47. Куспис вользеллы 
вначале в виде бугорка в ее основании (рис. 12, 51). позднее неразличим, по-ви­
димому, сливаясь с внутренней частью гонококсы, что видно у  имаго (рис. 12. 52).

Таким образом, по целому ряд у  признаков (незамкнутая снизу головная 
капсула с полными окципитальным и эпикраниальным швами, цельная алаглосса, 
короткая поперечная переднеспинка, полный шов на мезонотуме, наружные 
мезо- и метапостнотум, сидячее брюшко, продольное расчленение брюшных 
тергитов, не втянутые и слабо измененные апикальные сегменты брюшка, наруж ­
ное положение гениталий, сохраняющих у самки гоностили третьих вальв) 
супранимфоидная стадия осы сходна с имаго низших и отчасти паразитических 
перепончатокрылых, а позднее низших жалоносных. Однако в некоторых отно­
шениях она обнаруживает, особенно к концу, специфические признаки Aculeata и, 
в частности, складчатокрылых ос. Характерно, что у жуков признаки такого 
ранга (подотрядов, семейств) появляю тся только на субимагоидной стадии, 
выделенной уже из куколки.

С убимагоидная стади я. Соответствует начальному периоду куколочного 
морфогенеза с момента окукливания до появления под покровами куколки 
оформленных структур последующей имагинальной стадии. Гиподерма и 
кутикула этой стадии остаются собственно куколочными, а не образуют само­
стоятельной морфогенетической стадии с потенциальной линькой (реализую­
щейся при воздействии АЮГ), как у  Tenebrio. Основные ее признаки формируются 
еще в предкуколке на супранимфоидной стадии и при куколочной линьке 
происходит лишь расправление придатков. В результате субимагоидная стадия 
мало отличается от супранимфоидной (ее выделение обусловлено только 
традицией, оставляющей за окуклением роль важного морфогенетического 
рубежа) и одновременно весьма сходна с имаго. Среди ее особенностей для 
рассматриваемых вопросов наиболее важны следующие. Головная капсула еще 
лишена киля, отделяющего у имаго ее заднюю поверхность от боковых (рис. 12, 
53. С. осс.) и именуемого там, как и у, большинства перепончатокрылых, 
затылочным килем. Никакой связи этого киля с затылочным швом данной и 
предыдущей стадий (рис. 12. 28, 29, 53. S.occ.) не наблюдается ни здесь, ни у  Vespa 
и Tomostcthus. Очевидно, затылочный киль представляет собой вторичное обра­
зование. Придатки головы, расчленение груди и строение ног и крыльев сходны 
с имагинальным. В частности, граница проплевр и пробазистернума исчезает, а 
продольный желобок простернума превращается в шов, разделяющий склериты,
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которые у  имаго именуют проплеврами (имеющие, таким образом, сложную 
стерноплевральную природу). Первый тергит брюшка ассоциирован с грудью, но 
перетяжка на его вершине (признак высших перепончатокрылых) еще слабая, 
развивается лишь при формировании имаго. Брюшко остается сильно 
удлиненным с мало дифференцированными по длине сегментами. Гоноподии 
наружные и мало отличаются от супранимфоидных. Прослеживается, что 
боковые части восьмого стернита самки (рис. 12, 54: 8st) входят в состав 
склеритов, обычно гомологизируемых только с восьмым тергитом [Oeser, 1961; 
Расницын, 1980].

Ф орм ирование имаго. Начало этой стадии условно определяется моментом 
появления под шкуркой куколки оформленных имагинальных структур, кутику­
ла которых отделена от кукол очной.

Головная капсула уплощ ается в передне-заднем направлении за счет перехода 
материала, ранее составляющего теменную (верхнюю) поверхность, на заднюю 
стенку. При этом задние глазки приближаются к границе задней поверхности 
головы, а задние ветви затылочного шва смещаются ближе к затылочному отверс­
тию, образуя так называемые субокулярные бороздки (рис. 12, 53: S. осс.). Лобная 
поверхность несколько расширяется, отчасти, возможно, за счет расправления 
продольной срединной бороздки, т.е. за счет участия материала бывшего 
личиночного лба. Антенны превращаются из четковидных в шнуровидные. Галеа 
максилл отчетливо разделяется на два членика, резко различные по структуре и 
опушению. Щупики удлиняются, особенно за счет вершинного членика, который 
из самого короткого превращается в самый длинный. Нижняя губа не расчленена 
на прементум, ментум и субментум. На переднегруди образуется мембранозная 
складка, отделяющая стерноплевры вместе с причленяющимися к ним ногами и 
головой от тергита и от среднегруди, так что голова и передние ноги 
приобретают дополнительную подвижность относительно остального тела. Швы 
тергальной поверхности груди исчезают, кроме поперечного, отделяющего 
щи тик, и боковых продольных швов. Расчленение вентральной стороны груди не 
меняется, мезоплевры (как и среднеспинка) удлиняются. Отчленение второго 
трохантера становится явственным лишь при склеротизации ног. Крылья 
интенсивно растут внутри куколочной шкурки, собираясь там складками и 
утоньшаясь, однако (в отличие от жуков Tenebrio) миграции жилок при этом не 
происходит. Брюшко становится висячим, сегменты резко дифференцируются по 
длине. Девятый тергит самца срастается с десятым сегментом, погруж аясь под 
разрастающийся восьмой тергит. Восьмой стернит прирастает к девятому, 
образуя выступающий киль в его основании. У самки (рабочей) восьмой-деся- 
тый сегменты и гоноподии образуют полушаровидную капсулу, скрыва­
ющуюся внутри конического седьмого сегмента. Гоноподии самца очень силь­
но разрастаю тся (в основном за счет гонококситов) и становятся целиком 
внутренними.

Итак, онтогенез Dolichovespula, несмотря на резкое морфологическое не­
сходство имагинальной и личиночной стадий и развитие большинства сущес­
твенных органов взрослого насекомого из имагинальных дисков, представляет 
собой единый однонаправленый процесс органологической дифференцировки. 
Он не сопровож дается уничтожением личиночных и возникновением новых, не 
преемственных им имагинальных придатков. Те из них, которые присутствуют у 
личинки, подвергаются в течение онтогенеза постепенному усложнению, те же, 
которые развиваются целиком из имагинальных дисков (крылья, гоноподии), 
представляют собой онтогенетически более поздние образования. На стадии 
онтогенеза предковых групп, соответствовавшей по уровню дифференцировки 
личинкам данного вида, этих признаков еще не существовало.
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Процесс дифференцировки внешних органов Dolichovespula поддается раз­
делению на стадии, сопоставимые как с выделенными ранее стадиями онтогенеза 
жуков, так и со свободными стадиями других отрядов насекомых и более 
примитивных групп перепончатокрылых. Так, полиподная и аподная стадии 
эмбриогенеза осы вполне сравнимы с описанными ранее стадиями эмбриогенеза 
долгоносиков (однако выход из яйца у  ос происходит морфогенетически еще 
несколько раньше, так что окончательное формирование головной тагмы 
завершается уже в период личиночного развития), а также с началом позднего 
эмбриогенеза других групп жесткокрылых. Сильфоидная стадия, проходящ ая у 
осы в конце личиночной жизни, но выражающаяся лишь во внутренней 
дифференцировке имагинальных дисков, вполне сопоставима с сильфоидной 
стадией эмбриогенеза адефаг и стафилинид, с личиночной стадией ряда групп 
жуков, а особенно благодаря наличию зачатков крыльев — со стадией крылатой 
личинки, выделенной из предкуколки Tenebrio.

Пронимфоидная стадия, в течение которой происходят полная дифферен- 
цировка антенн, начало расчленения ротовых частей, расчленение тибиотарэуса, 
а затем лапки на два и далее на пять тарэомеров, начало дифференцировки 
гоноподий и др., сопоставима с карабоидной личиночной стадией жуков и 
Neuroptera (ее начало), с пронимфоидной и (по некоторым признакам) нимфоид­
ной стадиями, выделенными из предкуколки Tenebrio, а также постолигоподной 
стадией ортоптероидных насекомых. Нимфоидная стадия Dolichovespula очень 
сходна с аналогичной предкуколочной стадией Tenebrio и, как эта последняя, 
вполне сопоставима по р яд у  признаков с нимфами насекомых с неполным 
превращением. Наконец, супранимфоидная и субимагоидная стадии онтогенеза 
Dolichovespula, как и субимагоидная стадия Tenebrio, имеют мало аналогий (кроме 
признаков, общих д ля  большинства насекомых) с какими-либо стадиями онтоге­
неза других отрядов. Они отражают в основном этапы формирования признаков 
отряда перепончатокрылых (супранимфоидная стадия по ряду  признаков сход­
на с имагинальной стадией некоторых, особенно более примитивных, пилильщи­
ков), подотряда Apocrita и последующих более мелких таксонов вплоть до  вида.

При этом надо еще раз обратить внимание на то, что большинство перечис­
ленных выше признаков промежуточных онтогенетических стадий, сопостави­
мых с признаками скрытых или свободных стадий других групп насекомых, не 
может рассматриваться как необходимый этап формирования имагинальных 
структур из личиночных или эмбриональных, их появление в онтогенезе Do­
lichovespula может объясняться только рекапитуляцией. Таковы цилиндрическая 
галеа максилл. большое число вначале появляющихся, а затем исчезающих швов 
на голове и груди, зачаток второй шпоры на передних голенях и многие другие. 
Особенно интересны в этом смысле аналогии в числе и порядке появления 
члеников придатков, поскольку понятно, что более быстрым и экономичным 
было бы (в случае если развитие из имагинальных дисков было бы новообразо­
ванием, не имеющим филогенетических предшественников) их появление сразу в 
полностью расчлененном виде в результате очень быстрого деления зоны роста. 
Как мы видим, в некоторых случаях такой способ расчленения (например, 
антенн) уже п оявляется здесь (а также в меньшей степени у  Tenebrio) в ходе 
рационализации онтогенеза, однако все-таки сохраняю тся стадии трех-, а затем 
четырехчленниковых антенн, соответствующих антеннам более примитивных 
групп на стадии, предшествовавшей периоду деления зоны роста на вершине 
третьего членика (меристона — [Davies, 1986; и др.]).

Иными словами, мы можем констатировать и у  высших перепончатокрылых 
наличие достаточно определенных рекапитуляций признаков самого разного
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ранга, в том числе признаков низших перепончатокрылых как самых наглядных. 
Признаки личинок Dolichovespula сопоставимы с эмбриональным состоянием 
жуков и других менее продвинутых отрядов насекомых. Появление таких форм в 
свободном личиночном состоянии, несомненно, связано с дезэмбрионизацией 
развития (ювенилизацией личинок). Это вполне понятно, поскольку трудно себе 
представить, что столь мало дифференцированные и, следовательно, мало 
защищенные формы могли бы вести свободное существование до появления 
специализированной заботы о потомстве Уменьшение активных функций личи­
нок ос, сводящихся в основном к захватыванию и усвоению приносимого взрос­
лыми насекомыми корма, позволило этой группе перейти к следующему этапу 
рационализации онтогенеза, состоящему [Расницын, 1965] в том, что часть 
морфогенетических перестроек вновь начинает происходить на свободной 
личиночной стадии. Они уже не вступают в противоречие с активными 
функциями личинки в силу резкого упрощения последних. Как видно, у  D o­
lichovespula в первом личиночном возрасте наблюдаются некоторые дифферен­
цировки, не завершенные в эмбриогенезе. Начальный этап куколочной дифферен­
цировки (сильфоидная стадия) также проходит в течение свободной личиночной 
фазы, хотя и в конце ее, но еще до окончания питания. Таким образом, здесь 
наблюдается своеобразная редукция собственно личиночной фазы, характери­
зующейся резким преобладанием процессов роста над морфогенезом, что еще 
более ярко выражено у некоторых паразитических перепончатокрылых [Расни­
цын, 1965].

С этой акселерацией морфогенеза у поздней личинки связана весьма сущес­
твенная частная гетерохрония в онтогенезе ос — отставание дифференцировки 
активно функционирующих ротовых частей на сильфоидной и отчасти 
пронимфоидной стадиях по сравнению с другими органами, не несущими в этот 
период активных функций и имеющими возможность свободной дифференци­
ровки из имагинальных дисков (антенны, конечности, крылья, гоноподии). С этим 
же может быть связано отставание дифференцировки брюшка (кроме гоноподий), 
особенно сильно увеличивающегося при росте и накоплении запасных веществ. 
Впрочем, это характерно и д ля  Tenebrio, где такая задержка дифференцировки 
брюшка представляет собой обычное изменение при воздействии АЮГ, и д ля  
Drosophila, у  которых сразу же после окукливания грудь образована 
имагинальными, а брюшко личиночными клетками. Возможно, что этот тип ге ­
терохронии — широко распространенная тенденция у  насекомых. Еще один 
важный и весьма общий для  высших O ligoneoptera тип гетерохронии — 
акселерация закладки крыльев, некоторые возможные причины которой р ас­
сматриваются далее.

Таким образом, у  насекомых даже весьма полный метаморфоз с развитием 
большинства внешних органов взрослого насекомого из имагинальных дисков не 
является препятствием для рекапитуляции, а само его возникновение прямо 
связано с глубокой дезэмбрионизацией развития. Последняя, в свою очередь, 
определяется степенью развития заботы о потомстве как одного из способов 
освобождения от пресса внешней среды — ведущего фактора общего прогресса.



РЕКАПИТУЛЯЦИИ И ГЕТЕРОХРОНИИ В ОНТОГЕНЕЗЕ 
ВЫСШИХ ДВУКРЫЛЫХ
(НА ПРИМЕРЕ РАЗВИТИЯ MUSCA DOMESTICA L.)

Как известно, развитие круглошовных двукрылых (Diptera, Cyclorrhapha) — 
пример наиболее специализированного онтогенеза среди насекомых с полным 
превращением. У них отмечена наиболее ранняя детерминация зачатков, эмбрио­
нальное развитие в наибольшей степени выпрямлено, а личинки характеризуются 
крайней степенью уклонения как от имагинального, так и от типичного д л я  на­
секомых личиночного строения, так что гомологизация частей их тела (в 
особенности придатков головы) очень трудна и до настоящего времени не может 
считаться установленной. Вместе с тем в этой группе наблюдается и наиболее 
полный метаморфоз: большинство внутренних органов и гиподермальных 
структур имаго образуется из имагинальных дисков. Это нередко порождает 
мнение об отсутствии гомологии и преемственности между придатками личинки 
и имагинальными органами, отчего первые рассматриваются как независимые 
образования [Snodgrass, 1953]. Поэтому установление таких гомологий в этой 
крайне специализированной и уклоняющейся группе и создание д л я  нее 
непротиворечивой схемы хода единого морфогенетического процесса, сопоста­
вимого с наблюдаемым в других группах, особенно важно д л я  доказательства 
возможности рекапитуляции при полном метаморфозе.

Из числа существующих способов гомологизации придатков головы высших 
двукрылых наиболее известен ([Snodgrass, 1953]; см. рис. 13,1) следующий: ротовые 
крючья рассматриваются как гомологи мандибул, верхние из двух склероти- 
зованных чувствующих придатков, расположенных на выступах по краям атриу­
ма (рис. 13, 2. 3.-. а), как гомологи антенн, а нижние (в) как максиллярные тупики. 
Выступ, прикрывающий атриум снизу (с), по мнению Снодграсса, гомологичен 
нижней губе, другие авторы рассматривают его как слившиеся лабиальные 
шупики. Р.Е. Снодграсс также весьма убедительно аргументирует гомологию 
склеротизированных пластинок, глубоко погруженных в грудь личинки, к 
которым прикрепляется мускулатура цибариального насоса и которые нередко 
называют "головоглоточным скелетом" (рис. 13, 4), с фронтоклипеальной облас­
тью и ее фрагмами. Такая гомологизация придатков основана прежде всего на 
сходстве по расположению соответствующих частей головы с личинками более 
примитивных групп прямошовных двукрылых, в частности Tabanidae, Rhagionidae 
(рис. 13, 5). У личинок этих групп присутствуют и легко соотносятся с имаги­
нальными все придатки, характерные для  головы личинок насекомых, причем 
сами эти придатки значительно более дифференцированы, чем у  личинок Musca, 
— антенны и максиллярные шупики Rhagio длинные, двухчлениковые, ниж няя 
губа оформлена и несет явственные щупики, имеется зачаток гипофаринкса, го ­
ловная тагма отчетливо выражена.

Второе основание для такой гомологии — иннервация верхних чувствующих 
придатков длинной ветвью, отходящей от лаброфронтального нерва, а нижних — 
от мандибулярно-максиллярно-лабиального нерва [Ludwig, 1949].

Однако эта точка зрения страдает рядом  существенных противоречий. Во- 
первых, при сравнении с обычным расположением головных сегментов и их 
придатков у  эмбрионов и личинок других насекомых оказывается, что у  личинок 
высших двукрылых фронтоклипеолабрум инвагинирован (рис. 13, 1, 4-. fr., cly.), 
зачатки глаз (глазные имагинальные диски) еще глубже инвагинированы у его 
задних краев (рис. 13, 4-. d. ос. ant.), антенны, у  всех эмбрионов непосредственно 
соседствующие с фронтоклипеолабрумом и глазными долями, здесь лежат 
далеко снаружи у бокового края головы (рис. 13, 2, 3. а). Мандибулы в свою
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Рис. 13. Эмбрион и личинка комнатной муки Musca domestica L.
1 — схема головы личинки ({Shodgrass, 1953]; обозначения изменены); 2 —3 — голова взрослой ли­

чинки (а—с  см. в тексте, остальные обозначения см. рис. 8, 9), спереди (2) и снизу (3); 4 — положение 
лаброфронталъного нерва в голове взрослой личинки; 5  — голова личинки Rhagio sp. (Rhagionidae), 
снизу (а), сверху (б) и сбоку (в); 6 — схема иннервации чувствующих придатков у  личинки комнатной 
мухи; 7—10 — последовательные стадии эмбриогенеза [Reith, 1925]; 11—16— то же; 11— 12— предпо­
ложительно стадия хвостового изгиба, вид сбоку и сверху); 17—19 — схема организации головы 
позднего эмбриона в начале процесса инвагинации премаксиллярной области, спереди (17). снизу (1А 
и сбоку (19); 20—21 — то же. на более поздней стадии, сверху (20) и сбоку (21); 22—23 — поздний эмб­
рион сверху (22) и его передняя часть сбоку (23)
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очередь инвагинированы и прикрепляются у  переднего конца фронтокли- 
пеальной области (рис. 13. 4: md), максиллы лежат снаружи головы и почему-то 
на общем выступе с антеннами (рис. 13. 2,- 3: в), а между максиллами и нижней 
губой расположена очень обширная область, функционально отвечающая 
оральному диску имаго (рис. 13, 2, 3). \ Нахождение такого крупного склерита с 
неясной гомологией между сегментами, которые в эмбриогенезе закладываются 
рядом  и непосредственно соседствуют у  всех насекомых на любых стадиях, в 
том числе и у  имаго высших двукрылых, необъяснимо. Кроме того, в этом случае 
в период инвагинации мандибул между зачатками антенн и максилл должна 
появляться поперечная складка, чего не наблюдали ни мы (см. далее), ни другие 
авторы [Reith, 1925; Ludwig, 1949]. Непонятно, каким образом мандибулы 
оказываются причлененными у  переднего конца клипеолабрума, в то  время как 
лежащие между этими склеритами у  эмбрионов всех насекомых ант,енны здесь 
оказываются далеко в стороне, да еще вместе с максиллами, которые всегда 
соседствуют с мандибулами, а не с антеннами. Известно также, что ниж няя губа 
имаго высших двукрылых образуется из двух лабиальных имагинальных дисков, 
расположенных в гиподермальных мешочках (рис. 13, 4-. d. lb.), которые 
открываются раздельно друг от друга (причем считается, что диск для  каждой 
ее половины общий с максиллой соответствующей стороны головы). В то же 
время выступ, рассматриваемый Снодграссом как ниж няя губа (рис. 13, 2, 3: d), 
непарный уже у  личинки, лишь с продольной бороздкой посредине. Рядом 
исследователей убедительно показано, что антенны имаго в этой группе 
образуются из имагинальных дисков, лежащих в глубоких окулоантеннальных, 
или фронтальных ("frontal sacs" Снодграсса), мешках, открывающихся в задней 
наиболее глубоко инвагинированной части фронтоклипеолабрума и не имеющих 
никакой связи с придатками, рассматриваемыми как антенны личинки (рис. 13, 4. 
d. ос. ant.). И, наконец, как справедливо отмечает Снодграсс, иннервация этих 
придатков от лаброфронтального нерва совершенно нетипична д ля  антенн, и ни 
нерв, ни сам чувствующий придаток не имеют никакого отношения к антенне 
имаго.

Поскольку в этой резко аберрантной (по морфологии личинок) группе значе­
ние иннервации для установления гомологий особенно велико, возникла 
необходимость проследить иннервацию чувствующих придатков более детально. 
Для этого мы использовали личинок Musca domestica последнего возраста, 
подвергнутых воздействию аналога ювенильного гормона Altozar 4Е (ZR-512), 
после чего содержавшихся около суток без пищи. В результате насекомые, 
лишенные благодаря воздействию АЮГ возможности окуклиться, утилизировали 
жировое тело и бблыпую часть других мягких тканей, в том числе мускулатуры. 
В то же время нервная система сохранилась полностью и стала гораздо легче 
доступной д ля  перепаровки и дальнейшего изучения. Удалось выяснить, что 
идущий от подглоточного ганглия крупный мандибулярно-максиллярно- 
лабиальный нерв (рис. 13, 6. n.md.mx.lb.) вначале отделяет группу волокон (рис. 13, 
6: n.md),, которые иннервируют мышцы, идущие к основаниям ротовых крючьев 
(протракторы мандибул), а затем разветвляется. Вентральная его ветвь идет к 
боковому выступу головы, несущему чувствующие придатки, и в нем разделяется 
на три веточки. Средняя веточка иннервирует вентральный чувствующий 
придаток (рис. 13, 6: plb),, гомологиэируемый обычно с максиллярным щупиком, а 
две другие идут к наружным стенкам выступа, оканчиваясь одна вентральнее, а 
другая дорзальнее обоих чувствующих придатков. Но наиболее интересно, что 
очень тонкая дорзальная ветвь этого нерва вблизи основания бокового выступа 
впадает в ветвь лаброфронтального нерва, выходящего на внешнюю сторону 
параклипеальной фрагмы через вырезку в ее задней части (рис. 13.4: n.lbr.fr).

79



Далее это комплексное нервное волокно направляется к дорзальному чувст­
вующему придатку (рис. 13, 4-. ртх), проходя ковнутри (ближе к параклипеальной 
фрагме, почти по ее поверхности) от уже описанных ветвей мандибулярно- 
максиллярно-лабиального нерва, и заканчивается на внутренней обращенной к 
атриуму стенке бокового выступа личиночной головы. Таким образом, 
оказалось, что весь выступ, несущий чувствующие придатки, иннервируется от 
мандибулярно-максиллярно-лабиального нерва, а дорзальный чувствующий 
придаток имеет двойную иннервацию — от верхней веточки того же нерва и 
длинной ветви лаброфронтального нерва. Иными словами, иннервация указывает 
на наличие в составе этих выступов материала нижнегубного и (или) 
максиллярного сегмента и фронтоклипеолабрума, но не антеннального сегмен­
та. Все это позволяет нам предложить несколько иную гомологию головных 
придатков высших двукрылых. Головная складка (рис. 13, 1, 21-. pl.cap; "h6ad fold" 
Снодграсса), располож енная между боковыми выступами с чувствующими 
придатками, гомологизируется с лобной областью и, видимо, образована путем 
разрастания вперед верхней части эмбрионального фронтоклипеолабрума. 
Склериты, окружающие цибариальный насос, в соответствии с гипотезой Р.Е. 
Снодграсса рассматриваются как наличник (с причлененной в передней части 
верхней губой) и параклипеальные фрагмы. Антенны и сложные глаза в виде 
имагинальных дисков инвагинированы в лобных мешках, открывающихся близ 
границы наличника и лба (как показано Р.Е. Снодграссом, задняя часть верхней 
стенки цибариального насоса по характеру мускулатуры относится уже к 
лобной области, а не к наличнику, т.е. граница лба находится впереди начала 
головной складки). Ротовые крючья гомологизируются с мандибулами, которые 
также инвагинированы вместе с впереди лежащими сегментами, однако при 
разрастании клипеуса назад не сдвинулись (подобно зачаткам глаз и антенн) к 
его заднему концу, а остались причлененными спереди возле входа в цибариум. 
Боковые выступы, несущие чувствующие придатки, содерж ат материал максилл и 
нижней губы, причем чувствующие придатки, по-видимому, гомологичны 
максиллярным (верхние) и лабиальным (нижние) щупикам. С внутренней стороны 
к ним прилежит материал лобной области, мигрировавший сюда при ее 
дорзальном разрастании и образовании головной складки, в результате чего 
ветвь лаброфронтального нерва и начала иннервировать близлежащий чувствую­
щий придаток (максиллярный щупик), более нуждающийся в усиленной иннер­
вации, чем сама головная складка. Оральный диск, покрытый всасывающими бо­
роздками, ведущими в атриум, может быть гомологизирован с лабиальным 
сегментом, а выступ, рассматриваемый Снодграссом как ниж няя губа (рис. 13,2, 3: 
с), и лежащая позади него обширная мембрана, втянутая в складку переднегруди, 
— с участком, определявшимся нами в других группах насекомых как эмбрио­
нальная гула. Маленькие склеротизованные образования, расположенные по 
бокам этого выступа (рис. 13, 3: p.tt.p.), представляют собой места причленения 
вентральных выступов в основании ротовых крючьев. Иными словами, эти 
участки можно рассматривать как зачатки задних ножек тенториума — гомологи 
задних тенториальных ямок. Последние у  всех личинок располагаю тся на 
границе гулы и субментума (лабиума), т.е. их местоположение у  личинок Musca 
подтверждает предлагаемую нами гомологию.

Для проверки высказанных предположений мы проследили последовательно 
развитие основных внешних структур Musca domestica в ходе эмбрионального, 
предкуколочного и куколочного развития, в том числе у  животных, подверг­
шихся незадолго до образования пупария воздействию больших доз аналога 
ювенильного гормона. В результате этого у  части особей, как уже говорилось, 
пупарии вообще не образовались, часть образовала внешне нормальные пупарии,
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а у части особей затвердение покровов произошло, но пупарии оказались в 
бблыпей или меньшей степени личинковидными. Иными словами, у  них был 
заторможен процесс втягивания головы и переднегруди и отделения покровов 
формирующейся куколки от пупария, а следовательно, и выворачивания имаги­
нальных дисков, которые тем не менее уже успели достичь нужного д л я  окук­
ливания уровня дифференцировки. Этот период максимального предкуколоч- 
ного развития имагинальных дисков, в нормальном онтогенезе очень кратко­
временный, здесь удалось фиксировать сразу у  большого количества животных, 
что сильно, облегчило возможности гомологизации. Кроме того, получено 
некоторое количество пупариев, у  которых процесс выворачивания имагиналь­
ных дисков был приостановлен на нескольких промежуточных стадиях образо­
вания криптоцефалической куколки, что позволило непосредственно подтвер­
дить предложенную выше гомологию.

Онтогенез высших двухкрылых в силу своей специфичности относится к числу 
наиболее хорошо изученных в отряде насекомых [Weismann, 1863,1864; Wahl, 1914; 
Snodgrass, 1924, 1953; Reith, 1925; Robertson, 1936; Ludwig, 1949; Bodenstein, 1950]. 
Поэтому мы ограничимся лишь кратким описанием его основных стадий, 
акцентируя внимание на некоторых существенных моментах, либо недостаточно 
освещенных предыдущими авторами, либо оказавшихся доступными для 
изучения лишь при использовании аналогов ювенильного гормона.

Эмбриональное развитие

Наиболее характерная особенность эмбриогенеза высших двукрылых — его 
крайняя выпрямленносгь, которая выражается прежде всего в отсутствии 
бластокинезов и обрастания эмбрионом желтка. Туловищная гиподерма этих 
форм, как принято считать, образуется сразу цельной, замкнутой на дорзальной 
стороне эмбриона. Своеобразен и порядок сегментации тела. Согласно описанию 
Рейта [Reith, 1925], вначале образуются три поперечные бороздки, названные им 
головной, передней и задней (рис. 13,7), затем средняя продольная бороздка, 
затем дифференцируются пять головных сегментов (рис. 13,в). Позднее 
разделение головных сегментов исчезает, но появляется сегментация на груди 
(рис. 13, 9) и, наконец, образуется полная сегментация тела личинки (рис. 13,10). 
Нам не удалось проследить всю описанную Рейтом картину разделения головных 
сегментов, однако на стадии, промежуточной между этапами, изображенными на 
рис. 13.6 и 13,9, на спинной стороне эмбриона, окрашенного борным кармином, 
виден характерный более светлый рисунок, который как бы очерчивает контуры 
зародышевой полоски, не вполне замкнутой дорзально, с хвостовым концом, 
далеко загнутым на спинную сторону (рис. 13,11,12). Это состояние, весьма 
характерное для  эмбрионов большинства голометабол, считается утерянным у 
высших двукрылых (см. [Захваткин, 1975]). Однако необходимые в этом случае 
последующие стадии укорочения отогнутого дорзально конца брюшка и 
выпрямления каудального изгиба в развитии M usca не обнаруживаются, а 
личиночная сегментация тела появляется (сразу в окончательном виде) 
значительно позже. На описываемой же стадии явственно отчленена лишь 
небольшая предротовая лопасть (которую Рейт вслед за Вейсманном [Weismann,
1963] обозначает как "vorderkopf”) (рис. 13,13). Она отделена от остального тела 
глубокой поперечной складкой, в центре которой образуется ротовое отверстие. 
Позади нее заметны еще четыре менее глубокие складки, которые отделяют 
сегменты, гомологизируемые Рейтом с грудными (см. рис. 13,11).

На следующей из наблюдаемых стадий сегментация тела уже полная, хотя и 
слабо различима. Голова начинает втягиваться в переднегрудной сегмент.
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который около нее образует складку (рис. 13, 14—16). Крайне характерно д л я  этой 
стадии разделение головы очень глубокой продольной складкой, в глубине 
которой располагается ротовое отверстие, а по бокам от него при взгляде 
спереди и сверху видны два довольно крупных продольных склерита, возможно, 
гомологичные мандибулам эмбрионов других насекомых. По-видимому, этот же 
процесс описан Людвигом [Ludwig, 1949] у близкого рода Calliphora как начало 
формирования головной складки ("head fold" Снодграсса). У Calliphora через 13ч 
развития на голове эмбриона образуется U -образное углубление, открытым 
концом ориентированное вперед. Его боковые края лежат ковнутри от 
формирующихся чувствующих придатков личинки. Согласно предлагаемому 
нами способу гомологизации головных придатков, этот процесс представляет 
собой инвагинацию всей передней части эмбриональной головы (до мандибу­
лярного сегмента включительно), в то  время как максиллярный и лабиальный 
сегменты остаются лежащими впереди и по бокам от этого углубления, несущего 
инвагинированные зачатки фронтоклипеолабрума, глаз, антенн и мандибул (см. 
схемы на рис. 13, 17—21). Иными словами, это состояние может соответствовать 
моменту образования головного изгиба эмбрионов других голометабол, т.е. 
самому началу их позднего эмбриогенеза. На этой стадии становятся заметными 
отчлененная и разделенная вдоль анальная пластинка и задние дыхальца на 
восьмом брюшном сегменте (рис. 13, 14, 15).

Следующая стадия уже весьма близко напоминает молодую личинку, так как у 
нее уже имеются чувствующие придатки на выростах по бокам головы и начи­
нают формироваться ротовые крючья и скелет цибариума. В промежутке между 
придатками правой и левой половин головы находится широкое треугольное 
углубление — зачаток будущего атриума, прикрытый сверху тонкой мембраной 
(которая, видимо, и представляет собой головную складку). Зачатки чувствую­
щих придатков (по принятой нами терминологии зачатки челюстных и 
нижнегубных щупиков) с момента появления располагаю тся тесно друг около 
друга и между ними ни на одной стадии не появляется углубления, которое 
можно было бы рассматривать как место инвагинации мандибул. На этой стадии 
происходит резкое удлинение фронтоклипеолабрума: лобная область, по- 
видимому, образует головную складку, клипеальная область вместе с 
образующимися на этой стадии параклипеальными фрагмами сильно 
разрастается и погруж ается задним концом все глубже в грудь, увлекая за собой 
формирующиеся в этом месте лобные мешки — зачатки глаз и антенн. В конце 
позднего эмбриогенеза скелет цибариума хорошо виден сквозь стенки тела. 
Сверху он имеет U -образную форму (часть, по Снодграссу, гомологичная 
клипеусу) (рис. 13, 22). Сбоку хорошо видны параклипеальные фрагмы (рис. 13, 2), 
в этот период значительно более короткие в средней части, чем у  взрослых 
личинок, и соединенные с мандибулами тонкими склеротизованными тяжами. 
При взгляде сверху на отпрепарированный скелет видно, что между тяжами, 
идущими к правой и левой мандибулам (на этой стадии очень тесно соеди­
ненным между собой), имеется склеротизованная перемычка (рис. 13, 22). По- 
видимому, при дальнейшем развитии она преобразуется в Н-образную пластинку, 
к которой причленяю тся ротовые крючья. Внешний вид скелета цибариума на 
этой стадии позволяет думать, что ниж няя часть его боковых пластинок 
образована разросшимися аподемами мандибулярных мышц, соединение 
которых с фрагмами вполне естественно. Правда, трудно объяснить, как эти 
внутренние структуры могут быть сброшены при линьке, однако и сами ман­
дибулы тож е сбрасываются при этом вместе с Н-образной пластинкой, которая, 
возможно, представляет собой дериват стернита мандибулярного сегмента. 
Лобная часть, по-видимому, как и у  ранних эмбрионов осы и сверчка (см. далее) 
осуществляющая соединение наличника с грудью и образуя головную складку, 
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также разрастается под погружающимися в грудь параклипеальными фрагмами, 
тогда как ее верхняя часть фиксирована между боковыми выступами головы 
(передняя часть головной складки). По-видимому, вместе с разрастанием лобной 
области удлиняется и иннервирующая ее ветвь фронтоклипеолабрального нерва. 
Причем ее окончание мигрирует (в филогенезе) из передней части головной 
складки к непосредственно соседствующему с ней максиллярному щупику, 
усиливая его иннервацию.

Описанная выше инвагинация передней части головы происходит на морфоге­
нетически очень ранней стадии, когда у  эмбрионов других насекомых тергаль- 
ные части сегментов еще слабо развиты и не смыкаются между собой на дорзаль­
ной стороне тела. Видимо, этот процесс инвагинации затормаживает развитие 
тергальных областей головных сегментов у  высших двукрылых, поскольку 
глазной и антеннальный сегменты заключены внутри лобных мешков, образуя их 
стенки, а мандибулярный сегмент, расположенный в глубокой складке по краям 
параклипеальных фрагм, также лишен возможности интенсивно расти. Эта воз­
можность частично сохраняется у  максиллярного и лабиального сегментов, 
однако и они лишь образуют наружные стенки боковых выступов и, не успев 
сойтись друг с другом, замыкаются на уже сформированный к этому времени 
переднегрудной сегмент. Иными словами, широко известный, но не объясненный 
факт дезинтеграции головы у  личинок Cyclorrhapha может быть истолкован как 
отставание дифференцировки головных сегментов (роста их тергальных облас­
тей) в начале позднего эмбриогенеза по сравнению с грудными сегментами, т. е. 
как одна из многочисленных (см. далее) гетерохроний в их развитии.

Личиночное развитие

В противоположность многим насекомым с полным превращением имагиналь- 
ные диски высших двукрылых развиваются в течение личиночной стадии бла­
годаря полной изоляции от наружных покровов, что позволяет им не участво­
вать в линьках. Такое развитие дисков ног, и особенно крыльев представляет 
собой очень резкую гетерохронию, поскольку реализуется на фоне общего 
уровня дифференцировки личинки, соответствующего весьма раннему эмбрио­
нальному состоянию других насекомых. Однако, несмотря на раннюю закладку, 
имагинальные диски в течение активной личиночной жизни растут незна­
чительно и почти не претерпевают органологической дифференцировки вплоть 
до конца последнего личиночного возраста незадолго до образования пупария. 
Это период, по существу отвечающий уже не личинке, а предкуколке других 
насекомых, в нормальном онтогенезе очень кратковременен. Однако, воздейст­
вуя на зрелых личинок с помощью аналогов ювенильного гормона, удалось 
получить несколько сотен личинок, находящихся на разных стадиях этого 
процесса, описанных далее. Стадии, проходящие в предкуколочный период у 
высших двукрылых, в отличие, например, от жуков вообще не оформлены и 
выражаются лишь в степени дифференцировки имагинальных дисков, сохраняю ­
щих свое инвагинированное положение. Внешний вид личинки при этом не 
изменяется вплоть до образования пупария.

Начальная стадия предкуколочного развития, на которой органологическая 
дифференцировка имагинальных дисков уже доступна д ля  изучения, по не­
которым общим признакам с развитием жуков названа сильф оидной. Более ран­
ние стадии, полиподная и брухоидная, прямому исследованию пока не 
поддаются.

Диски антенн, как уже говорилось, развиваются вместе с дисками сложных 
глаз в лобных мешках, которые у  взрослых личинок действительно выглядят как 
сморщенные мешочки, соединенные внутренней частью с глазными долями и
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открывающиея у верхних задних углов параклипеальных фрагм. В начале 
предкуколочного развития лобные мешки сильно увеличиваются в размерах. В 
них дифференцируются отдельно плотные поперечные диски сложных глаз, 
первоначально лежащие во внутренней более глубокой части мешка ближе к 
глазным долям  мозга, и зачатки антенн, расположенные ближе к выходу из 
лобного мешка и имеющие вид плоских дисков с валикообразно приподнятым 
краем (рис. 14, 1). Расчленения их в это период еще не заметно. Затем часть, 
лежащая ковнутри от этого валика, отчленяется от него, утолщается и в центре 
ее отделяется округлый вершинный членик будущей антенны, т.е. антенна 
становится трехчлениковой. Второй членик сильно разрастается и на нем 
появляются следы отделения еще двух члеников — у основания и у  вершины 
(рис. 14, 2). т.е. зачатки педицеллюса и предвершинного членика. Из числа других 
головных придатков в этот период развиваются лабиальные диски в виде 
широкогорлых мешочков (а не длинностебельчатые, как диски ног и крыльев), 
открывающихся в атриум возле нижних углов ротовых крючьев. Их гиподерма 
непосредственно переходит в гиподерму боковых выступов головы, несущих 
чувствующие придатки (рис. 14, 3). Эти диски не претерпевают разделения на 
членики или отдельные доли (например, алаглоссу и щупик или зачатки нижней 
губы и максиллы), их дифференцировка выражается лишь в увеличении размеров 
и утолщении гиподермы на внутреннней стороне. Диски конечностей и крыльев 
располагаются в глубоких мешках, связанных длинной тонкой горловиной с 
гиподермой своих сегментов (рис. 14, 4). Диски ног прикрепляются на вентраль­
ной стороне тела, передние и средние — недалеко от средней линии, задние — 
несколько латеральнее, а диски крыльев и жужжалец — в дорсолатеральной 
части сегментов. Однако топографически диски сдвинуты далеко назад: так, 
диски передних ног лежат рядом  друг с другом (даже частично страстаясь, 
хотя их переподальные мешки открываются раздельно) в пределах второго и 
частично третьего грудных сегментов, диски средних ног имеют более короткие 
периподальные мешки, открывающиеся ближе к бокам тела, и лежат целиком в 
пределах заднегруди. Диски передних крыльев также лежат в пределах 
заднегруди в ее дорсолатеральной части, открываясь в задней части средне- 
груди. Диски жужжалец в неглубоких мешках лежат в задней половине 
заднегруди, простые лопастевидные, без складчатости. Диски ног в начале 
стадии состоят из периподального мешка, очень плотного в основании, которое, 
как видно из дальнейшего, гомологично коксе будущей ноги, следующего 
членика в форме плоской чаши, вытянутой в сторону горла мешка — гомолога 
трохантерофемура, и крупного вершинного членика, в котором постепенно 
намечаются следы последующего разделения (рис. 14, 5). Затем (рис. 14, 6. 7) 
вершинный членик увеличивается в размерах и разделяется на два, из которых 
базальный продолжает сильно разрастаться и в нем появляю тся следы дальней­
шего разделения на два (голень и лапку). Округлый вершинный членик, по- 
видимому, гомологичен претарзусу. Несколько позже (на стадии, когда антенны 
становятся трехчлениковыми) разделение третьего и четвертого члеников ноги 
становится явственным, а в основании претарзуса заметно тесно ассоциирован­
ное с ним явственно отчлененное кольцо (рис. 14, 6). По-видимому, оно 
гомологично пятому членику лапки, который в дальнейшем сливается с 
претарзусом и вплоть до окукливания развивается вместе с ним (подобная же 
ассоциация последнего членика лапки с претарзусом наблюдается и в предку­
колке осы, однако там эти членики не сливаются). Возможно, что состояние ноги, 
изображенное на рис. 14 8. фиксирует момент разделения лапки на два тарзомера 
(первый из которых гомологичен четырем базальным, а второй — апикальному 
членикам лапки куколки и имаго) и соединения вершинного из них с п ре­
тарзусом.

Диски передних крыльев в этот период также начинаю т' разрастаться и
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Рис. 14. Предкуколочный и куколочный морфогенез Musca domestica L.
1 — охулоантеннальный зачаток на ранней сильфоидной стадии; 2 — антеннальный зачаток нес­

колько позже на той же стадии; 3 — положение лабиального диска на раннесилъфоидной стадии; 4 
схема расположения имагинальных дисков крыльев и ног на сильфоидной стадии; 5 — диск ноги в 
начале сильфоидной стадии; 6—7 — то же, позже на той же стадии (6 — сверху, 7 — сбоку); 8 — то же, 
в конце стадии; 9—10 — диск крыла на сильфоидной стадии (9 — сверху, 10 — сбоку); 11—12 — диск 
антенны на пронимфоидной стадии (11 — сбоку, 12 — сверху); 13 — диск ноги на той же стадии; 14 
расположение дисков глаза и антенны в начале стадии; 15—16 — диск антенн в начале проним- 
фоидной стадии (15— сбоку, 16 — сверху); 17—18 — диск ноги в это же время ( 17— сбоку, 18 — свер­
ху); 19 — то же в середине стадии, сверху (а — общий вид, б  — после удаления бедра и последующих 
члеников); 20—21 — диск антенны в конце стадии (20— сбоку, 21 — сверху); 22 — нога в конце стадии; 
23 — то же непосредственно перед окукливанием; 24 — крыло на нимфоидной стадии; 25 — передний 
конец пупария на нимфоидной стадии; 26 — голова криптоцефалической куколки с  сохранившимися 
щупиками
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образуют картину, внешне напоминающую разделение зачатка ноги (рис. 14. 9). 
однако в отличие от члеников ноги его отделы не чашевидны и в профиль 
выглядят как простые поперечные складки (рис. 14, 10). Никаких имагинальных 
дисков в брюшке, в том числе и на генитальных сегментах, не обнаруживается.

Следующая стадия, наступающая непосредственно перед образованием пу- 
пария, может быть названа пронимфоидной. Диски антенн на этой стадии стано­
вятся явственно пятичлениковыми (рис. 14, И, 12), их второй членик очень 
большой, чашевидный, третий тоже довольно широкий, со следами поперечной 
складчатости, два вершинных (четвертый и пятый) особенно резко ограничены 
друг от друга. Тот же порядок расчленения с более ранней по сравнению с 
остальными члениками жгутика дифференцировкой двух вершинных члеников и 
отчленением как предвершинного членика, так и педицеллюса от второго 
членика трехчленистых антенн наблюдался нами ранее в онтогенезе Tenebrio и 
Dolichovesspula (см. выше).

Лабиальные диски продолжают увеличиваться в размерах не м еняя формы, 
придатки головы не обнаруживают никаких внешних изменений. Диски ноги в 
этот период становятся восьмичлениковыми (рис. 14, 13), включая коксу, которая 
образует дно и нижнюю часть стенки периподального мешка, за счет разделения 
базального членика лапок на четыре и окончательного слияния пятого их 
членика с претарзусом. Зачаток коксы в основании периподальной мембраны 
уже в это время и позднее резко отделен от нее более тонким прозрачным 
участком. В начале развития диска он толстый и плотный, мало отличается по 
виду от других члеников (за исключением расположения на дне и внешней 
стенке периподального мешка). На пронимфоидной стадии он, как и остальные 
стенки мешка, становится более тонким. Отчленение трохантера в этот период 
незаметно.

Затем начинается образование пупария, которое, как известно, не синхронно с 
окукливанием (в наших условиях при 22—24° С между образованием пупария и 
окукливанием проходит около суток). С помощью аналогов ювенильного 
гормона удалось фиксировать на этой стадии, которая по аналогии с развитием 
Tenebrio и Dolichovespula названа нами нимфоидной, значительное число особей. 
Образование пупария сопровож дается втягиванием головы и значительной 
части переднегруди. При этом выступы, несущие максиллярные и лабиальные 
щупики, резко укорачиваются, а оральный диск суживается, так что личиночный 
материал придатков головы оказывается сближенным с наружным отверстием 
цибариума, где прикрепляются мандибулы и открываются лабиальные 
имагинальные диски. Скелет цибариума (параклипеальные фрагмы) погруж ается 
еще глубже в грудь, приближаясь к мозгу. В результате диски сложных глаз и 
антенн, которые в этот период сильно разрастаются, лежат уже не позади, как у 
личинки (рис. 13, 4), а по бокам от параклипеальных фрагм, прилегая снаружи к 
их задней части (рис. 14, 14). Антенны в этот период (рис. 14, 15, 16) становятся 
отчетливо шестичлениковыми за счет разделения третьего членика. Их 
вершинные членики начинают утоньшаться р удлиняться, одновременно 
смещаясь относительно центра диска, который в целом приобретает форму 
неправильного конуса. Лабиальные диски по-прежнему лишь увеличиваются в 
размерах и утолщаются на внугренней стороне, не претерпевая какого-либо 
расчленения или образования структур, напоминающих щупики.

Развитие дисков ног, крыльев и жужжалец на нимфоидной стадии сводится в 
основном к увеличению размеров и изменению формы. Членики ноги сильно 
удлиняются, особенно бедро (которое при этом складывается вдвое), голень и 
первый членик лапки, образующий посередине поперечную складку, так что 
кажется двухчлениковым (рис. 14, 17—19). Тонкая мембрана, образующая 
противоположную от основания диска стенку периподального мешка, исчезает 
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(край ее показан на рисунках: рр), так что вершина ноги выступает свободно в 
полость тела. На стенке, прилежащей к основанию ноги, в этот период хорошо 
заметны два кольца, отделенные друг от друга и от наружных стенок мешка 
очень четкими прозрачными зонами (рис. 14, 196). По-видимому, они гомоло­
гичны коксе и трохантеру. Наружное кольцо кокса, как уже говорилось, заметно 
и на более ранних стадиях, когда место отчленения трохантера из-за его малых 
размеров и расположения в складке между бедром и стенкой периподального 
мешка обнаружить не удается.

К концу нимфоидной стадии (в наших условиях содерж ания около суток после 
образования пупария), когда пупарий из беловатого, а затем ж елтого становится 
светло-коричневым и начинается явственный гистолиз личиночной мускула­
туры, лобные мешки, несущие диски антенн и сложных глаз, еще увеличиваются, 
занимая почти все пространство по бокам от параклипеальных фрагм и 
постепенно формируя всю будущую дорзальную стенку имагинальной головы. 
Диски антенн резко меняют свою форму (рис. 14, 20, 21). Их базальный членик по- 
прежнему образует основание периантеннальной мембраны, второй остается 
кольцеобразным, третий резко увеличивается в размерах, становится полуша- 
ровидным, а три конечных смещаются субтерминально по отношению к вершине 
третьего, где при этом образуется треугольная складка, и заметно суживаются, 
образуя направленный в сторону трехчлениковый вырост. По расположению и 
форме антенн в целом совершенно очевидно, что эта стадия — момент 
образования аристы из трех вершинных члеников, аналогичная состоянию, 
которое наблюдается у имаго некоторых прямошовных двукрылых — Tabanidae, 
Rhagionidae (Glutops).

Конечности продолжают увеличиваться в размерах, кокса и трохантер ста­
новятся члениковидными, нерезко отделены от остальной части перипо­
дального мешка, образующей грудь, друг от друга и от бедра (рис. 14, 22). 
Начинает маскироваться также отчленение голени от бедра, причем бедро, еще в 
начале стадии сложенное вдвое, особенно интенсивно растет своей серединной, 
направленной наруж у частью. При этом его основание, граничащее с вертлугом, 
и вершина, на которой прикрепляется голень, оказываются сближенными друг с 
другом на его внутреннем конце, а наружная сторона образует резкий выступ, 
направленный наруж у и вверх. Далее отчленение голени от бедра окончательно 
маскируется, и эта часть ноги приобретает форму, изображенную на рис. 14, 23, 
истолкованную Ч.В. Кимом [Kim, 1960] как феморотибиальный зачаток. Такое 
кажущееся объединение члеников, на всех более ранних стадиях отчетливо 
разделенных (причем, как мы видели, членик, гомологичный бедру, дифференци­
руется первым), несомненно вторично, как и у Tenebrio и Dolichovespula, и не 
может служить свидетельством существования феморотибиального зачатка.

Диски крыльев продолжают увеличиваться, освобождаются от гиподер- 
мальных мешков и приобретают все более глубокую поперечную складчатость 
(рис. 14, 24). Интенсивно развиваются также бобовидные широкогорлые открыва­
ющиеся впереди передних дыхалец диски переднеспинки. Они изнутри прилежат 
к наружным отделам передних трахейных стволов (рис. 14, 25) и впоследствии 
образуют тергальную часть переднегруди и длинные выступы над дыхальцами 
куколки, соединяющиеся с отверстиями в стенке пупария, через которые 
осущ ествляется дыхание куколки. По образованию и положению эти выступы 
куколки (как и дыхательные выросты куколки Simuliidae, см. [Штейнберг, 1959]), 
аналогичны птеритам Tenebrio и Dolichovespula, которые также интенсивно 
развиваются именно на нимфоидной стадии. У имаго они преобразуются в 
плечевые бугорки: образования, гомология которых у  двукрылых была до сих 
пор неясна. На нимфоидной стадии мухи птерит выглядит как утолщение в
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стенке диска, с небольшим бугорковидным выступом, преобразующимся затем в 
тонкий вершинный отросток птерита, соединяющийся со стенкой пупария. 
Однако на нимфоидной стадии ни сам диск переднеспинки и птерита, ни тем 
более этот выступ не окружают дыхальца, что вполне понятно, так как оно по 
происхождению относится не к передне-, а к среднегруди.

Никаких следов развития имагинальных структур в брюшке (в том числе 
дифференцировки гениталий) на нимфоидной стадии не наблюдается. Такое 
отставание дифференцировки брюшка, в котором заключены основные личиноч­
ные органы, обеспечивающие главную ее функцию — питание и запасание 
жировых веществ, представляет собой яркий пример гетерохронии в онтогенезе 
этих насекомых подобно отставанию дифференцировки головных сегментов в 
эмбриогенезе.

Дальнейшее развитие придатков головы также идет не синхронно. Антенны и 
сложные глаза, находящиеся внутри лобных мешков, могут развиваться срав­
нительно беспрепятственно и достигают более высокой степени дифферен­
цировки (шестичлениковые антенны). В то же время ниж няя губа развивается 
лишь в средней части, образуемой из лабиальных дисков, тогда как лабиальные 
щупики и максиллы вместе с их щупиками образуют функционирующие органы 
личинки и их материал заключен в очень ограниченном пространстве боковых 
выступов головы, к тому же сравнительно удаленных от развивающегося имаги­
нального диска. Это задерживает их развитие на пронимфоидной и нимфоидной 
стадиях, когда у других голометабол зачатки нижней губы давно сомкнуты, а 
щупики длинны и претерпевают прогрессирующее расчленение. Как уже 
говорилось, принимаемый нами способ гомологизации чувствующих придатков 
высших двукрылых нов и их превращение в максиллярные и лабиальные щупики 
никем до сих пор не прослеживалось. Напротив, существует мнение, что и 
нижняя губа и максиллы с их щупиками образуются из лабиального имаги­
нального диска, однако конкретно этапы этого процесса также никем не 
наблюдались. Это можно было бы объяснить кратковременностью периода 
выворачивания имагинальных дисков у высших двукрылых. Однако, как мы 
видели при развитии других органов, процесс дифференцировки придатков 
начинается задолго до момента их выворачивания, чего в данном случае не 
наблюдается. Кроме того, с помощью аналогов ювенильного гормона удалось 
вычленить отдельные этапы дифференцировки куколочных максилл и нижней 
губы, т.е. получить несколько экземпляров на стадии криптоцефалической 
куколки, у  которых выворачивание лабиальных дисков уже произошло, но 
челюстные и губные щупики сохранили члениковидность и , склеротизацию, 
напоминая внешне чувствующие придатки личинки, однако уже располагаю тся 
так же, как у  эмбрионов большинства голометабол и некоторых их личинок 
(например, ос): губные по краям широкого несколько двулопастного выступа — 
тотаглоссы, а максиллярные — латеродорзальнее их на собственных небольших 
выступах (рис. 14, 26). Таким образом, удалось непосредственно, а не только по 
аналогии и характеру иннервации, подтвердить гомологию чувствующих при­
датков личинки с максиллярными и лабиальными щупиками. Расположение этих 
придатков у  криптоцефалических куколок позволяет считать, что из лабиаль­
ного имагинального диска образуются лишь медиальная и базальная части ниж­
ней губы, тогда как губные щупики и максиллы с их щупиками образуются за счет 
гиподермы боковых выступов головы личинки. Описанное выше сближение этих 
выступов с лабиальным диском в период образования пупария (рис. 14, 25) 
облегчает такую гомологию.

Таким образом, в течение предкуколочного развития Musca происходит 
постепенная дифференцировка придатков, по степени и порядку расчленения 
мало отличающаяся от того, что мы наблюдали в онтогенезе других групп
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голометабол (в особенности, ос). Придатки личинки соответствуют имеющимся у 
имаго и поддаются гомологизации с ними. Исключение составляют ротовые 
крючья, которых нет у имаго, однако у  него отсутствуют и какие-либо другие 
структуры, которые можно было бы гомологизировать с мандибулами. Крайне 
сильно специализированные мандибулы личинок мускоидных мух просто 
сбрасываются прй куколочной линьке вместе с Н-обраэной пластинкой и 
параклипеальными фрагмами, чему способствует их тесное объединение с этими 
склеритами, начиная с эмбриогенеза. Как и в ходе эмбрионального развития, в 
предкуколочный период онтогенеза Musca наблюдаются довольно резкие 
частичные гетерохронии: отставание дифференцировки челюстных и губных 
щупиков по степени дифференцировки от других придатков, головы в целом по 
сравнению с грудью (даже антенны достигают лишь шестичленикового состоя­
ния, в котором и фиксируются, тогда как у  других форм в конце нимфоидной 
стадии они бывают более расчлененными) и, наконец, брюшка по сравнению с 
грудью и головой.

Развитие криптоцефалической куколки

Эта интересная стадия, свойственная лишь высшим двукрылым, характери­
зуется тем, что тело куколки уже сформировано, гиподерма, образованная при 
разрастании имагинальных дисков, сомкнута, сами придатки вывернуты и лежат 
свободно под покровами пупария, однако голова еще остается инвагиниро- 
ванной вместе с параклипеальными фрагмами, облегая их снаружи, хотя 
гиподерма головы куколки уже полностью отделена от них. В наших условиях 
содерж ания (при 22—23° С) эта стадия продолжалась около полусуток, целый 
ряд  экземпляров был задержан на разных ее этапах воздействием АЮГ. По общему 
уровню дифференцировки она сопоставима с сурпанимфоидной стадией ос, 
однако в развитии отдельных структур имеются существенные отличия, объяс­
няющиеся описанными выше частичными гетерохрониями.

Голова глубоко втянута в грудь и, кроме того, ее латеродорзальные области 
заключены в глубокую поперечную складку, образованную очень большими 
соединившимися друг с другом в верхней части головы лобными мешками. 
Процесс слияния лобных мешков описан Б. Валем [Wahl, 1914] д ля  Calliphora и С. 
Робертсоном [Robertson, 1936] д ля  Drosophila как рассасывание их внутренних 
стенок с последующим объединением наружных. Лобные мешки образуют также 
глубокие продольные складки по бокам от параклипеальных фрагм, на внутрен­
ней стороне которых располагаются зачатки антенн, а на наружной — сложных 
глаз. Клипеальная область образует вытянутый вперед выступ между парак­
липеальными фрагмами, соединяется с лобной областью, лежашей выше их. и с 
окулоантеннальными складками у  задних краев этих фрагм. Таким образом, 
общая поверхность гиподермы, окружающей инвагинированные параклипеаль- 
ные фрагмы, весьма велика, что и обеспечивает очень крупные размеры головы 
(вместе с лобным пузырем) куколки и молодого имаго.

ЕДИНСТВО МОРФОГЕНЕТИЧЕСКОГО ПРОЦЕССА
ПРИ ПОЛНОМ И НЕПОЛНОМ ПРЕВРАЩЕНИИ

Для сравнения описанных выше стадий онтогенеза голометабол с традицион­
ными, выделявшимися А. Берлезе [Berlese, 1909] в эмбриогенезе насекомых с 
неполным превращением, рассмотрим поздний эмбриогенез сверчка Gryllus 
domesticus L. Его последовательные стадии вслед за А. Берлезе и А. А. Захваткиным 
[1953] обозначаются как преполиподная, полиподная, олигоподная и посто- 
лигоподная.
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Как и у описанных ранее форм голометабол, эмбриогенез сверчка рассматри­
вается с момента, когда постларвальная сегментация тела эмбриона уже 
завершена и достаточно хорошо различима и начинается закладка придатков. 
Первой из описываемых далее стадий предшествует прямая зародышевая полоска 
без головного и каудального изгибов и со следами ларвальной сегментации.

П реполиподная стади я. На этой стадии передняя часть будущей головы 
(эмбриональный лабрум и процефалические доли с зачатками антенн) отогнуты 
на спинную сторону эмбриона и начинает формироваться каудальный изгиб 
между шестым и седьмым брюшными сегментами, вершина которого, однако, еще 
направлена дорзально1 , а отогнутая вершина брюшка — чуть косо назад, не 
прилегая к его вентральной стороне (рис. 15 , 1). Эмбрион целиком погружен в 
желток, который повсюду тесно прилегает к нему. Зачаток эмбрионального 
лабрума непарный, отделен от процефалических долей. Ф ормирование придат­
ков еще только начинается: антенны и грудные ноги (придатки, в онтогенезе 
сверчка опережающие остальные) в виде широких бугорков, прочие в виде 
небольших утолщений, сегменты девятый-одиннадцатый и проктодеальные обра­
зуют общую пластинку, на которой границы сегментов внешне неразличимы.

П олиподная стади я. На этой стадии эмбрион по-прежнему располагается в 
задней (по отношению к его окончательному положению перед выходом) поло­
вине яйца близ его притупленного конца и ориентирован головным концом 
назад. В начале стадии он полностью окружен желтком, к концу ее у  вентральной 
стороны зародыша заметна небольшая амниотическая полость (рис. 15,3).

В самом начале стадии головной изгиб выпрямляется, так что процефали­
ческие доли оказываются направленными прямо вперед, а эмбриональный 
лабрум вниз (рис. 15, /). Каудальный изгиб становится более резким и вершина 
брюшка постепенно подгибается к его вентральной стороне. В ней явственно 
различимы девятый сегмент, сильно распластанный в стороны, тогда как 
десятый и одиннадцатый, граница между которыми по-прежнему незаметна, 
образуют довольно длинную пластинку, также с распластанными и несколько 
выступающими назад боковыми лопастями (рис. 15, 26). На эмбриональной 
верхней губе появляется продольное разделение в виде бороздки, резкой в 
передней и сглаженной в задней части. Появляются лопастевидные головные и 
грудные придатки, из которых антенны наиболее длинны, к концу стадии 
достигают задней части мандибулярного сегмента. Мандибулы относительно 
невелики. На максиллах и еще непарных зачатках нижней губы появляется 
разделение на внутреннюю часть — жевательные доли (пока еще не отделенные 
друг от друга) и наружную — еще нечленистый зачаток щупика. Грудные ноги 
широкие и короткие без следов расчленения, брюшные придатки в виде очень 
небольших плоских бугорков, плейроподии и церки чуть крупнее.

В середине стадии (рис. 15 , 4) хвостовой конец эмбриона окончательно 
прилегает с вентральной стороны к передней половине брюшка и при взгляде 
сбоку выглядит утолщенным, так как начинается рост боковых краев сегментов в 
дорзальном направлении, на остальном теле еще незаметный. Однако края 
сегментов и здесь еще не смыкаются друг с другом, так что на спинной стороне 
вершины брюшка (в подогнутом состоянии ориентированный вниз) хорошо виден 
округленно-треугольный проктодеальный зачаток (рис. 15, 5). Сегментация тела 
очень резко выражена, однако отчленение десятого и одиннадцатого сегментов 
слабо различимо в виде очень неглубокого вдавления, отделяющего небольшой 
вершинный треугольник с анальной щелью и церками. Все сегменты тела 
разделены продольно посредине, стерниты еще не обособлены. Эмбриональная

11 По отношению к морфологическим осям самого эмбриона, а не яйца, так как эмбрион в это время
ориентирован головным концом к той части яйца, которая перед вылуплением становится задней
(ср. рис. 15, 1. 25. 28).
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Рис. 15. Эмбриогенез домового сверчка (Acheta domestica L.)
1—4, 21—25,28 — эмбрион на преполиподной стадии И), в начале 12) и середине полиподной 13, 4)-, в 

конце олигоподной 121—23 — этапы бластокинеза, 24 — общий вид) и на постолигоподной стадиях 125 
— положение в яйце, 28 — общий вид в конце стадии); 5 — вершина брюшка снизу в середине поли­
подной стадии; 6. 7. 15 — антенна в начале 16) и конце полиподной (7) и в начале олигоподной стадий 
115); 8 — головные сегменты в начале полиподной стадии; 9, 16— 18. 26. 27  — максилла в начале поли­
подной 19), в начале 116), середине 117) и конце олигоподной < 18) и в середине 126) и конце полиподной 
стадий 127)-, 10, 19 — нижняя губа в начале полиподной (10) и в середине олигоподной стадий (19); 11, 
12,20 — нога в середине (11) и конце полиподной (12) и в начале олигоподной стадий (20); 13, 14 — о с ­
нование брюшка в середине (13) и конце 114) полиподной стадии

Р.а — брюшные ноги, Р1 — плевроподии, Proct — зачаток проктодеальных сегментов, остальные 
обозначения см. рис. 8 91
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верхняя губа очень сильно выпуклая и очень резко отделена от глазных долей, 
продольное разделение в виде бороздки заметно уже по всей ее длине, ротовое 
отверстие открывается сразу позади нее. Антенны удлиняются, в середине ста­
дии достигают середины максиллярного, к концу ее — основания лабиального 
сегмента (рис. 15. 8). Очень отчетливо заметны следы их разделения вначале на 
три членика (рис. 15, 6). К концу стадии антенны неявственно четырехчлениковые 
(рис. 15, 7). Мандибулы увеличиваются в размерах, максиллы и зачатки нижней 
губы тоже, причем их жевательные доли разделяю тся на наружную и 
внутреннюю лопасти, однако щупики еще остаются нерасчлененными (рис. 15, 
8—10). конечности также удлиняю тся и приобретают следы расчленения в 
середине стадии на два членика (видимо, гомологичные коксе и последующим 
членикам вместе) (рис. 15, 11), а в конце на три (предположительно коксу, вертлуг 
+ бедро, голень + лапку + претарзус) (рис. 15, 12). Абдоминальные сегменты II—X 
с явственными брюшными ногами. В середине стадии они бугорковидные (рис. 15. 
13), к концу ее на базальных сегментах выглядят как короткие отчлененные 
лопасти (рис. 15, 14), на подогнутых вершинных сегментах сглажены. Первый 
сегмент несет крупные булавовидные плейроподии (рис. 15, 13, 14),
одиннадцатый — также булавовидные, постепенно увеличивающиеся церки (рис. 
15,4,5).

О лигоподная стади я. В начале этой стадии положение эмбриона то же, что 
и на полиподной стадии, но увеличиваются его размеры, особенно толщина, за 
счет дорзального роста боковых частей сегментов. В конце стадии эмбрион 
претерпевает весьма быстрый бластокинеэ, который начинается с того, что 
головные сегменты полностью выходят в уже освободившуются от желтка 
полость в задней части яйца (к которому эмбрион до сих пор был ориентиро­
ван головным концом), и на уровне максиллярного сегмента образуется резкий 
перегиб, так что эмбриональный лабрум и антенны ориентированы к заднему 
полюсу яйца (рис. 15, 21). Затем эмбрион постепенно обходит по периметру 
заднюю часть яйца (рис. 15, 22, 23) и, наконец, занимает дефинитивное положение, 
так что почти весь желток располагается впереди от него и небольшая часть 
дорзально (рис. 15, 23). При этом каудальный изгиб распрямляется, так что 
подогнутыми вперед оказываются только церки.

Участок, соответствующий ранее эмбриональной верхней губе, удлиняется, к 
концу стадии его основание вытягивается в тупой треугольник между 
процефалическими долями, вершина которого продолж ается теменным швом. 
Его продольное разделение сохраняется по всей длине, однако более явственно 
в вершинной части, гомологичной будущему имагинальному лабруму, которая 
отделяется от базальной части поперечной складкой (рис. 15, 24) 'Антенны также 
сильно удлиняются, вначале их расчленение заметно несколько слабее, чем на 
предыдущей стадии, резче других отчленены два вершинных членика, пред­
шествующих им (второй) членик наиболее длинный. Внутри его прослеживаются 
следы закладки трех сегментов, еще не маркированных перетяжками на внешней 
поверхности членика (рис. 15, 15). К концу стадии (рис. 15. 25) особенно сильно 
удлиняю тся три вершинных членика, а сами антенны становятся семичле- 
никовыми, видимо, за счет разделения третьего членика (meriston), так как 
разделение между третьим и четвертым члениками заметно хуж е всего. 
Латеральнее оснований антенн обособляются участки, окрашивающиеся борным 
кармином сильнее, чем остальные части головы, и соответствующие будущим 
сложным глазам. Границы между головными сегментами становятся менее 
заметными, а отчленение от них придатков — более резким. Мандибулы увеличи­
ваются в размерах широкотреугольные, к концу стадии с выемкой на вершине, 
максиллы и зачатки нижней губы как на рис. 15, 16— 19, к концу стадии послед­
ние сближаются друг с другом, но еще не соприкасаются. На максиллярном 
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щупике появляю тся слабо заметные следы рачленения. Сначала отделяется 
первый членик, а остальная часть выглядит нерасчлененной с перетяжкой у  
середины (рис. 15. 16). В середине стадии щупик выглядит четырехчлениковым 
(рис. 15, 17), причем слабее всего заметно разделение двух вершинных члеников, 
к концу стадии он становится пяти члени ковым (рис. 15, 18). Губные щупики в 
начале стадии цельные, к середине ее неявственно (рис. 15, 19), а к концу четко 
трехчлениковые (рис. 15, 24), порядок их расчленения не прослеживается. 
Стернальные части послеротовых сегментов в конце стадии сливаются между 
собой и бугорковидно выпячиваются по направлению к верхней губе (внутрь 
будущей предротовой полости!, образуя зачаток гипофаринкса, однако еще 
сохраняют продольное разделение посредине. Конечности уже в начале стадии 
претерпевают дальнейшую дифференцировку. Между члениками, на полиподной 
стадии являющимися первым и вторым, появляется перетяжка, внутри которой 
различимы следы короткого членика, видимо, гомологичного вертлугу. 
Вершинный членик ноги предыдущей стадии разделяется на три — широкий 
базальный (гомолог голени), удлиненный последующий (гомолог лапки с едва 
намечающимися следами двух тарзомеров, незаметными с поверхности) и 
короткий довольно явственно отчлененный вершинный, видимо, гомологичный 
претарзусу, но вначале не разделенный на два коготка (рис. 15, 20). К концу 
стадии конечности сильно увеличиваются и приобретают очень четкое 
разделение на коксу, гомологичную первому членику ног полиподной стадии, 
узкий кольцеобразный трохантер, сильно утолщенное бедро, расширенную к 
вершине голень, отогнутую кнаружи лапку и небольшой, но резко отчлененный 
претарзус, который становится двухлопастным (рис. 15. 24). Три последних 
отдела, как уже говорилось, образуются из третьего членика ноги предыдущей 
стадии еще в начале данной. Таким образом, разделение бедра, образующегося из 
второго членика полиподной стадии, и голени, происходящей из третьего ее 
членика, осущ ествляется в конечности сверчка одним из первых. Эти данные, как 
и все приведенные ранее, говорят против существования феморотибиального 
зачатка у  насекомых, в том числе ортоптероидных, который был описан Ч.В. 
Кимом [Kim, 1960] по данным Рунвола [Roonwall, 1937] о развитии ног у  саранчи. 
Уже в начале олигоподной стадии брюшные придатки (кроме несколько 
удлиняющихся плейроподий и церков) постепенно исчезают; брюшные сегменты 
сохраняют продольное серединное разделение, однако медиальнее мест 
прикрепления конечностей уже намечается будущее отделение стернитов от 
тергоплевральных участков. К концу стадии оно становится столь же резким, как 
и серединное. Разделение между десятым и одиннадцатым сегментами 
становится незаметным, а сами эти сегменты несколько отстают в росте от 
остальных, так что относительно уменьшаются в размерах. Тергальные части 
вершинных сегментов (начиная с девятого) постепенно сближаются друг с 
другом, а затем срастаются, остальные сегменты еще широко разделены на 
спинной стороне, где тело прилегает к желтку. Плейроподии сильно увели­
чиваются и в вершинной половине довольно сильно распластываются назад (на 
длину двух-трех сегментов) и частично вперед от места прикрепления. Церки 
также сильно удлиняю тся и начинают заостряться на вершине, однако не 
обнаруживают еще никаких следов разделения на членики.

Постолигоподная стадия. На этой стадии происходит обрастание желтка 
зародышем. В начале ее, когда эмбрион занимает несколько больше половины 
длины яйца, вершинные брюшные сегменты, начиная с шестого, уже замкнуты на 
спинной стороне. Правые и левые половины стернитов уже прочно срастаются 
между собой, так что следы их разделения сохраняю тся лишь в виде тонкой 
бороздки. Напротив, между стернитами и тергоплевральными областями обра­
зуется широкая прозрачная внешне несегментированная зона. Головная лопасть
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(которую мы раньше определяли как эмбриональную верхнюю губу, основываясь 
на способе ее закладки) становится еще длиннее и уже, чем на предыдущей 
стадии. Ее задняя часть, гомологичная будущей фронтоклипеальной области 
имаго, практически утрачивает следы продольного разделения. Передняя часть 
(гомолог верхней губы имаго) еще разделена вдоль и очень резко отчленяется от 
задней части глубокой бороздкой. Антенны, теперь уже отчетливо семичлени- 
ковые, резко удлиняются, особенно за счет четырех вершинных члеников, и 
почти достигают вершины брюшка. Сложные глаза, еще не пигментированные, 
приобретают очень четкие очертания, располагаясь на небольших выступах 
латеральнее оснований антенн. На их поверхности становятся различимыми 
оптические структуры омматидиев, которые сразу появляю тся в большом числе. 
Ротовые части сравнительно мало меняются по сравнению с концом предыдущей 
стадии, однако головная тагма отделяется от груди более резко. Внутри нее 
границы сегментов практически исчезают, стернальная их область образует 
резкую узкотреугольную складку с вершиной, направленной вперед (будущий 
гипофаринкс). Зачатки нижней губы начинают срастаться друг с другом с 
помощью тонких выростов, растущих навстречу друг другу  от оснований 
жевательных лопастей, однако сами глоссы еще далеко разделены. Конечности 
уже в начале стадии имеют лапку, очень явственно разделенную на два 
тарзомера. В основании второго членика появляю тся следы отделения еще 
одного членика (у выходящей из яйца нимфы лапки трехчлениковые). Церки 
удлиняю тся и заостряю тся на вершине, в них появляю тся неразличимые с 
поверхности следы разделения сразу на несколько члеников (не менее пяти), 
расчленение вершинной части слабо различимо.

В период, когда эмбрион занимает в длину большую часть яйца (рис. 15. 25), все 
брюшные сегменты уж е сомкнуты дорзально и лишь грудные полутергиты 
разделены на небольшом протяжении. Лежащий снаружи желток образует 
небольшой плотный ком и соединяется с желтком, уже заключенным в теле 
эмбриона, через щелевидное отверстие в тергальной части груди. Все придатки 
еще более удлиняются, причем расчленение антенн становится гораздо менее 
явственным, чем на предыдущей стадии. Мандибулы приобретают зубец у 
наружного края вершины. Зачатки нижней губы уже слиты на довольно значи­
тельном протяжении, образуя общий прементум, однако глоссы правой и левой 
половин еще отделены друг от друга промежутком. Челюстные щупики явствен­
но пятичлениковые1? (рис. 15, 26), губные — трехчлениковые. Это их состояние 
сохраняется и при выходе из яйца. Брюшные стерниты становятся совершенно 
цельными, грудные еще сохраняют слабые следы продольного разделения. 
Несегментированная зона между сгернитами и тергоплевритами расширяется. 
Голени, на вершинах которых появляется по две крупные зубцевидные шпоры, и 
особенно лапки, которые уже становятся явственно трехчлениковыми, очень 
сильно удлиняю тся и утоньшаются. Церки достигают половины длины тела, 
резко утоньшаются к вершине, по-прежнему сохраняют внутри следы много- 
членистости, не видной с поверхности.

К моменту, когда желток полностью включается в кишечник эмбриона,уже 
занимающего в длину все яйцо, базальная часть головной лопасти (гомолог 
фронтоклипеуса) сильно удлиняется, так что верхняя губа относительно ее 
несколько уменьшается, а отделяющие эту последнюю складки принимают нес­
колько косое направление. Антенны за исключением двух базальных сегментов 
распадаются на множество члеников (видимо, почти одновременно: последо­
вательность отчленения и его место не прослеживаются). В результате в

12 Как уже говорилось, место отделения членика, дифференцирующегося последним (в конце преды­
дущей стадии) не прослеживается, однако, по-видимому, оно не лежит в пределах последних
двух члеников, так как их отчленение на постолнгоподной стадии заметно резче всего.
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кутикуле каждого из пяти вершинных членников предыдущей стадии лежит по 
шесть—восемь члеников. Сложные глаза приобретают свою окончательную ф ор­
му. хотя и не окрашиваются, на мандибулах формируются небольшие зубцы на 
режущем крае, жевательные лопасти максилл и их щупики сильно удлиняются. 
Глоссы обеих половин нижней губы, наконец, срастаются, располагаясь на 
невысоком общем основании, в котором еще не заметно разделения на пре- и 
постментум. Грудные стерниты полностью срастаются по средней линии без 
следов шва. Конечности постепенно приобретают окончательную длину и форму, 
прозрачные боковые участки на брюшке впячиваются, образуя по обеим сторонам 
тела складки между стернитами и тергоплевритами. По мере общего роста 
брюшка девятый сегмент все сильнее отстает в росте и присоединяется к 
последующему (десятый + одиннадцатый), отделяясь от него лишь тонкой 
линией. При этом церки одиннадцатого сегмента эмбриона на этой стадии легко 
принять за урогофмы, которые, согласно нашим данным по эмбриогенезу жуков 
(см. ранее), являются тергальными придатками собственно девятого сегмента. В 
конце постолигоподной стадии наблюдается по меньшей мере одна вполне 
выраженная эмбриональная линька, так как незадолго до вылупления эмбрион 
имеет уже характерные нимфальные структуры (ясно выраженную хетотаксию на 
голове и теле, фасеточные глаза, вначале красные, затем коричневые, 
многочленистые антенны, склеротизованные и сильно зазубренные на режущем 
крае мандибулы, ноги с нимфальной хетотаксией и вооружением, церки, 
разделенные на множество члеников и покрытые длинными щетинками), которые 
скрыты внутри прозрачной, но вполне оформленной кутикулы предыдущей 
стадии с меньшим расчленением придатков и лишенной склеротизации, 
хетотаксии и вооружения (рис. 15, 28).

Если сравнить эти данные с приведенными выше, легко видеть, что после­
довательные стадии эмбрионального развития сверчка имеют аналогии с прохо­
димыми в эмбриогенезе (преполиподная, полиподная, олигоподная) или в 
предкуколочном развитии (отчасти олигоподная. в основном постолигоподная) 
стадиями голометабол. Эти аналогии распространяю тся не только на наличие 
или отсутствие конечностей или других придатков, но и степень, и порядок их 
расчленения, форму и соотношение отдельных частей, т.е. основные этапы 
органологической дифференцировки эмбриона. Поскольку уровень этой 
дифференцировки, достигнутый к моменту вылупления, определяет основные 
черты строения личинок разных групп, то такие морфологические аналогии 
вкупе с исследованием предыдущей (в эмбриогенезе) и последующей (в 
предкуколочный период) дифференцировки в скрытых стадиях развития 
голометабол позволяют говорить об аналогии этих стадий эмбриогенеза 
ортоптероидных насекомых с разными типами личинок голометабол. Однако 
здесь имеются и весьма серьезные отличия, прямо связанные с 
эмбриональностью этих стадий у сверчка и большим количеством желтка в яйце, 
процесс обрастания которого в это время далек от завершения. Эти отличия 
приведены при обсуждении аналогий на каждой из стадий.

Преполиподная стадия сверчка, по-видимому, может быть сопоставлена с 
близкими к вылуплению эмбрионами высших двукрылых, в частности по сохране­
нию головного и отсутствию каудального изгиба, отсутствию сформированных 
ног, недоразвитию и широкому разделению зачатков нижней губы.

Прямых аналогов полиподной стадии сверчка среди свободных стадий опи­
санных выше групп голометабол нет, известная аналогия по уровню дифферен­
цировки ротовых частей может быть проведена между ними и брухоидными 
личинками некоторых жуков, которые нередко (например, зерновки, усачи) 
имеют двух-трехчлениковые грудные ноги, а у  безногих форм зачатки конеч­
ностей (как грудных, так и брюшных) появляю тся в эмбриогенезе незадолго перед
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выходом личинки, а затем маскируются. Видимо, такими же вторично аподными 
формами являю тся личинки высших перепончатокрылых, в эмбриогенезе кото­
рых есть стадия с небольшими зачатками грудных и брюшных ног (см. выше), а 
также некоторых двукрылых из числа Nematocera и Brachycera Orthorhapha, 
имеющих сходное расчленение придатков головы. Существенное отличие от 
всех этих форм — полное отсутствие у  эмбриона сверчка на полиподной стадии 
головной тагмы, широкое разделение зачатков нижней губы, которые в 
перечисленных группах голометабол обычно уже смыкаются в конце эмбрио­
генеза (кроме ос, у которых, как уже говорилось, этот процесс завершается лишь 
у личинки), а также большая дифференцировка антенн, свойственная, напротив, 
значительно более дифференцированным сильфоидным и карабоидным личинкам 
голометабол. Существенно, что полиподная стадия сверчка не отвечает уровню 
дифференцировки гусениц, особенно большинства личинок пилильщиков, с 
которыми ее морфологию было принято сопоставлять после работ Берлезе и 
Иммса. Большинство гусениц соответствует по степени расчленения придатков 
олигоподной стадии сверчка, а часть личинок пилильщиков — даж е самому ее 
концу, имея шестичлениковые ноги с парными коготками, шести- 
семичлениковые антенны и сильно расчлененные щупики, что совершенно не 
свойственно полиподной стадии сверчка, в особенности аналогичным ей 
стадиям эмбриогенеза голометабол. По-видимому, сохранение (и даже дальней­
шее развитие до гораздо более дифференцированного состояния, чем на поли­
подной эмбриональной стадии в любых группах) брюшных ног у гусениц и 
личинок пилильщиков представляет собой результат гетерохронии, связанной с 
биологической полезностью этих органов у растительноядных личинок, активно 
передвигающихся по растениям.

Олигоподная стадия сверчка соответствует по положению головного и 
каудального изгибов концу эмбриогенеза большинства насекомых с полным 
превращением, однако происходящий в конце ее интенсивный бластокинез 
совершенно не свойствен даже тем из голометабол, которые имеют наиболее 
сильно дифференцированных личинок, что связано с отсутствием у них свобод­
ного желтка в яйце на этой стадии. По уровню дифференцировки придатков 
эмбрион сверчка в начале этой стадии соответствует сильфоидным, а в конце ее 
карабоидным личинкам насекомых с полным превращением и пронимфоидной 
стадии их предкуколочного развития. Значительно отстают по сравнению с эти­
ми стадиями голометабол смыкание зачатков нижней губы и обособление голов­
ной тагмы, которые по всех перечисленных группах завершаются в конце 
полиподной, а у  сверчка лишь на постолигоподной стадии. Значительно раньше, 
чем у  сверчка (на полиподной или сильфоидной, т.е. ранней олигоподной 
стадии), завершается у насекомых с полным превращением образование цельных, 
не разделенных вдоль стернитов и их окончательное отчленение от тергоплев- 
ральных областей, а также следующее непосредственно за этим отчленением 
образование между стернитами и тергоплевритами широкой прозрачной внешне 
несегментированной зоны (удивительно постоянный признак, отмеченный во 
всех исследованных нами эмбриогенезах насекомых). И, наконец, дорзальное 
смыкание кишечника вокруг желтка и срастание полутергитов между собой 
также завершается у  голометабол на сравнительно ранних морфогенетических 
стадиях (в зависимости от степени дезэмбрионизации от полиподной до сильф о­
идной). В то же время у  сверчка оно только начинается в конце олигоподной 
стадии, а завершается на постолигоподной.

Эта последняя стадия эмбриогенеза сверчка не имеет аналогов в эмбриогенезе 
и личиночном развитии голометабол, но сопоставима с нимфоидной стадией, 
обнаруженной в предкуколочном развитии жуков и перепончатокрылых. Она 
также отличается признаками, связанными с большим количеством желтка в яйце
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ортоптероидных насекомых: более поздним формированием головной тагмы и 
смыканием грудных полутергитов.

В онтогенезе сверчка отсутствуют аналогии с супранимфоидной и 
субимагоидной стадиями изученных групп голометабол, так как они отражают 
уже процессы становления самих этих групп и не могут проявляться в 
онтогенезе ортоптероидных насекомых.

В целом, сопоставление морфологии скрытых и свободных стадий онтогенеза 
разных групп насекомых демонстрирует существование единого, в общих чертах 
сходного морфогенеза имагинальных органов, прерываемого периодом актив­
ной личиночной жизни на разных стадиях в ходе процессов эмбрионизации и 
дезэмбрионизации развития. Основные проблемы и спорные вопросы, связанные с 
признанием таких перестроек онтогенеза и их филогенетическим значением, 
обсуждаются в следующей главе.

Глава II

СООТНОШЕНИЕ ОНТОГЕНЕЗА И ФИЛОГЕНЕЗА 
У НАСЕКОМЫХ

Проблема рекапитуляции, т.е. отраж ения в онтогенезе потомков путей 
морфологической эволюции предковых групп, была и остается одним из главных 
вопросов в эволюционной биологии. Ожесточенная полемика по этому вопросу 
не прекращается и по сей день. Однако ни многочисленные поправки к биогене­
тическому закону, ни ряд  теорий, преложенных вместо него (теория истори­
ческого гетерогенезиса [Крыжановский, 1939]; закон консервативных предшест­
вующих стадий [Naef, 1931]; теория протерогенеза [Schindewolf, цит.; по Ежикову, 
1940]; представление о параллелизме онто- и филогенеза в результате развития 
по одинаковым законам [Соболев, 1924; Ивановский, 1976; Берг, 1977; и др.]), все- 
таки не объясняют фактов воспроизведения в онтогенезе признаков и способов 
их эволюции, свойственных предковым группам. В ряде случаев это воспроиз­
ведение настолько полно, что попытки объяснить его любыми случайными при­
чинами граничат с признанием чуда. Поэтому наиболее весомым доводом в поль­
зу существования рекапитуляций остается нахождение подобных фактов в кон­
кретных группах, что и было сделано нами на примере насекомых (см. главу I).

Мы не будем пытаться дать здесь обзор огромной литературы, посвященной 
проблеме соотношения онто- и филогенеза, так как это уже сделано в ряде 
фундаментальных сводок [Мирзоян, 1974; Gould, 1977; Шишкин, 1981; и др.]. 
Остановимся лишь на одном моменте, который имеет некоторые специфические 
аспекты именно применительно к насекомым. Это вопрос о том, каким образом 
изменения, происходящие в онтогенезе, могут оказывать влияние на филогенез в 
случаях, если развитие не идет по пути анаболий. Согласно М.А. Шишкину [1981], 
онтогенез в результате стабилизирующего отбора телеономически запрограм­
мирован на получение конечного результата (имагинальной стадии), т.е. все 
изменения в раннем онтогенезе, если они происходят, должны быть выправлены 
в результате саморегуляции. Поэтому признание девиаций и тем более 
архаллаксисов модусами эволюции не имеет под собой реальной почвы. Однако в 
случае насекомых с полным превращением мы сталкиваемся с возможностью 
опосредованного воздействия перестроек онтогенеза на эволюцию имагиналь­
ных форм, которая, по нашему мнению, не волне строго укладывается в понятие 
анаболии. Подробнее этот механизм эволюции будет рассмотрен в конце главы. 
Самое общее его проявление состоит в том, что в онтогенезе насекомых
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появляется второй (после яйца) покоящийся период (предкуколка и куколка). 
Происходящие в этот период интенсивные морфогенетические перестройки в 
скрытом состоянии, т.е. без выполнения организмом активных функций и в 
условиях меньшей жесткости морфогенетических корреляций, позволяют 
молодым формам эволюционировать интенсивнее по сравнению с нимфальными 
стадиями предков, не снижая при этом жизненности имагинальных стадий. 
Особенно легко представить себе этот процесс восстановления конечной имаги­
нальной морфологии в скрытых стадиях, если рассматривать личинок не как 
вторично упрощенных нимф, а как гомологов более ранних онтогенетических 
стадий предков, перешедших к свободному образу жизни в ходе дезэмбриониза­
ции развития. При этом обнаружение в покоящихся стадиях морфологических 
аналогов свободных преимагинальных стадий предков, по нашему мнению, тоже 
можно рассматривать как рекапитуляцию. Большое число фактов такого плана, 
описанных ранее, видимо, позволяет говорить о существовании весьма полных 
рекапитуляций в классе насекомых, несмотря на чрезвычайно сильные перест­
ройки организма при метаморфозе.

Однако, помимо легкости восстановления имагинальной нормы, этот процесс 
интенсивных перестроек в скрытом состоянии дает возможность и для измене­
ния взрослых стадий, слабее контролируемых отбором, чем если бы все этапы 
этих перестроек проходили в свободном состоянии. Тем самым он резко уско­
ряет эволюцию имагинальных стадий, что определяет важное филогенетическое 
значение полного метаморфоза насекомых, обсуждаемого далее.

ГИПОТЕЗЫ ПРОИСХОЖДЕНИЯ
ПОЛНОГО МЕТАМОРФОЗА НАСЕКОМЫХ

Прежде всего существен вопрос о первичности или вторичности развития с 
метаморфозом вообще. По-видимому, общим в животном мире правилом явл яет­
ся первичность длительного метаморфоза и его постепенная утрата в ходе 
эволюции. Правда, в 30-е годы нашего века в эмбриологии было широко распрост­
ранено мнение, что метаморфоз всегда возникает вторично в связи с обеднением 
яиц желтком [Иванов, 1937]. Мнения о вторичности метаморфоза придерж ивался 
и Дж. Де Бир [De Beer, 1930]. Однако в тот же период развивалась и противополож ­
ная точка зрения, что первичен тип развития, все стадии которого существуют в 
свободном состоянии, обитая в той же среде, что и взрослая форма, и ведущим 
направлением эволюции онтогенеза является криптометаболия — уход ранних 
стадий под защиту яйцевых оболочек или материнского организма и переход к 
свободному образу жизни более дифференцированных молодых организмов. 
Накопление же в яйцах большого количества желтка — вторичное явление, 
возникшее из-за трудности самостоятельного питания ранних стадий [Ежиков, 
19396]. И.И. Шмальгаузен [1938] считает такое скрытое развитие одним из главных 
направлений эволюции онтогенеза, называя его эмбрионизацией. Эмбрионизация 
постоянно возникает при смене сред обитания, например, при переходе из 
соленых вод в пресные или из воды на сушу, когда молодые стадии оказываются 
наиболее уязвимыми. Кроме того, И.И. Шмальгаузен подчеркнул еще одно крайне 
важное преимущество эмбрионизации развития — возможность длительного 
сохранения клеточного Материала в малодифференцированном состоянии (в 
яйце), что позволяет ему дольше сохранять пластичность, предоставляя 
большие возможности д л я  эволюционных изменений. По мнению А.А. Захваткина 
[1949], представление о вторичности метаморфоза и приспособительном харак­
тере личинки частично справедливо по отношению к некоторым высшим Metazoa 
(на основании изучения которых оно и сформировалось), но никак не приложимо 
к наиболее примитивным группам. Поэтому представление о самом возник-
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hueei ии метаморфоза как о вторичном явлении противоречит по существу всем 
данным сравнительной эмбриологии.

Первичность развития с метаморфозом и тенденция к вторичному упрощению 
развития, преимущественно за счет эмбрионизации ранних стадий, иллюстри­
руется многочисленными примерами из разных групп животных. Приведем 
некоторые из них, в основном сведенные О.М. Ивановой-Казас [1975, 1977, 1978а, 
19786, 1979, 1981]. Примитивные метагенетические гидроиды имеют в развитии 
стадии жгутиконосной бластулы, паренхимулы, планулы, тогда как в более 
продвинутой группе гипогенетических гидроидов яйца начинают развиваться 
внутри материнского организма и свободное существование начинается у  части 
форм со стадии планулы, у  других — паренхимулы и, наконец, у  третьих сразу 
появляется молодой полип. Тенденция к накоплению в яйце желтка и к 
неполному дроблению вторична в филогенезе коралловых полипов, ориентация 
на выпрямление развития характерна для эволюции Scyphozoa, полностью 
эмбрионизован онтогенез гребневиков.

У гетеронемертин развитие со свободноплавающей личинкой пилидием 
сменяется у некоторых групп дезоровским типом развития. У аннелид прямое 
развитие олигохет и пиявок, достигнутое в результате обогащения яиц желтком 
(которое дополняется у  некоторых пиявок заботой о потомстве), сменило исход­
ный метаморфоз полихет с личиночными стадиями трохофорой и метатрохофо- 
рой. Тенденция к эмбрионизации развития наблюдается и внутри самих полихет

Вторичная эмбрионизация стадий трохофоры и велигера характерна д л я  час­
ти брюхоногих моллюсков, причем у  некоторых форм велигер еще сохраняется в 
яйце или коконе [Ежиков, 1936а]. У пластинчатожаберных моллюсков развитие со 
свободными личиночнымй стадиями (велигер, видоизмененный велигер) см еня­
ется прямым развитием при переходе в пресные воды [Millar, Hollis, 1963; Thomp­
son, 1967; и др.]. Наконец, у  высшей группы моллюсков — головоногих — яйцо 
содержит очень много желтка и из него выходит почти сфомированное молодое 
животное. Однако и внутри этой группы (даже в пределах одного рода) 
существуют виды с бблыпим или меньшим количеством желтка в яйцах, что 
отраж ается на длине эмбрионального развития и степени дифференцировки 
формы, выходящей из яйца [Boletzky, 1969].

Общая тенденция к выпрямлению развития наблюдается у  Tentaculata.
Среди членистоногих в наибольшей степени явления эмбрионизации развития 

изучены у  ракообразных. Существует очень много работ, посвященных так 
называемой аббревиации, т.е. поглощению яйцом ранних стадий при изменении 
образа жизни: переходе из абиссали на литораль, из морских вод в пресные и т.д. 
[Herrick, 1888; Goodbody, 1960; Hartnoll, 1964; Макаров, 1968, 1971: Makarov, 1968; Lam 
Soh Cheng, 1969; Walker, 1969; Shokita Shigemitsu, 1973; и др.]. При этом в развитии 
утрачивается свободная стадия науплиуса, а иногда и последующие (эоэа, 
глаукотоэ). Для морских беспозвоночных сформулировано даже так называемое 
правило Торсона об утрате свободных пелагических стадий в развитии по мере 
продвижения от экватора к полюсам [Thorson, 1950; Милейковский, 1961, 1965].

Тенденция к поглощению яйцом стадии шестиногой личинки, а иногда и 
протонимфы реализуется в развитии разных групп клещей. Прогрессирующая 
тенденция к эмбрионизации с поглощением яйцом и яйцевым коконом все боль­
шего числа преимагинальных стадий характерна для  пауков [Иванов, 1965]. Нако­
нец, почти общепризнана точка зрения об эмбрионизации развития насекомых с 
неполным превращением [Ежиков, 1929, 1936а, б, 19396 и др.; Захваткин, 1953; 
Шаров. 1953; Гиляров, 1957; и др.] по сравнению с исходной протометаболией 
Thysanura и особенно археметаболией поденок.
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Метаморфоз более примитивных иглокожих со свободноплавающими личи­
ночными стадиями в ходе эволюции сменяется более прямым развитием у части 
форм в результате накопления в яйце большого количества желтка, у некоторых 
морских звезд путем образования выводковых камер, а у  некоторых высших 
офиур и голотурий даже появлением живорождения.

Вторичная утрата метаморфоза, связанная с эмбрионизацией развития, харак­
терна для  полухордовых, по крайне мере из класса кишечнодышащих.

Переход от примитивного развития бесчерепных с ресничными свободнопла­
вающими личинками типа диплеврулы к появлению личинок, все более сходных 
со взрослыми формами, затем к утрате личиночных стадий как таковых и, нако­
нец. к живорождению общеизвестен как магистральный путь эволюции онтогене­
за позвоночных.

Однако широко известны и случаи вторичного возникновения метаморфоз в 
ряде групп. Так, в типе плоских червей наблюдается переход от прямого 
развития большинства турбеллярий (кроме некоторых Polyclada) к развитию со 
свободноплавающей личинкой у  большинства многогенетических сосалыциковис 
несколькими личиночными стадиями у  дигенетических сосальщиков и лентецов. 
Это явление обычно связывают с вторичной специализацией к паразитизму в этом 
типе животных [Шмидт, 1968; Иванова-Казас, 19751. При этом в большинстве слу­
чаев личинки сильно упрощены, что уменьшает количество крупных перестроек 
при таком вторично возникающем метаморфозе по сравнению с первичным.

Нередки случаи вторичного возникновения личиночных стадий, морф о­
логически и экологически отличных от взрослых форм, в результате перехода 
последних к новому образу жизни или иной среде обитания, приводящего к 
надставке новых морфологически отличных от предков имагинальных стадий. 
Так, по-видимому, образовался метаморфоз всего типа иглокожих, перешедших к 
прикрепленному образу жизни взрослых форм. Такому-же появлению сидячих 
взрослых стадий обязано вторичное возникновение личинки типа "головастика" 
у асцидий [Иванова-Казас, 19786]. Наконец, хрестоматийный метаморфоз амфибий 
более сложен, чем у  рыб, лишь в результате надставки заключительных стадий, 
ведущих полуназемный образ жизни.

Однако в некоторых случаях вторично возникающий метаморфоз не связан 
столь очевидно с надставкой новой, биологически отличной от предков имаги­
нальной стадии.

Так, сложный некробиотический метаморфоз гетеронемертин с пилидием, 
строящим тело взрослого червя из имагинальных дисков [Мечников, 1950; Salens- 
ky, 18871, вторично происходит от эволютивного метаморфоза палеонемертин. Он 
биологически выгоден, поскольку позволяет сосредоточить в одном коротком 
периоде онтогенеза, когда животное освобождено от активных функций, все 
процессы перестройки, ранее сочетавшиеся с ростом  и линьками, с которыми 
морфогенез находится в известном противоречии [Шмальгаузен, 19356; и др.]. 
Этот пример интересен из-за сходства с полным метаморфозом насекомых. Оба 
случая несомненно возникли независимо, и оба в момент своего возникновения 
не были связаны с паразитизмом или иными способами обеспечения пищей 
вторично упрощенных личинок; в материнском организме, за счет желточных 
клеток или абортивных яиц и т.д. [Ежиков, 19536; Шмидт, 1968].

Развитие голометабол выделяется Г.А. Шмидтом в отдельную категорию — 
вторичный свободный личиночный эмбриогенез [Шмидт, 1968]. Этот по-своему 
уникальный случай возникновения и прогрессирующего углубления полного 
метаморфоза в громадном классе животных до сих пор остается не до  конца 
объясненным, несм отря на его многолетнее обсуждение.

Поскольку появление метаморфоза, как уж е говорилось, нередко бывает 
связано со сменой сред обитания, возникновение голометаболии у  насекомых
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также объясняли тем, что это первично водная группа, в дальнейшем специали­
зировавшаяся к воздушному образу жизни имаго и к обитанию в тканях растений 
на личиночной стадии [Lamdere, 1900; Мартынов, 1938]; и др.]. Действительно, у 
примитивных групп насекомых связь с водой в среднем теснее, чем у  более 
продвинутых. Так, прибрежное и частично амфибиотическое существование (в 
зоне прилива) характерно для  ряда Thysanura. Водный образ жизни ведут личинки 
поденок, стрекоз и веснянок, а из насекомых с полным превращением — висло- 
крылок, группы, в некоторых отношениях наиболее сходной с гипотетическими 
предками голометабол [Расницын, 1980]. Водные личинки и имаго характерны 
для многих более примитивных групп жуков [Пономаренко, 1969]. В воде обитают 
и личинки большинства примитивных групп двукрылых, так что водный образ 
жизни нередко считается исходным д л я  личинок этого отряда [Snodgrass, 1954; 
Ковалев, 1984].

Однако признанию насекомых в целом первично водными формами препятст­
вует существование у  всех представителей класса, как сухопутных, так и водных, 
трахейной системы, а также явная вторичность приспособления к дыханию в 
воде у всех водных форм [Osborn, 1908; Гиляров, 1949, 1957; и др.]. Поэтому трудно 
связывать возникновение голометаболии с выходом на сушу, хотя возможно, что 
известную роль в его становлении сыграла утрата отдельных водных стадий 
развития, уже ранее возникших вторично внутри класса насекомых (например, 
водных расселительных нимф).

По мнению С. Чена [Chen, 1949], водными были первичные личинки голом ета­
бол, произошедшие от нимф насекомых с неполным превращением. Эти личинки, 
по-видимому, (по аналогии с современными мегалоптерами) принадлежали к 
камподеоидно-полиподному типу и имели три пары грудных и 10 пар брюшных 
конечностей. Конечность на брюшке, видимо, состояла из втяжного пузырька и 
стилуса. Чен гомологизирует вентральные бугорки личинки Corydalis, а также 
брюшные ноги гусениц, пилильщиков и ручейников с втяжными пузырьками Thy­
sanura, а боковые отростки со стилусами. Как указывает Р.Е. Снодграсс [Shodgrass, 
1954], мускул, связанный в отряде Thysanura с втяжным пузырьком, прикрепляется 
на вентральной стороне тела, а брюшные ноги Corydalis и гусениц втягиваются 
мускулом, имеющим дорзальное прикрепление. Кроме того, Снодграсс приводит 
ряд  примеров существования у личинок брюшных придатков, которые, по его 
мнению, вряд ли можно гомологизировать со стилусами, например, латеральные 
придатки личинок вертячек Dineutes, термитофильных гусениц Plastopolypus (у 
которых эти придатки многочлениковые), водных гусениц Nimphula, некоторых 
термитофильных мух. Снодграсс также указывает на то. что брюшные придатки 
личинок панорпы, обычно гомологизируемые с брюшными конечностями, соот­
ветствуют по положению не ногам, а щетинконосным бугоркам, расположенным 
между ними на грудных сегментах. Однако, основываясь на данных Истхэма 
(Eastham, 1930, см. [Snodgrass, 1954]), он считает возможным определять брюшные 
ноги гусениц как сериальные гомологи конечностей. Воздерживаясь от одно­
значной оценки гипотезы С. Чена, Снодграсс в то же время подчеркивает, что 
приспособления личинок вислокрылок к водному образу жизни в их организации 
менее существенны, чем общие признаки личинок, которые не объясняю тся такой 
специализацией. С другой стороны, обитание в воде личинок стрекоз, поденок и 
веснянок не вызывает у  них ни потери сложных глаз и наружных крыловых 
зачатков (что типично для личинок голометабол), ни появления куколочной 
стадии.

Специализация личиночных форм к обитанию в тканях растений, рассматри­
ваемая А. Ламером [Lamdere, 1900] как причина возникновения полного превраще­
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ния, конечно, играет важную роль в углублении полного метаморфоза, посколь­
ку позволяет развиваться прогрессирующей дезэмбрионизации развития (см. 
далее). Однако, как указывает и Р.Е. Снодграсс [Snodgrass, 1954], такая специали­
зация встречается в наиболее продвинутых группах голометабол. В то же время 
личинки более примитивных групп живут открыто или в скважинах почвы и 
подстилки и морфологически более сильно дифференцированы, чем личинки, 
обитающие в тканях растений. Кроме того, этот способ обитания объясняет 
потерю личинками голометабол сложных глаз, но остается непонятной причина 
возникновения простых глазков, так как д ля  жизни в тканях растений глаза 
вообще не нужны.

Хорошо аргументирована гипотеза А.П. Расницына [1976, 1980] о переходе 
молодых форм предков голометабол к обитанию внутри генеративных органов 
голосеменных. При этом они могли сочетать скрытый образ жизни в достаточно 
широких полостях (т.е. без необходимости прокладывать ходы) при более 
высокой, чем в наружном воздухе, влажности, с избыточным питанием высоко­
калорийной пищей, которая обеспечивала личинкам возможность быстрого р о с­
та. Такой образ жизни и соответствующее ему строение личинок имеют наиболее 
примитивные перепончатокрылые, поэтому естественно считать его исходным 
для этого отряда. Однако трудно представить себе и объяснить с экологических 
позиций массовый переход от этого сравнительно специализированного образа 
жизни личинок, с одной стороны, к обитанию в почве и детрите, т.е. к 
экологической деспециализации, а с другой — к водному образу жизни, т.е. 
специализации совершенно иного плана, к тому же филогенетически недавно 
утраченной предками. Поэтому выведение экологических и морфологических 
особенностей личинок Megaloptera (весьма близких к исходным формам голом е­
табол), Coleoptera, Mecoptera, Neuroptera и даже Diptera из такого образа жизни и 
строения личинок примитивных перепончатокрылых встречает некоторые 
трудности.

Строение и происхождение личинок этих групп проще объясняет гипотеза 
М.С. Гилярова [1949, 1957] о специализации молодых форм в околоводном детри­
те и в почве. Обитание в этих субстратах, экологически промеж уточное между 
водным и воздушным образом жизни, позволяет выводить из него и вторично 
водный образ жизни, и обитание в отмершей, а затем и живой древесине, и 
специализацию к питанию подземными, а затем и надземными частями растений, 
и затем открытое обитание на растениях. Однако, как и большинство 
рассмотренных гипотез, она не выявляет экологических причин возникновения 
полного метаморфоза, поскольку обитание в почве и детрите свойственно 
молодым формам предков всех крылатых насекомых, а не только голометабол. 
Поэтому оно само по себе не объясняет необходимости морфологического 
упрощения личинок по сравнению, например, с молодыми формами Thysanura.

Наиболее общее экологическое толкование полного метаморфоза как способа 
более всестороннего охвата среды благодаря различному образу жизни личинок 
и имаго разделяется всеми исследователями метаморфоза насекомых [Snodgrass, 
1954; Chen, 1955; Гиляров, 1957; и др.]. которые видят в нем одну из основных 
причин прогрессивного развития класса. По существу этой же точки зрения 
придерж ивается В.Б. Уигглсворс [Wigglesworth, 1954], рассматривая полный 
метаморфоз как один из случаев полиморфизма. Однако, как и более частные 
гипотезы, эта общая точка зпения не объясняет конкретных причин и тем более 
механизма возникновения стадии куколки, поскольку различия образа жизни и 
даже сред обитания личинок и имаго существуют и у  насекомых с неполным 
превращением и связанные с этим морфологические различия нимф и взрослых 
форм легко преодолеваю тся в течение одной линьки.
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Достаточно общепринят взгляд на причины появления куколки с точки зрения 
механики развития, а не экологии. При этом куколка рассматривается как стадия, 
которая необходимо появляется в онтогенезе, чтобы сделать возможной 
перестройку организации личинки с ее специфическими приспособлениями в 
весьма отличную от нее организацию имаго. Особенно подчеркивается значение 
этой стадии д л я  облегчения морфогенеза крыльев, которые при концентрации 
всех процессов перестройки организма в покоящейся стадии освобождаются от 
необходимости линять. Существование имагинальных линек у  первых крылатых 
насекомых можно считать доказанным [Шаров, 1957, 1959; Расницын, 1980]. 
Понятно, что у  таких архиметаболических предковых форм крыло долж но было 
сохранять на имагинальной стадии живую гиподерму, т.е. быть толстым и 
тяжелым. Поэтому утрата имагинальных линек с переходом процессов 
морфогенеза крыльев в куколочную стадию биологически прогрессивна. По 
мнению Э.О. Пояркова [1914] и Р.Е. Снодграсса [Snodgrass, 1954], стадия куколки в 
наибольшей степени необходима для  построения имагинальной мускулатуры. 
Последняя, по мнению этих авторов, может формироваться лишь на стадии, по 
форме напоминающей имаго, после чего требует еще одной имагинальной 
линьки для  врастания тонофибрилл в кутикулу. Однако у насекомых обычны 
случаи очень серьезной перестройки мускулатуры в течение одной линьки, а 
иногда и вообще без нее (см. далее).

Рассмотрение куколки как стадии, предназначенной исключительно для 
перестройки личиночной организации в имагинальную, нередко приводит к 
мнению, что эта стадия возникла в онтогенезе голометабол независимо и не 
гомологична ни одной из стадий развития остальных насекомых [Кожанчиков, 
1946].

Р.Е. Снодграсс выводит полное превращение из неполного и считает, что 
личинки голометабол образовались в результате вторичного упрощения нимф. 
Он аргументирует это тем, что личинки голометабол по существу не являю тся 
бескрылыми. Они несут зачатки крыльев в более или менее дифференцированном 
состоянии. Следовательно, по мнению Снодграсса, у  голометабол происходит 
лишь задержка в развитии крыльев, которая биологически полезна личинкам. 
Однако эта точка зрения, а также мнение М.С. Гилярова [ 1957] и А.Г. Шарова [1959] 
о том, что личинки голометабол — видоизмененные тизануроидные (т.е. еще 
бескрылые) нимфы предков, не объясняет большинства остальных отличий 
личинок от нимф. Это касается, прежде всего, расчленения придатков (антенн, 
щупиков и конечностей), которое у  личинок более примитивных групп 
голометабол сравнительно постоянно, и резко отличается от их расчленения у 
нимф, имеющего имагинальный характер. Характерны д ля  личинок большая 
гомономность сегментации тела и в особенности нервной системы, а также 
отсутствие сложных глаз и нередко наличие брюшных ног. Все эти признаки 
эмбрионально примитивны, т.е., как мы видели, присутствуют у эмбрионов 
насекомых с неполным превращением на стадиях, далеко предшествующих 
выходу из яйца. В то же время органы, которые в эволюции личинок голометабол 
действительно подвергаются редукции (например, брюшные ноги) или задержке 
развития (например, грудные ноги куркулионоидных личинок жуков) даж е если 
они были свойственны весьма отдаленным предкам, сохраняю тся в эмбриогенезе 
в силу весьма полной (см. ранее) рекапитуляции гиподермальных структур у 
насекомых. Кроме того, гипотеза возникновения личинок как вторично 
упрощенных нимф заставляет предполагать, что органы, подвергающиеся 
упрощению у  личинок, должны вновь услож няться, причем с дифференцировкой 
тех же частей (из-за их большого сходства у нимф и имаго) при последующем 
имагинальном морфогенезе. Так, например, полностью расчлененная нимфаль- 
ная нога долж на была в филогенезе превратиться в шести- или даж е пятичле-
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никовую посредством слияния члеников лапки и затем объединения их с 
голенью или даж е полностью исчезнуть. При этом она долж на вновь возникать у 
имаго в том же (утраченном личинками производной группы) состоянии, что 
противоречит известным представлениям о механике развития и правилу Долло. 
Кроме того, при этом приходится предполагать, что происходит задержка в 
развитии такого важного и прогрессивно развивающегося органа, как крыло. Это 
находится в противоречии с общей тенденцией к акселерации интенсивно 
эволюционирующих органов, сдвиганию их закладки и развития на все более 
ранние стадии онтогенеза [Mehnert, 1898]. На существование такой акселерации 
развития крыльев у  голометабол указывает ряд  авторов (см. далее). Об этом же 
говорят наши данные по метаморфозу жуков и перепончатокрылых (см. главу I). 
Все личинки голометабол, уже обладающие зачатками крыльев, по уровню 
дифференцировки остальных признаков стоят значительно ниже. чем. например, 
имагинальные стадии Thysanura, которые еще вообще не имеют крыльев. Поэтому 
закладка и развитие имагинальных дисков крыльев у  личинок высших двукрылых 
или перепончатокрылых, которые в целом соответствуют по уровню 
дифференцировки ранним эмбриональным состояниям  Thysanura или насекомых с 
неполным превращением (преполиподной и полиподной стадиям), говорит об 
очень сильной акселерации, а отнюдь не о ретардации развития крыльев в 
филогенезе голометабол. И, наконец, даже признав, что личинки этой группы 
утеряли крылья, чтобы приспособиться к условиям жизни, отличным от имаго, 
нельзя объяснить ни конкретных причин, ни механизмов возникновения стадии 
куколки и появления полного превращения. Сам Р.Е. Снодграсс, резюмируя 
обширный обзор материалов по эволюции онтогенеза, подчеркивает, что 
современные отличия личинок от нимф необъяснимы и причин для  
возникновения метаморфоза нет ни во внешних, ни во внутренних признаках 
личинок.

Действительно, представление о необходимости покоящихся стадий для  
быстрого преодоления резких морфологических различий между личинками и 
имаго лишь отраж ает наблюдаемое явление большей глубины перестроек при 
метаморфозе голометабол. Оно не объясняет первопричины этих различий и тем 
более механизма появления куколки как отдельной стадии у  первых голом ета­
бол, у  которых различия между личинками и имаго должны были быть гораздо 
менее резкими, чем у  современных представителей этой группы. И сходя из об- 
щей тенденции к все большему углублению метаморфоза, постоянно наблюдае­
мой в современных отрядах голометабол (см. далее), можно предполагать, что у 
первых представителей этой группы перестройки при метаморфозе должны были 
быть сравнительно незначительными. Кроме того, несходство личинок и имаго 
голометабол в наибольшей степени определяется гиподермальными структу­
рами, которые, как известно, менее всего подвержены метаморфозу, особенно у 
низших голометабол.

Чтобы попытаться выявить причины возникновения голометаболии, необхо­
димо рассмотреть в филогенетическом аспекте особенности перестройки при 
метаморфозе разных групп насекомых. Это отчасти сделано в фундаментальном 
обобщающем труде О.М. Ивановой-Казас [1981], данные которой в нашем обзоре 
частично повторяю тся д л я  удобства понимания последующих морфологических 
интерпретаций. Однако часть его основана на собственных данных, изложенных 
в главе I, и, главное, приводимые в нем данные оцениваются под несколько иным 
углом зрения.
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ГЛУБИНА ПЕРЕСТРОЕК
ПРИ ПОЛНОМ МЕТАМОРФОЗЕ НАСЕКОМЫХ

Господствующее в настоящее время представление о резкой противополож ­
ности полного и неполного метаморфоза отчасти объясняется тем, что основ­
ными объектами д ля  изучения метаморфоза служили именно те группы, в разви­
тии которых процессы разрушения личиночных органов и новообразования 
имагинальных из гистобластов выражены в наибольшей степени. Наибольшее 
число работ такого плана посвящено высшим двукрылым [Weissmann, 1864; Kowa- 
lewsky, 1885, 1886, 1887; Wahl, 1901; Perez, 1910; Robertson, 1936; Trager, 1937; Birmin- 
ham, 1942; Hadom et al., 1949; Bodenstein, 1953b; Whitten, 1957, 1968; Waddington, Perry, 
1969; Schoeller, 1964; Crossley, 1965; Misch, 1965; Schubiger, 1968; Mahmud-ul Ameen, 
1969; Poodry, Schneidermann, 1971; Emmert, 1972; Bhaskaran, 1972; Bryant, 1974; Fristrom 
D., Fristrom J.W., 1975; Bautz, 1976; Fristrom et al., 1977; Madhavan, Schneiderman, 1977; 
Pearson, 1977, и др.], перепончатокрылым [Carriere, Biirger, 1898; Karawajew, 1898; 
Anglas, 1901; Perez, 1903, 1912; Weissenberg, 1907; Tiegs, 1922; Oertel, 1930; Schliiter, 
1933; Bernard, 1937; Baerends, Baerends van Roon, 1949; Иванова-Казас, 1952, 1961; 
Lukoshus, 1955; Schmidt, 1964, и др.] и бабочкам (Johansen, 1893; Verson, 1905; Deege- 
ner, 1908; KOhler, 1932; Umbach, 1934; Bodenstein, 1935; Титова, 19406; Штейнберг, 
1950; Eassa, 1953; Finlayson, 1956; Kim, 1959; Piepho, Holz, 1959; Kuske et al., 1961; 
Kuske, 1963; Heywood, 1965; Lockshin, Williams, 1965; Sass, Kovftcs, 1974; Egelhaaf et al., 
1975; Hakim, Kafatos, 1976; и др.]. Значительно меньше работ по метаморфозу ме­
нее продвинутых групп тех же отрядов; длинноусых двукрылых [Weismann, 1866; 
Hulst, 1906; Pulikovsky, 1924; Trager, 1935, 1937; Sato, 1960; White, 1961; Clements, 
1963; и др.], пилильщиков [Иванова-Казас, Иванова, 1964] и низших чешуекрылых 
[Korotneff, 1872; Hufnagel, 1918; Tchang Yung-Tai, 1929; Blaustein, 1935; Lafont, 1976; и 
др.]. Учитывая многообразие уровней дифференцировки личинок (см. главу I), 
недостаточно изучен даже метаморфоз жуков, несмотря на довольно большое 
число работ, посвященных этой группе [Poyarkoff, 1910; Bott, 1928; Mansour, 1934; 
Murrey, Tiegs, 1935; Patay, 1939; Титова. 1940a; Штейнберг, 1949; Kirchhoffer, 1970]. 
Существует несколько работ по метаморфозу вислокрылых [Du Bois, Geigy, 1935; 
Geigy, 1937; Geigy, Rahm, 1951], в которых, однако, освещается преимущественно 
экология и биология размножения, а данные о перестройке в предкуколочный 
период ограничиваются прижизненным наблюдением через кутикулу последнего 
личиночного возраста. Слабо изучен метаморфоз ручейников, практически нет 
работ по таким важным в эволюционном плане группам, как скорпионницы и 
сетчатокрылые.

Сравнительно много работ по онтогенезу внешнеморфологических признаков 
насекомых с неполным превращением [Heymons, 1912; Przibram, Megusar, 1912; Маг- 
latt, 1923; Handlirsch, 1927; Przibram, 1930; Lew, 1934; Ludtke, 1940; Straub, 1943; Hen­
son, 1946; Giles, 1952; Bodenstein, 1953a; Snodgrass, 1954; Wigglesworth, 1954, 1956; 
Cloudsdley-ThompsOn, 1959; Johanson, 1959; Blackith et al., 1963; Davies, 1966; Gymer, 
Edwards, 1967; Hyde, 1972; Lawrence, 1973; Joly, 1977; и др.I и Thysanura [Heymons, 1897; 
Heymons R., Heymons H., 1905; Шаров, 1953; Woodland, 1957; Larink, 1969; и др.]. 
Однако, оно почти не сопоставлялось с морфогенезом голометабол, у которых, 
как мы видели, состояния, отвечающие свободным стадиям развития насекомых с 
неполным превращением и Thysanura, сконцентрированы в предкуколке и до сих 
пор были мало доступны для прямого наблюдения. Поэтому многие весьма 
существенные этапы имагинальной дифференцировки, происходящие одинаково
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или в одинаковой последовательности (например, расчленение антенн, щупиков, 
даже конечностей), ускользали от внимания исследователей или рассматрива­
лись как малосущественные по сравнению с революционными общими измене­
ниями, происходящими при превращении личинки высших голометабол во 
взрослое насекомое.

Тем не менее в большинстве обобщающих работ по метаморфозу насекомых 
[Heymons, 1907; Поярков, 1914; Wigglesworth, 1954, 1959, 1970; Snodgrass, 1954; Гиля­
ров, 1957; Novak, 1975; Иванова-Казас, 19811 подчеркивается многобразие вариан­
тов как полного, так и неполного превращения и отсутствие резких границ меж­
ду ними (за исключением самого наличия стадии куколки, на основе которого и 
производится это разделение). При этом постоянно отмечается прямая корре­
ляция между глубиной перестроек при метаморфозе и уровнем организации 
соответствующих групп при сравнении как разных отрядов, так и внутри них. 
Последующий краткий обзор данных по глубине перестройки при метаморфозе 
разных систем органов преследует цель сравнить их роль при образовании и 
эволюции полного метаморфоза, чтобы попытаться выяснить его конкретные 
причины.

Г и п о д е р м а л ь н ы е  с т р у к т у р ы .  Перестройка туловищ ной ги п о д ер ­
мы различна по степени в разных отрядах и даже внутри них в зависимости от 
степени продвинутости групп. Прямая перестройка личиночной гиподермы в 
имагинальную, обычно сопровождающаяся клеточной автотомией, описана у 
жуков (листоедов и даже долгоносиков). У бабочек прослежен переход от такой 
же прямой перестройки (у огневок) к частичному метаморфозу у  гесперид, 
шелкопрядов и белянок и полной дегенерации при метаморфозе крупных 
личиночных клеток у высшей группы — бражников. То же явление характерно 
для перепончатокрылых. У пилильщиков перестройка гиподермы почти прямая, 
у пчел и ос наблюдается частичная дегенерация личиночных клеток, а у  парази­
тических наездников, особенно яйцеедов, вся имагинальная гиподерма строится 
заново. В отряде двукрылых по этому признаку довольно резко различаю тся 
подотряды: у  комаров перестройка гиподермы прямая, а у высших, особенно 
круглошовных двукрылых она строится заново из гистобластов. Вместе с тем 
известны случаи весьма заметной перестройки гиподермы при последней линьке 
и у насекомых с неполным превращением, например у  клопов.

Из числа отдельных гиподермальных структур наиболее интенсивен метамор­
фоз глаз. Личиночные глазки разрушаются при метаморфозе во всех группах, 
где они имеются. Однако, когда онтогенез глаз прослежен достаточно полно 
(например, у пилильщика Pontania), наблю дается закладка в эмбриогенезе общего 
имагинального диска. Одна его часть, находясь на ранней стадии морф ологи­
ческой дифференцировки, превращается в личиночный глазок и затем, выполнив 
свою функцию, дегенерирует, а другая подобно остальным имагинальным 
тканям задерж ивается в развитии в течение личиночной стадии и продолжает 
дифференцировку в предкуколке, давая сложный глаз имаго. У некоторых 
длинноусых двукрылых имагинальные глаза начинают развиваться уже у 
личинки, причем число омматидиев постепенно увеличивается, а в то же время 
присутствует и пара простых глазков, возникающих в эмбриогенезе и дегенери­
рующих при метаморф озе'[Constantineanu, 1930]. Глаза личинки панорпы состоят 
из 30—35 глазков, имеющих структуру омматидиев, и возможно функционируют 
как аппозиционные сложные глаза, однако, вместе с их нервами дегенерируют 
при метаморфозе. Р.Е. Снодграсс [1954] приводит два последних примера как 
свидетельство независимости имагинальных и личиночных глаз. Однако эти 
факты допускают и иную интерпретацию. Возможно, что специальная дифферен­
цировка части клеток общего зачатка глаза, которая позволяет ему начать 
функционировать на более ранней, чем у  предков, онтогенетической стадии, не
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дает возможности этим клеткам продолжать дальнейшую имагинальную 
дифференцировку, которую проходят в предкуколке неспециализированные 
клетки остальной части зачатка. В пользу мнения о разновременной акцелерации 
части общего зачатка слож ного глаза у  личинок разных групп говорит все 
большее сходство личиночных глаз с имагинальными по мере возрастания 
уровня общей дифференцировки личинок. У крайне просто устроенных личинок 
высших двукрылых и перепончатокрылых глазки отсутствуют или имеется один 
в большей или меньшей степени развитый глазок. У большинства личинок жуков и 
бабочек, находящихся на среднем уровне дифференцировки (сильфоидной 
стадии — см. выше), обычно имеется несколько простых глазков, рассеянных или 
расположенных полукругом. У имагообразных карабоидных личинок (часть 
жуков, верблюдки) глазки собраны вместе в пределах четкого глазкового поля. 
Наконец, описанные выше личиночные глаза панорпы скорее свидетельствуют 
именно о таком способе образования личиночного глаза из части сильно 
дифференцированного имагинального зачатка, чем о независимом адаптивном 
новообразовании. Личинка панорпы — скрытоживущее насекомое, которое не 
нуждается в столь совершенном органе зрения больше, чем другие личинки, 
обитающие в сходных условиях, а выработка структуры, напоминающей имаги- 
нальный фасеточный глаз, морфогенетически сложна и вряд ли могла воз­
никнуть независимо. Очень интересный факт описан у  гусениц Orgyia и Lambdina, 
искусственно зараженных ядерным полиэдрозом. Это заболевание вызывает 
преждевременное развитие антенн, ротовых частей и имагинальных ног, т.е. 
акцелерацию имагинальных признаков. При этом у  больных гусениц наблюдалось 
и частичное слияние простых глазков [Morris, 1970]. Интересный пример 
аналогии с полным метаморфозом глаза описан у певчих цикад [Marlatt, 18923]. У 
них в первом нимфальном возрасте имеется глазное пятно, которое потом 
исчезает, а сложный глаз имаго возникает сразу в течение одной имагинальной 
линьки. У высших групп голометабол, не имеющих личиночных глазков, глаза 
имаго развиваются из имагинальных дисков нередко еще в течение личиночной 
жизни [Patten, 1887; Phillips, 1905; Bernhard, 1937; Enzmann, Haskins, 1938; Birminham, 
1942; и др.].

Антенны личинок, если они имеются, непосредственно превращаются в има­
гинальные. Это наблюдалось нами в онтогенезе жуков, описано у  пилильщиков, 
бабочек и длинноусых двукрылых. У личинок высших двукрылых, не имеющих 
антенн, их имагинальные диски лежат в лобных мешках вместе с зачатками глач 
Однако, когда личинка имеет антенны, например, львинка Odontomyia, в лобном 
мешке содерж атся только диски сложных глаз [Jusbaschianz, 1910]. Это косвенно 
свидетельствует о преемственности личиночных и имагинальных антенн у 
двукрылых.

Ротовы е части  личинок непосредственно превращаются в имагинальные у 
вислокрылок, жуков и ос, а также у пилильщиков, для  которых прослежено, что 
дифференцировка их клеток происходит даже без потери клеточного содерж и­
мого [Иванова-Казас, Иванова, 1964]. Формирование имагинальной головы внутри 
отслоившейся кутикулы головы личинки, а также имагинальных ротовых частей 
внутри кутикулы соответствующих придатков личинки описано для  длинноусых 
двукрылых Bibiocephala и Simulium [Kellogg, 1902]. Для высших двукрылых харак­
терно образование ротовых частей из имагинальных дисков [Birminham, 1942; 
Gehring, Seippel, 1967; и др .; собственные наблюдения]. Исключение составляют 
имеющиеся у  личинки губные щупики, для которых нами прослежено непо­
средственное превращение в щупики куколки и затем в оральный диск имаго У 
высокоспециализированных паразитических перепончатокрылых голова личин­
ки не дифференцируется и начинает формироваться только в период.предкуко-
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лочного развития. В целом для насекомых характерна преемственность между 
личиночными и имагинальными ротовыми частями. Что же касается их внешней 
формы, которая сильно меняется при метаморфозе, то подобные факты известны 
и для насекомых с неполным превращением, например, перестройка нижней губы 
наяд стрекоз [Butler, 1904; Corbet, 1951].

Грудны е ноги личинок в тех группах насекомых, где они имеются, также 
непосредственно перестраиваются в имагинальные (по литературе и собствен­
ным данным [Тихомирова. 1983]). Представление, что у насекомых с полным п ре­
вращением ноги целиком развиваются за счет имагинальных дисков, располо­
женных на втором членике [Bodenstein, 1935] или между первым и вторым члени­
ками [Штейнберг, 1950], как уже говорилось, не следует однозначно из самих 
опытов этих авторов и не подтверж дается нашими данными по экстирпации час­
тей ног у личинок Tenebrio перед началом метаморфоза. Образование имагиналь­
ных ног из всей гиподермы личиночных ног посредством клеточной автотомии, 
которая начинается с концов ног и распространяется к их основаниям, п ро­
слежено у  листоеда Galerucella. Такой же прямой переход гиподермы личиночных 
ног в гиподерму имагинальных, также с дедифференциацией, начинающейся с 
концов ног, но даже без потерь клеточного содержимого, описан у  ивового 
пилильщика. Ч.В. Ким [Kim, 1960] считает, что вся личиночная нога по существу 
представляет собой "имагинальный диск", функционирующий как конечность, и 
разница между развитием ног у  насекомых с неполным и полным превращением 
состоит лишь в том, что у первых оно происходит непрерывно в эмбриогенезе, а 
у вторых прерывается на очень ранней (двукрылые) или более поздней (гусе­
ницы) стадии. У лишенных ног личинок высших перепончатокрылых (Aculeata, 
Parasitica) и мух они без перестроек формируются из имагинальных дисков, 
глубоко погруженных в замкнутые периподальные мешки и не участвующих в 
линьках, что позволяет им расти и дифференцироваться'в течение личиночной 
жизни. В эмбриогенезе пчел описано появление наружных зачатков грудных и 
брюшных ног, которые затем прекращают рост и ко времени вылупления 
редуцирую тся до состояния дисков в гиподерме. Последние позднее переходят 
к развитию внутри периподальных мешков у  личинки. У личинок высших 
двукрылых куколочные конечности внутри периподального мешка полностью 
расчленены и сформированы еще до начала образования пупария, однако все 
членики их укорочены. У дрозофилы превращение такого диска в нормальную 
куколочную ногу может произойти в течение нескольких минут, причем 
гиподермальные клетки из высоких столбчатых превращаются в кубические, что 
и вызывает удлинение конечности.

Таким образом, при развитии ног никогда не наблюдается разрушения 
гиподермальных частей ноги и построения новых (т.е. собственно метаморфоза); 
из имагинальных дисков образуются лишь ноги или их части, отсутствующие на 
личиночной стадии. При этом степень дифференцировки, проходящ ая в 
предкуколке, весьма различна — от образования всей ноги у  высших групп, 
имеющих аподных личинок, до сравнительно небольшой перестройки у 
карабоидных личинок жуков, сетчатокрылых, верблюдок, у  которых личиночные 
конечности шестичлениковые и даже имеют подобно имагинальным два коготка.

В то же время известны примеры значительных изменений конечности в 
постэмбриональном развитии насекомых с неполным превращением. Так, 
одночлениковые лапки наяд поденок в течение одной линьки перестраиваю тся в 
пятичлениковые имагинальные, у  певчих цикад одночлениковые нимфальные 
лапки сразу перестраиваются в трехчлениковые у  имаго. У листоблошек сильные 
изменения ноги происходят в течение личиночной жизни: при выходе личинки 
из яйца у нее разделены вертлуг и бедро, а голень отделена от лапки. Во втором
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возрасте это расленение маскируется. При линьке на последний возраст вновь 
намечается разделение тибиотарзуса, но теперь уже на голень и лапку из двух 
тарзомеров. Наконец, лишь в конце последнего нимфального возраста вертлуг 
вновь отделяется от бедра. Интересно, что сходный порядок передиф- 
ференцировки личиночной ноги в имагинальную (с временной маскировкой 
трохантерофеморального сочленения и одновременным появлением всех 
тарзомеров) наблюдается в предкуколке жуков (см. выше).

К рылья в свободном виде отсутствуют у  всех личинок насекомых с полным 
превращением, что считается основным признаком личинок в отличие от нимф. 
Они присутствуют у  личинок в виде гиподермальных зачатков (имагинальных 
дисков), в разной степени изолированных от наружной гиподермы и растущих 
“по имагинальному типу" — путем интенсивного деления клеток. Поэтому можно 
говорить не о метаморфозе крыльев, а об их непрерывном формировании, однако 
происходящем не в эмбриональный, а в предкуколочный и куколочный периоды. 
В случае прототелии, т.е. преждевременного развития наружных зачатков 
крыльев [Kolbe, 1903; Lengerken, 1932; AspOck et al., 1974; и др.] эти зачатки крыльев 
личинок не разрушаются при метаморфозе, а продолжают расти и дифферен­
цироваться в имагинальные (прослежено нами у Tenebrio).

Д.М. Штейнберг [1950] видит качественное отличие имагинального крыла у 
голометабол от зачатков крыльев насекомых с неполным превращением в том, 
что оно состоит из эмбриональной ткани, гистологическая дифференцировка 
которой начинается лишь при выворачивании диска. Однако он же подчеркивает, 
основываясь на собственных данных и работах В. Тауэра [Tower, 1903], что в 
разных отрядах и иногда даже в разных семействах одного и того же отряда 
(например, жуков) можно наблюдать все переходы от наружного полож ения 
зачатка крыла до его образования на дне глубокого замкнутого мешка. При этом 
клетки зачатка крыла перестают участвовать в линьках только после смыкания 
щели, связывающей этот мешок с наружной средой. Таким образом, описанное 
качественное различие появляется в филогенезе позже, чем возникает полное 
превращение, причем тенденция к все большей изоляции диска крыла 
проявляется независимо в разных филогенетических ветвях голометабол. 
Прогрессирование этой тенденции в филогенезе вполне понятно, поскольку 
изоляция дисков позволяет им расти и дифференцироваться, не участвуя в 
линьках, в частности, начинать развитие на все более ранних этапах онтогенеза. 
Так, непрерывный рост крыльев в замкнутых гиподермальных карманах в 
течение всей личиночной жизни прослежен для  жуков из семейств Scarabaeidae, 
Coccinellidae, Chrysomelidae, гусениц Pieris, пилильщика Pontania и др. При этом 
скрытая личиночная дифференцировка крыла непосредственно продолж ается в 
предкуколке и куколке. Собственные опыты Л.М. Штейнберга с жуками [1949] и 
бабочками [1950] показывают, что при удалении диска крыла у личинок его 
регенерация происходит за счет прилежащей гиподермы груди того же 
сегмента. Иногда она происходит даже за счет пересаженной гиподермы 
переднегруди [Штейнберг. 1959]. Эти факты необъяснимы, если считать крыло 
насекомых с полным превращением специализированным имагинальным орга­
ном, независимым от функционирующих тканей личинки. Вместе с тем внут­
реннее развитие крыльев в последнем нимфальном возрасте известно у  геми- 
метабол, например у  самцов эмбий. Поэтому оно не может рассматриваться как 
исходное отличие полного превращения от неполного, возникшее с появлением 
куколки, хотя, конечно, как и в случае остальных структур, появление в 
онтогенезе этой стадии стимулировало обособление крыловых зачатков и их 
более раннюю закладку.

Относительно наруж ны х гениталий  можно повторить сказанное о крыльях, 
включая факты ранней закладки этих специфических имагинальных органов у
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личинок (например, у  пилильщиков и особенно у высших перепончатокрылых). В 
то же время известны случаи образования вполне развитих гоноподий в течение 
одной имагинальной линьки у  гемиметабол, например у  певчих цикад.

Таким образом, у  большинства насекомых с полным превращением, кроме 
самых продвинутых групп, гиподерма и ее внешние производные лишь в слабой 
степени подвержены метаморфозу в узком смысле этого слова (некробио- 
тическому метаморфозу [Иванова-Казас, 19751), т.е. разрушению органов и тканей 
личинки и построению на их месте новых имагинальных. Поэтому изменения 
внешней формы при переходе от  личинки к имаго, определяющиеся в основном 
гиподермальными структурами, не могут рассматриваться как повод д л я  
возникновения в онтогенезе насекомых отдельной куколочной стадии. Об этом 
же говорят и приведенные факты существенных перестроек гиподермальных 
структур в ходе одной линьки у  насекомых с неполным превращением.

Н е р в н а я  с и с т е м а .  Претерпевает обычно сильные изменения в общей 
структуре, чаще всего выражающиеся в концентрации ганглиев и сдвигании их 
вперед путем укорочения коннектив. Однако внутренние ее перестройки (правда, 
изученные много хуже, чем д ля  других органов) сранительно невелики. 
Прямолинейное развитие личиночной нервной системы в имагинальную описано 
у муравья Lasius. У осы Polistes, несмотря на существенную общую перестройку 
нервной системы (сдвигание и слияние ганглиев), наблюдается лишь частичная 
дегенерация нейрилеммы и нейтральной пластинки, а весь клеточный материал 
личинки без лизиса переходит к имаго [Singh, Srivastava, 1973]. Сходно развивается 
нервная система пчелы Melipona [Cruz-Landium, Honing, 1972], у которой преоб­
разование брюшной цепочки не сопровож дается размножением клеток и митозы 
обнаружены только в зрительных долях мозга. Даже перестройка крайне 
своеобразной концентрированной нервной системы личинок высших двукрылых 
сводится преимущественно к обособлению отдельных стволов и ганглиев 
посредством формирования коннектив и комиссур, т.е. к процессу, нормально 
протекающему в любом эмбриогенезе менее специализированных групп. Доволь­
но интенсивный метаморфоз наблюдается в зрительных долях мозга у  насекомых 
с хорошо развитыми и функционирующими личиночными глазами, например у  
некоторых бабочек и пилильщиков [Панов, 1960, 1961, 1963; Edwards, 1969]. Частич­
ный метаморфоз мотонейронов в ганглиях брюшной цепочки описан у  некоторых 
бабочек [Heywood, 1965; Taylor, Truman, 1947], что связывается с интенсивной п е­
рестройкой иннервируемой ими двигательной мускулатуры. Однако в целом 
образование и последующее разрушение специальных личиночных нервных 
клеток (а у специализированного паразитического наездника Mormoniella даже 
нервных волокон) — явление сравнительно редкое. Сохранение чувствитель­
ности и подвижности в ответ на раздражение в течение почти всего пред- 
куколочного и куколочного периода у большинства голометабол указывают, что 
нервная система насекомого продолжает функционировать в течение этих 
покоящихся стадий.

Хотя, как указывает Р.Е. Снодграсс [Snodgrass, 1954], усложнение форм имаги­
нального поведения, особенно у высших перепончатокрылых, требует сильной 
перестройки сенсорных и 'м оторны х нервов и почти полной реорганизации 
нейронных ассоциаций в центральной нервной системе, перестройка нервного 
аппарата первых голометабол и их ближайших предков вряд ли была доста­
точной, чтобы объяснить возникновение полного превращения.

Т р а х е й н а я  с и с т е м а .  Как и в случае нервной системы, при метаморфозе 
происходят значительные изменения в общей структуре трахейной системы. 
Однако в большинстве случаев личиночные трахеи перестраиваю тся в 
имагинальные путем интенсивных клеточных делений, обычно без разрушения
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личиночных клеток. Даже конечные ветви трахей внутри разрушающихся 
личиночных мышц сохраняю тся и вступают в связь с вновь образующимися на их 
месте имагинальными мыщцами. У медоносной пчелы перестройка сводится к 
росту путем клеточной пролиферации из концов ветвей личиночных трахей, а 
также к расширению некоторых трахейных стволов д ля  образования воздушных 
мешков взрослого насекомого. Однако у части высших перепончатокрылых 
описаны более значительные перестройки трахейной системы. Так, у  хальциды 
Mormoniella вся личиночная трахейная система разрушается, но восстановление 
идет из замещающих клеток в базальных частях дыхальцевых трахей, не отставая 
от разрушения личиночных трахей. Поэтому перерыва в существовании 
трахейной системы (который может, как предполагают некоторые авторы, 
объяснить U -образную кривую потребления кислорода во время куколочного 
развития) не происходит. У высших двукрылых наблюдается довольно значи­
тельная деструкция личиночных клеток и замещение их из групп имагинальных 
клеток, расположенных на стенках личиночных трахей. Они развиваются в новые 
ветвящиеся стволы, отсутствовавшие у  личинки, а также замещают личиночные 
клетки, разрушенные путем фагоцитоза. Однако значительная часть личиночной 
трахейной системы сохраняется у  имаго с более или менее значительной 
перестройкой. Во вторично упрощенном метаморфозе наездника Prestwichia раз­
витие трахейной системы начинается уже в постэмбриональный период, и она не 
претерпевает никаких перестроек, кроме уменьшения числа стигм. О.М. Иванова- 
Казас [1961], описавшая это явление, рассматривает его как рекапитуляцию 
процесса олигомеризации трахей, имевшей место в развитии предковых групп.

В то же время значительные изменения общей структуры трахейной системы 
известны и у  насекомых с неполным превращением, например, утрата трахейных 
жабер наядами разных отрядов. У поденок в первом возрасте, который А.А. Зах- 
ваткин [1953] рассматривает как собственно личиночный в противоположность 
остальным нимфальным, трахейная система вообще отсутствует и образуется 
лишь при первой линьке.

Таким образом, перестройка трахейной системы, как и других эктодермальных 
структур, недостаточна, чтобы объяснить необходимость возникновения в 
онтогенезе стадии куколки.

С е р д ц е  и п е р и к а р д и а л ь н ы е  к л е т к и .  Не претерпевают метаморфоза 
у громадного большинства насекомых, хотя клетки обычно растут “по-личиноч- 
ному", т.е. без делений, путем увеличения размеров. Это показано для  жуков Lina 
и Sitophilus, бабочек и даже высших двукрылых. У листоеда Leplinotarsa в период 
метаморфоза отмечено развитие дополнительной камеры, локализованной в 
среднегруди. Однако у хальциды Mormoniella описан глубокий метаморфоз серд­
ца и перикардиальных клеток, начинающийся в момент личиночной дефекации. 
Личиночные клетки сердца и перикардиальные клетки дегенерируют, а и маги- 
нальное сердце восстанавливается за счет эмбриональных клеток. Временное 
прекращение биений сердца, связанное с дегенерацией сердечной мыщцы, опи­
сано у Drosophila и Sarcophaga. Других случаев метаморфоза сердца к настоящему 
времени не известно. Имеется множество свидетельств, что сердце разных 
насекомых продолжает сокращаться в течение всего периода метаморфоза. У 
представителей отрядов Coleoptera, Lepidoptera, Hymenoptera, Diptera отмечены 
[Gerould, 1924,19331 реверсии в направлении биений сердца при метаморфозе.

К и ш е ч н ы й  к а н а л .  Судьба разных отделов кишечника при полном мета­
морфозе неодинакова. Эктодермальные стомо- и проктодеум претерпевают менее 
глубокую перестройку, сравнимую с метаморфозом других эктодермальных 
структур. Образование имагинальных передней и задней кишки за счет "омо­
ложения" клеток посредством клеточной автотомии без их разрушения описано
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у листоеда Galerucella. У большинства насекомых имеются так называемые имаги- 
нальные кольца, состоящие из эмбриональных клеток, за счет размножения 
которых в большей или меньшей степени формируются стомо- и проктодеум 
имаго. У бабочек и комаров они представляют собой просто зоны роста, за счет 
которых происходит удлинение передней и задней кишки по сравнению с 
личиночными (без их разрушения). У муравьев происходит частичное, а у  высших 
двукрылых и специализированных паразитических перепончатокрылых полное 
замещение эпителия этих отделов за счет имагинальных колец.

Гораздо более существенны перестройки при метаморфозе средней  кишки. 
Практически у всех изученных в этом отношении голометабол (включая трипсов, 
полный метаморфоз которых возник независимо от остальных групп) наблю­
дается полная смена личиночного кишечного эпителия. Имагинальный эпителий 
обычно образуется из мелких имагинальных клеток, которые рассеяны пооди­
ночке в стенке средней кишки между крупными личиночными клетками. Смена 
кишечного эпителия обычно происходит в конце последнего личиночного воз­
раста после прекращения питания (в предкуколке). Иногда замещение эпителия 
средней кишки происходит дважды: при линьке на куколку и на имаго [Schmidt,
1964]. Периодические обновления эпителия средней кишки (однако без харак­
терного для периодов метаморфоза изменения анатомической и гистологичес­
кой структур этого органа) нередко происходят при каждой личиночной линьке.

В целом перестройка средней кишки насекомых при метаморфозе — явление 
весьма типичное д ля  голометабол и может рассматриваться как специфическое 
различие полного и неполного превращения.

Мальпигиевы сосуды, как правило, разрушаются при метаморфозе и обра­
зуются заново либо из имагинального кольца проктодеума, либо за счет 
имагинальных клеток (или ядер при синцитиальном строении мальпигиевых 
сосудов), рассеянных между личиночными в стенках сосудов. Известные случаи 
отсутствия перестроек мальпигиевых сосудов при метаморфозе, по-видимому, 
вторичны, так как встречаются преимущественно в продвинутых группах, тогда 
как у более примитивных форм они интенсивно разрушаются при метаморфозе, 
что, по-видимому, было характерно и д ля  предков голометабол.

Слюнные и ш елкоотделительны е железы  также, как правило, полностью 
разрушаются при метаморфозе, а имагинальные слюнные железы строятся  на их 
месте из имагинальных дисков. У некоторых видов бабочек сохраняю тся протоки 
лабиальных прядильных желез, которые трансформируются в слюнные железы 
имаго, иногда даже без дегенерации или деления клеточных элементов [Hakim, 
Kafatos, 1976].

Личиночное ж и ровое т ел о  обычно распадается при метаморфозе, когда 
значительная часть запасенных в нем веществ тратится на построение тела 
взрослого насекомого. Однако часть его клеток затем вновь собирается вместе, 
образуя жировое тело имаго. Оно. в свою очередь, используется на развитие 
гонад. В случаях дополнительного питания имаго в жировом теле на этой 
стадии снова накапливается запас питательных веществ.

Генерации эноцитов обычно сменяются при метаморфозе за счет новых 
клеток, выделяемых гиподермой, но известны случаи образования имагинальных 
эноцитов путем деления клеток личиночных.

П оловая систем а в основном строится в предкуколке и куколке, однако 
клетки ее зачатков, обычно обособляющиеся в весьма раннем эмбриогенезе, 
проходят этот период, не претерпевая метаморфоза, а лишь прогрессивно 
размножаясь.

Весьма значительны при метаморфозе перестройки мускулатуры. Специфи­
ческие личиночные мышцы полностью разрушаются, обычно распадаясь на 
сарколиты, которые затем фагоцитируются, известны д ля них также процессы
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автолиза и лиоцитоза. Для части мышц характерна двойственная природа — они 
содержат крупные ядра, претерпевающие лишь прямое деление и составляющие 
со своей саркоплазмой основную часть мышц личинки. Однако между ними 
рассеяны мелки имагинальные клетки, которые во время метаморфоза делятся 
митотически и образуют мышцы имаго. Характерно, что у насекомых с неполным 
превращением, а также у части голометабол путем трансформации личиночных 
торакальных мышц образуется такой, казалось бы, имагинальный орган, как 
крыловые мышцы имаго. Однако у большинства высших голометабол они уже 
образуются заново из имагинальных дисков.

В целом хотя перестройка мускулатуры весьма типична д ля  полного 
превращения, но, по-видимому, она предшествовала его появлению, поскольку у 
ряда голометабол — клопов, тлей и др. — также наблюдаются весьма серьезные 
перестройки мускулатуры [Wigglesworth, 1956; Johanson, 1959; и др.]. Скорее всего 
процесс перестройки мускулатуры интенсифицировался параллельно с развити­
ем голометаболии, будучи обусловлен одними и теми же причинами (см. далее).

Легко видеть, что степень перестройки при метаморфозе большинства органов 
невелика в более примитивных группах голометабол (которые тем не менее уже 
имеют куколку) и резко возрастет в ходе эволюции. При этом различия глубины 
метаморфоза внутри самих голометабол (например, между жуками и высшими 
двукрылыми) гораздо больше, чем между теми же жуками и, например, Homopte- 
га — даже если не говорить о самцах Coccodea, развитие которых нередко рас­
сматривается как независимо возникшая голометаболия. У них имеется одна [Su- 
ter, 1932], или две покоящиеся стадии, называемые куколками. Однако, по мнению 
Р.Е. Снодграсса [Snodgrass, 1954], они соответствуют нимфальным возрастам и 
поэтому негомологичны куколке истинных голометабол. Последняя, по мнению 
этого автора (сходному с нашим — см. далее), представляет собой второй имаги­
нальный возраст.

Иными словами, вряд ли можно считать, что момент появления куколки в 
филогенезе был вызван скачкообразным возрастанием степени онтогенетических 
перестроек. Скорее напротив, эта покоящ аяся стадия после своего появления 
сама послуж ила стимулом для все большего углубления метаморфоза и усиле­
ния экологической дивергенции личинок и имаго, ставшей одной из причин 
быстрого прогрессивного развития голометабол.

Понятно, что первопричиной возникновения полного метаморфоза нельзя 
считать сильные различия формы тела личинок и имаго, поскольку они опреде­
ляю тся в основном гиподермой, менее всего подверженной перестройкам. Кроме 
того, подобные различия легко преодолеваю тся в ходе одной линьки, например, 
между наядой и имаго стрекозы, нимфой и имаго певчей цикады или, наконец, 
между плоской чешуйковидной личинкой и крылатым длинноногим имаго у 
алейродид. В то же время у насекомых известны и обратные примеры, в част­
ности развитие трипсов, у  которых различия формы тела между имаго и личин­
ками незначительны. Они ничуть не больше, чем различия между соседними 
нимфальными возрастами и нимфой и имаго насекомых с неполным превра­
щением. Тем не менее в развитии трипсов имеется от одной до трех [Priesner, 1926] 
покоящихся стадий, на которых их внутренние органы (кишечный канал, 
слюнные железы, жировое тело, мускулатура и отчасти нервная система) претер­
певают типичный полный метаморфоз [Muller, 1927; Melis, 1935].

Характерно, что наибольшая глубина перестроек при метаморфозе свойст­
венна органам, связанным с пищеварением: эпителию средней кишки, слюнным 
железам, мальпигиевым сосудам. Эти органы особенно активно функционируют у 
личинок в связи со специализацией их именно к питанию и росту в проти­
воположность имаго, функцией которого становится расселение и размножение
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[Гиляров, 1945, 1957, 1966, 1970]. Представления М.С. Гилярова о возникновении 
полного метаморфоза в результате такого разделения функций в онтогенезе, 
усиливающегося по принципу положительной обратной связи, в наибольшей 
степени отражают принцип рационализации онтогенеза [Шмальгаузен, 1938], 
ведущий в филогенетическом развитии.

Такое разделение функций, по-видимому, появилось в эволюции насекомых 
довольно рано, может быть раньше, чем сам полный метаморфоз. Оно могло 
способствовать возникновению некоторых перестроек организации, которые 
резко углубились впоследствиии с появлением в онтогенезе второй покоящейся 
стадии. Так, например, редукция пищеварительной системы могла быть связана с 
афагией имаго при переходе функции питания преимущественно или целиком к 
личинке. Афагия имаго наблюдается, например, уже у поденок, по типу 
метаморфоза наиболее сходных с гипотетическими предками как геми-, так и 
голометабол [Захваткин, 1953]. Афагия имаго выражена у многих веснянок [Smith, 
19131, характерна д ля  многих примитивных форм в разных отрядах голометабол. 
Megaloptera. отряда Neuroptera, всех Trichoptera; Lasiocampidae, Bombycidae и Psychidae 
из Lepidoptera, многих Diptera Nematocera, Bombyliidae из Brachycera, Siricidae из Hyme- 
noptera и др. [Родендорф, 1959]. С афагией имаго и редукцией ротовых органов и 
пищеварительной системы связано независимое возникновение голометаболии у 
самцов кокцид [Berlese, 1896; Makel, 1942]; следы существовавшей в филогенезе 
стадии с упрощенным кишечником прослеживается в развитии трипсов [Miiller, 
19271. Поэтому можно предположить, что в начале формирования полного 
превращения прототипом для процессов разрушения кишечного эпителия и 
других органов, связанных с питанием, послужила естественная деградация 
этих органов у имаго. Возможно также, что здесь сыграла свою роль сильная 
перестройка этих органов в результате изменения функции. Так, у  непитающихся 
имаго поденок наряду с редукцией ротовых частей [Murphy, 1922] происходит 
перестройка желудка в тонкостенный воздушный мешок. Он служит для загла­
тывания воздуха, облегчая этим насекомым парение в восходящих токах. Такое 
облегчение тела долж но было быть важным приобретением при интенсификации 
функции расселения у примитивных групп крылатых насекомых, обладавших 
слабым полетом. Впоследствии с совершенствованием крыльев этот признак мог 
потерять свое значение и утратиться. Прогрессирующее повышение энергетики 
полета и необходимость более длительной жизни имаго в связи с развитием 
заботы о потомстве могли послужить причиной возникновения дополнитель­
ного питания у имаго. С этим могло быть связано вторичное усложнение ранее 
упрощенных органов пищеварения, которые тем не менее у имаго обычно не 
достигают размеров и сложности личиночных. Следы такой временной дегра­
дации органов, связанных с пищеварением, могли фиксироватья в покоящихся 
стадиях онтогенеза. В дальнейшем, в ходе продолжающейся дивергенции 
характера питания личинок и имаго у  голометабол перестройка этих органов 
могла значительно специализироваться и углубиться.

Сильная перестройка при метаморфозе мышечной системы также может быть 
связана в зачаточной форме со специализацией имаго к расселению путем 
совершенствования полета, а личинок к перемещению в узких ходах. При этом 
они должны преодолевать не большие расстояния, а сопротивление стенок 
ходов, что требует в основном способности тела к вытягиванию, укорочению и 
изгибанию [Гиляров, 1949]. Поэтому у имаго и личинок должны были интенси­
фицироваться разные группы мышц. Личиночные мышцы были бесполезными для  
имаго и должны были разрушаться, во-первых, для уменьшения веса тела, а во- 
вторых, чтобы высвободить материал для  формирования имагинальных мышц, в 
основном связанных с полетом. Такая перестройка мускулатуры также могла 
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быть в некоторой степени выраженной уже у предков голометабол. Конечно, как 
и все остальные процессы перестройки, при метаморфозе она резко углубилась с 
появлением в онтогенезе предкуколки и куколки, где все процессы перестройки 
могли протекать быстрее, полнее и экономичнее.

РАЦИОНАЛИЗАЦИЯ ОНТОГЕНЕЗА ГОЛОМЕТАБОЛ
И ЕЕ ГОРМОНАЛЬНЫЙ МЕХАНИЗМ

Наиболее существенный и почти постоянный признак голометаболии — 
морфологическая однородность личинок в течение всего развития, слабые 
морфогенетические изменения при переходе от возраста к возрасту в отличие от 
насекомых с неполным превращением. Даже у Thysanura, лишенных крыльев, мы 
наблюдаем в течение постэмбриального развития возникновение чешуек на теле, 
увеличение числа члеников антенн и каудального филамента формирование 
брюшных стилей и стилей ног, развитие подвижности члеников лапки, 
возникновение паранотальных выростов грудных сегментов и наружных 
гоноподий [Adams, 1933; Sweetman, Whittemore, 1937; Lindsay, 1939; Шаров, 1953; 
Delany, 1961; Birsch, 1964]. У поденок в ходе метаморфоза увеличивается число 
члеников антенн, церков и хвостовой нити, а также лапок, развиваются два ко­
готка вместо одного, образуются сложные глаза, гоноподии и крылья, форми­
руется трахейная система (которой лишены личинки первого возраста), возни­
кают и впоследствии исчезают трахейные жабры [Joly, 1872; Ide, 1935; Захваткин, 
1953]. У стрекоз в течение нимфального развития растут сложные глаза, возни­
кают оцелли, увеличивается число члеников антенн и лапок, сильно изменяется 
форма груди в связи с развитием крыльев, описаны прогрессивные изменения 
нервной системы, увеличение числа мальпигиевых сосудов [Tillyard, 1917].

Несколько меньшие в связи с эмбрионизацией развития, но все-таки весьма 
существенные перестройки претерпевают в течение нимфального развития и 
другие насекомые с неполным превращением. Так, например, у клопов, помимо 
общего д ля  всех нимф развития крыльев и гоноподий, от возраста к возрасту 
сильно меняется относительная величина щитка, место прикрепления хоботка 
смещается с вершины рострума на нижнюю сторону головы [Поливанова, 1959а, б]; 
у  уховерток увеличивается число члеников антенн, шейных склеритов, проис­
ходят значительные перестройки груди вплоть до появления новых швов и со ­
членений (несмотря на вторичную утрату крыльев у некоторых форм), перест­
раиваются брюшные сегменты, увеличивается число хет и сенсилл [Davies, 1966].

Конечно, и у голометабол, особенно из более продвинутых групп, наблюдает­
ся тенденция к увеличению относительного количества морфогенетических 
перестроек в последнем возрасте. Это позволяет рассматривать имагинальную 
линьку как особую стадию онтогенеза, отличную от других [Handlirsch, 1927; 
Wigglesworth, 1954; Blackith et al., 1963]. Однако перестройки в течение предыдущих 
нимфальных стадий и в этих группах весьма значительны и несравнимы с 
удивительной однородностью личиночных возрастов у  голометабол, которые 
почти совсем не меняются внешне от начала развития до окукливания, если не 
считать утраты при линьке на второй возраст провизорных образований, обычно 
связанных с вылуплением из яйца, и то у немногих форм. Более существенные 
морфогенетические изменения в течение личиночной жизни у  голометабол 
весьма редки и обычно связаны с гиперметаморфозом или иными специфи­
ческими изменениями исходного типа развития.

М орфологическая однородность личинок при голометаболии почти столь же 
постоянна, как и само наличие куколки. Она тесно связана с моментом 
появления куколки в филогенезе, поскольку именно там (вернее в предкуколке)
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концентрируются те процессы имагинального морфогенеза, которые выпадают 
из личиночного развития. Это позволяет морфогенезу идти быстрее и с 
меньшими затратами энергии, не препятствуя росту и линькам. Поэтому попы­
таемся рассмотреть причину кажущегося отклонения насекомых от общего пути 
эволюции метаморфоза в свете принципа автономизации и рационализации 
онтогенеза [Шмальгаузен, 1938]. Этот философский аспект эволюции индиви­
дуального развития был отмечен еще Г. Спенсером [1899] и назван "фактором 
экономии". В свете этих представлений тенденция к выпрямлению развития 
путем ухода все большего числа ранних морфогенетических стадий в 
эмбриогенез (эмбрионизация, криптометаболия) реализуется не только потому, 
что обеспечивает их лучшую защиту. Более существенно, что она позволяет 
ювенильным свободным стадиям специализироваться преимущественно на 
питании и росте, претерпевать меньше морфогенетических перестроек, Послед­
ние при этом смещаются в покоящуюся фазу — яйцо. Там они проходят быстрее и 
экономичнее, так как отпадает необходимость в линьках и дифференцировке спе­
цифических ценогенетических структур, необходимых молодым формам д ля  
свободного существования.

Тенденция к разделению онтогенеза на два периода: преимущественного 
формообразования (в яйце) и преимущественного роста (на свободных стади­
ях) отмечена д ля  позвоночных еще А.Н. Северцевым, детально рассмотрена 
И.И. Шмальгаузеном, а для  беспозвоночных И.И. Ежиковым. Он, в частности, 
показал, что чередующихся периодов морфогенеза и роста может быть больше, 
поскольку всякий личиночный период означает некоторую приостановку разви­
тия в пользу роста. При этом образуются два периода более интенсивного 
морфогенеза: формирование личинки и формирование взрослой формы [Ежиков, 
1939а]. Именно такой тип развития характерен для голометабол и обычно 
расценивается как вторичное усложнение онтогенеза, на самом деле, как мы 
попытаемся доказать, в значительной степени кажущееся. Конечно, типичное 
неполное превращение ортоптероидных насекомых или Rhynchota морф оге­
нетически более выгодно, чем археметаболия или протометаболия. Однако и при 
неполном превращении период роста связан с заметными морфогенетическими 
перестройками и, главное, с линьками сильно дифференцированного организма. 
При этом молодые особи, обитающие по существу в тех же условиях, что и имаго, 
и по строению сходные с ними, должны обладать таким же высоким уровнем 
дифференцировки огромного большинства структур, рост которых невозможен в 
течение активной жизни каждого возраста. Он может осущ ествляться только в 
короткий предлиночный период между отслоением старой и отвердением новой 
кутикулы. Поэтому интенсивный рост (который необходим, поскольку размер 
яиц при сохранении высокого уровня плодовитости ограничен) может 
происходить только в результате многих линек сильно дифференцированного 
организма. Одним из способов рационализации такого онтогенеза является 
уменьшение морфогенетической дифференцировки имаго путем неотении. Оно 
реализуется в разной степени в ряде групп насекомых, например у  Rhynchota (см. 
далее). Однако это связано со снижением активных функций имаго, в частности, 
при паразитизме на животных (пухоеды, вши), или с малоподвижным, почти 
прикрепленным образом жизни сосущих насекомых (тли, червецы, щитовки), 
который нередко называют паразитизмом на растениях. Будучи биологически 
прогрессивной, такая специализация ставит существенные ограничения морф о­
физиологическому и общему прогрессу этих групп.

У голометабол морфогенез разделен на два периода: яйцо, с одной стороны, 
предкуколка и куколка — с другой. Личиночная стадия гораздо менее диф ­
ференцирована, чем нимфы голометабол, что значительно облегчает линьки. При 
этом она практически освобождена от необходимости морфогенетических
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перестроек и специализируется только на питании и росте. Важна при этом и 
способность личинки, сильно отличной от имаго, обитать в иных условиях, 
позволяющая группе в целом более полной охватить среду обитания. Эта точка 
зрения отчасти выражена Л.Л. Захваткиным [1953. С. 202], объясняющим воз­
никновение полного метаморфоза переходом к "камбиальному способу построе­
ния имагинальной организации”, который "связан с далеко зашедшей диф- 
ференцировкой ранних онтогенетических стадий..., что приводит к расширению 
адаптивных возможностей ранних стадий, как бы освобождая их от выполнения 
морфогенетических процессов, в которых заключается постепенная, эпиморфная 
имагинизация".

Детальная разработка проблемы соотношения морфогенеза и роста в при­
менении к онтогенезу насекомых принадлежит А.П. Расницыну [1965], который 
показал, что основная тенденция эволюции онтогенеза насекомых — уста­
новление наиболее экономичных отношений между периодами интенсивной 
дифференцировки и периодами активной жизни и роста. Это соотношение 
достигается путем перекомбинации этапов морфогенеза, все возрастающего в 
объеме в ходе эволюции, между покоящимися стадиями яйца и куколки.

Твердая кутикула, покрывающая тело насекомого (и других членистоногих), 
мешает как росту, так и морфогенезу, которые поэтому в основном осу­
ществляются в период, предшествующий каждой линьке и непосредственно 
следующий за ней. Одна из основных функций гормонов метаморфоза — вызы­
вание линьки и всех связанных с ней процессов. Природа, источники и меха­
низмы действия этих гормонов обсуждаются в известных сводках [Novak, 1975; 
Тобиас, Буров, 1983].

Гормоны метаморфоза образуют целостную систему, в которой инициирующая 
роль принадлежит проторакотропному гормону (ПТТГ), вырабатываемому 
нейросекреторными клетками мозга (гомологи латеральных фронтальных желез 
ракообразных [Melnikov, Rasnitsyn, 1984]). ПТТГ служит связующим звеном между 
внешними стимулами (фотопериод, пища, температура) и другими гормонами. В 
частности, он в нужный момент запускает выделение линочного гормона 
(экдизон, ЛГ), вырабатываемого железами (переднегрудными, вентральными, 
перикардиальными и т.д.), которые все являю тся прямыми или сериальными 
гомологами головных нефридиев щетинохвосток, линочной железы ракообраз­
ных и нефридиев предковых групп аннелид. ЛГ вызывает линьку, стимулируя 
гиподермальные клетки к отслоению и растворению старой кутикулы и выде­
лению новой. Наконец, ювенильный гормон (ЮГ), продуцируемый прилежащими 
телами (corpora allata, гомологи эктодермальных отделов нефридиев аннелид), 
обладает широким спектром действия [Sehnal, 1984], из которого нам более важны 
стимуляция роста и торможение морфогенеза. Выделение и метаболизм ЮГ 
регулирую тся нервными и нейросекреторными стимулами и антагонистическим 
взаимодействием между ЮГ и ЛГ.

Раннее возникновение линьки в филогенезе указывает на вероятное появление 
ЛГ уже у аннелидопобных предков членистоногих [Novak, 1969а], а возник­
новение нейрогормона — предшественника ПТТГ — могло произойти еще раньше 
[Novak, 1975]. ЮГ достоверно известен уже у щетинохвосток, а ЮГ-чувстви- 
тельные ткани обнаружены у ракообразных, свидетельствуя о древности и этой 
гормональной системы [Sehnal, 1984].

Существенно, что насекомые и их предки в природе встречались с экзоген­
ными (фитогенными) аналогами линочного и ювенильного гормонов (со­
ответственно АЛГ и АЮГ) со сходным физиологическим действием (выделение 
АЛГ более характерно для  некоторых водорослей, АЮГ — для хвойных р ас­
тений). Это позволяет предположить, что гормональная функция ЮГ, как и
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экдизона, вторична. Возможно, что его предшественниками были АЮГ, посту­
павшие с пищей — живыми тканями или, что более вероятно, опадом первых 
хвойных. Резкое ускорение роста, связанное с потреблением таких веществ, 
должно было активизировать формирование органов, использовавшихся для их 
выведения (предшественников corpora allata). В то же время выгодность быстрого 
роста д ля  скрытоживущих ранних возрастов, еще не обладавших достаточно 
плотной кутикулой, могла привести к закреплению этого эффекта АЮГ. В свою 
очередь, быстрый рост этих стадий создал предпосылки к тому, что 
необходимые для образования имаго размеры достигались уже в ранних, мало 
дифференцированных возрастах. Поэтому более поздние преимагинальные ста­
дии освобождались от необходимости питаться и вести активный образ жизни. 
Они должны были только продолжать дифференцировку, необходимую для 
достижения имагинальной стадии. Это позволило им оставаться в укрытиях, где 
проходила и активная жизнь предыдущих стадий, и, возможно, уже тогда 
выработать дополнительные защитные механизмы (коконы и др.), возможные в 
результате утраты подвижности. С прекращением роста этих стадий отпала и 
необходимость в линьках и они смогли все сконцентрироваться в последнем 
личиночном возрасте, а позднее в его конце — в предкуколке. Отсутствие 
поступления АЮГ с пищей в результате афагии этих стадий и при его интен­
сивном выведении из организма могло закрепить механизм дифференцировки 
имагинальных тканей в отсутствие АЮГ. Ф ормирование некоторых специ­
фических имагинальных органов (например, гонад) также начиналось еще до 
возобновления питания, т.е. в отсутствие АЮГ. Необходимость поступления 
пластических веществ в период созревания половых продуктов вызывала возоб­
новление активного питания имаго и новое поступление АЮГ с пищей, в р е­
зультате чего закрепилась их гонадотропная функция. Этот примитивный 
механизм разделения фаз онтогенеза, связанный с моментами поступления пищи, 
необходимо должен был совершенствоваться с возникновением системы 
гормонов метаморфоза и ее эволюцией. При этом АЮГ, поступающие с пищей (как 
и экдизоиды), могли стать моделью, а может быть отчасти и материалом для 
создания собственного гормона сходной природы. Прилежащие тела из органов 
выведения АЮГ превратились в источник ЮГ, а функция его выведения целиком 
перешла к мальпигиевым сосудам.

В целом можно согласиться с В.Н. Новаком [Novak, 1975], что именно появ­
ление ювенильного гормона, совершенствование структур и механизмов его 
выработки и элиминации из организма и четкая синхронизация этих процессов с 
этапами морфогенеза обусловили современный расцвет класса насекомых. По- 
видимому, определяющим здесь было не столько появление ЮГ (которое пред­
шествовало возникновению голометабол и даже крылатых насекомых вообще), а 
отработка механизмов взаимодействия всей гормональной системы рацио­
нализации онтогенеза в неразрывной связи с экологическими (разделение 
функций между личинкой и имаго) и морфологическими (перекомбинация этапов 
морфогенеза и питания, и роста) эволюционными перестройками. Именно сама 
рационализация онтогенеза и явилась тем ароморфозом, который привел к 
современному расцвету высших голометабол. Сравнительно высокая лабиль­
ность и обратимость этого регулятивного механизма (по сравнению с изме­
нением генокода) и легкость его закрепления сделали его весьма быстрым и 
эффективным эволюционным агентом, результаты действия которого мы нередко 
наглядно наблюдаем у представителей близко родственных групп (например, у 
видов одного рода). Однако, как мы видим, они прослеживаются и на уровне 
самых крупных групп: отрядов, когорт и даже класса насекомых в целом.
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ИЗМЕНЕНИЯ УРОВНЯ МОРФОГЕНЕТИЧЕСКОЙ 
ДИФФЕРЕНЦИРОВКИ ИМАГО
Как мы видели, тонко сбалансированная система гормонов метаморфоза 

представляет собой механизм, позволяющий насекомым сравнительно легко 
смещать момент выхода из яйца или из куколки на более ранние или более 
поздние морфогенетические стадии. Такой способ перестройки онтогенеза обес­
печивает весьма полную рекапитуляцию в скрытых периодах онтогенеза 
признаков ранее сконцентрировавшихся в них стадий. Это объясняется пере­
ходом в яйцо, предкуколку и куколку сразу комплекса признаков ранее 
свободной стадии с сохранением в общих чертах ее системы морфогенетических 
корреляций. В случае анаболии это означает сохранение той же системы 
корреляций у  вновь возникающей в результате надставки имагинальной формы. 
Эта новая стадия, появляющаяся как бы "сверх программы", представляет собой 
следующую ступень дифференцировки структур, активно развивавшихся в опре­
деленном направлении перед имаго у предковой формы. Например, у насекомого 
незадолго до момента выхода из куколки уже завершено развитие ног и крыльев, 
но происходит интенсивная дифференцировка гениталий в ходе выработки 
механизмов репродуктивной изоляции (состояние, описанное выше д ля  многих 
стафилинид). Если момент прекращения дифференцировок в куколке и выхода 
имаго запаздывает по сравнению с нормой, то изменение формы, обусловленное 
продолжением этой дифференцировки в уже начавшемся направлении, но дальше 
нормы, претерпят именно гениталии, а не ноги пли крылья. Именно такое 
положение вещей наблюдается в настоящее время в ряде интенсивно эволю­
ционирующих групп, где описывается множество видов двойников, разли­
чающихся почти исключительно по строению гениталий. Изменение под 
действием аналогов ЮГ именно признаков видового ранга (хетотаксии, опу­
шения, специализированных склеритов наружных гениталий), которые диф­
ференцируются в куколочном развитии последними, описано д ля  Drosophila mela- 
nogaster [Ashbumer, 1970].

Изменением баланса гормонов метаморфоза можно, как уже говорилось, 
объяснить и обратную направленность тех же процессов, т.е. более раннее (по 
сравнению с наблюдавшимся у  предковой группы) прекращение диффе­
ренцировок в покоящейся стадии. Это означает переход к свободному имаги- 
нальному состоянию стадий, ранее скрытых в куколке. Для имагинальной стадии 
голометабол это приводит (в сочетании с более ранней дифференцировкой 
половой системы и наружных гениталий) к появлению неотенических13 форм.

Неотения как один из способов упрощения длительного развития, а также как 
способ известной деспециализации ряда структур, позволяющей их дальнейшее 
развитие в новом направлении, очень широко распространена у насекомых. Фак­
ты вторичного упрощения строения, носящего характер неотении, широко изве­
стны для самок многих групп [Махотин, 1936: 1940; Федотов, 1939; Ежиков, 19536, 
Давыдова, 1965, 1966, 1968; White, Lamb, 1968; Novak, 1975; и др.]. Неотеническое 
происхождение имеют некоторые случаи полиморфизма, в частности крылового 
полиморфизма у клопов [Wigglesworth, 1954, 1969а; Novak, 1975; и др.], а также 
кастового полиморфизма у общественных насекомых [Kaiser, 1955; Brian, 1965; 
Springetti, 1970; Luscher, 1961, 1969, 1972; и др.].

Правда, многие авторы, описывающие случаи появления личиночных или

13 Термин "неотения" здесь используется в своем более широком значении [Novak, 1975 и др.], 
означающем прекращение преимагинального развития и наступление половой зрелости на 
стадии, морфогенетически более ранней, чем у  предков. Оно соответствует понятию "педо- 
морфоза' в смысле Дж. Гулда [Gould, 1977], т.е. влючает и "неотению", и "прогенез", по термино­
логии этого автора.
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куколочных признаков у имаго, склоны трактовать это явление как вторичную 
редукцию, связанную с упрощением образа жизни. Это часто не вполне объя­
снимо экологически, поскольку например, у общественных насекомых, где 
неотенические признаки проявляю тся у рабочих особей или солдат, эти пос­
ледние ведут гораздо более активный, чем половые особи, образ жизни, 
связанный с выполнением разнообразных функций. Неясны и экологические 
предпосылки возникновения неотенических черт у самок ряда высших групп 
насекомых, поскольку именно на них лежит функция заботы о потомстве, кото­
рая в целом у насекомых представляет собой мощнейший стимул д л я  услож ­
нения поведения и связанного с этим морфофизиологического и общего п рог­
ресса группы (см. далее). Сравнительно близка к нашей точка зрения И.И. Ежикова 
[1953а, С. 168], согласно которому, "чем более значительна степень редукции 
органов, тем с более ранних стадий должны начинаться явления недоразвития и 
дегенерации и тем большие размеры долж на приобрести и коррелятивно 
вызываемая эмбрионизация". Однако И.И. Ежиков рассматривает имагинальное 
состояние как нечто стабильное, морфогенетически равноценное у  всех групп 
насекомых. Сохранение у  имаго личиночных признаков он считает результатом 
ретардации, у  одних признаков вызванной сокращением их функций, а у  д р у ­
гих — коррелятивной связью с первыми ("коррелятивная эмбрионизация") . 
Однако в ряде случаев, например, у описанной Д.М. Федотовым [1939] самки ба­
бочки чехлоноски Pachytelia, у  имаго сохраняется полный набор ювенильных 
признаков, что невозможно считать результатом вторичной редукции даже по 
теории вероятности. Гораздо естественнее предположить здесь, напротив, 
ускорение в развитии немногих признаков, связанных с размножением, на фоне 
сохранения более раннего ювенильного состояния остальных структур в р е­
зультате все более раннего выхода из куколки, т.е. типичный случай неотении. 
Такой механизм упрощения гораздо более экономичен, чем вторичная редукция. 
Благодаря большей легкости гормональной регуляции (см. выше) он значительно 
более вероятен, чем "коррелятивная эмбрионизация".

Детальное исследование явлений неотении, как и анаболии, не было задачей 
нашей работы, посвященной преимущественно перестройкам личиночной стадии 
насекомых. Однако ряд  конкретных фактов, полученных в работе, свидетель­
ствует в пользу такой гипотезы вторично упрощенных имагинальных форм 
многих групп. Неотенией легко объясняю тся факты независимого появления 
сходных признаков в строении гениталий, что прослежено нами на примере 
стафилинид. Таково, например, параллельное возникновение вильчатой пара­
меры в разных группах рода Philonthus при том, что соседние виды той же 
группы имеют цельную парамеру. Так же могут объясняться описанные выше 
факты перестройки эдеагуса внутри рода Lathrobium. Наконец, внешняя личинко- 
видность целой трибы Xantholinini, особенно подтрибы Xantholinina, связанная с 
узкой специализацией к скрытому образу жизни [Тихомирова, 1966, 1967, 1973; 
Tichomirova, 1971; и др.], также легко объясняется неотеническим происхож дени­
ем этих форм. Крайне специализирован генитальный аппарат самцов этой трибы. 
Его главным диагностическим признаком и действующим механизмом является 
сложно устроенный "внутренний мешок", выворачивающийся при копуляции. 
Такой эдеагус мог возникнуть в результате филогенетического развития в новом 
направлении благодаря неотеническому упрощению наружных гениталий; эти 
формы имеют очень короткий пенис и крошечные слабые разделенные пара­
метры, что соответствует очень раннему этапу дифференцировки гениталий 
других Staphylininae (прослежено у  Philonthus). Явно неотеническое происхож ­
дение имеют обитающие в морских водорослях на океанском побережье жуки 
Hadropinus fossor [Тихомирова, Филатов, 1979]. Они почти неотличимы от личинок
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по мелким деталям поведения и общей моторике. Это говорит о чрезвычайной 
близости не только внешнеморфологических признаков, но даже мускулатуры и 
характера ее иннервации. Наконец, магистральный путь эволюции всего семей­
ства стафилинид тесно связан с проявлениями неотении, независимо возни­
кающей в его обеих главных филогенетических ветвях и даже внутри каждого 
подсемейства (кроме, может быть, Tachyporinae). Явно неотетическими являю тся 
целые трибы (Osoriini, Oxytelini) и даже подсемейства (Leptotyphlinae). Это же 
характерно в разной степени для  большинства семейств стафилиноидной серии, 
а также д ля  многих Cantharidoidea. Ряд неотенических признаков (более гомо- 
номное основание брюшка, крупные коксы, удлиненная щупиковидная галея 
максилл) имеют жуки подотряда Adephaga. Сопоставление их с признаками юве­
нильных форм, выделенных из куколки Polyphaga (Tenebrio molitor), лишенных этих 
признаков на имагинальной стадии, указывает, что тип строения Adephaga мог 
образоваться посредством некоторой ювенилизации имагинальной стадии. Юве­
нильными признаками нередко отличаю тся и целые отряды, например верблюд- 
ки. Особенно характерна неотения д ля  паранеоптер, где она целиком охватывает 
несколько отрядов (пухоеды, вши), и в той или иной форме характерна для 
большинства групп остальных отрядов.

ИЗМЕНЕНИЕ УРОВНЯ ДИФФЕРЕНЦИРОВКИ ЛИЧИНОК
И ГИПОТЕЗА БЕРЛЕЗЕ-ЕЖИКОВА

В случае личинок признание смещения момента выхода из яйца на более 
ранюю морфогенетическую стадию в качестве эволюционного механизма возв­
ращает нас к гипотезе А. Берлезе и И.И. Ежикова [Berlese, 1913, Jeschikov, 1929] об 
эмбриональном происхождении личинок голометабол. Эта гипотеза, истоки 
которой связаны со взглядами Гарвея, Сваммердама и Люббока, в первой 
половине нашего столетия была почти общепринятой, но впоследствии неодно­
кратно подвергалась критике и была последнее время практически оставлена 
энтомологами.

Согласно взглядам А. Берлезе [Berlese, 1913], впоследствии несколько дета­
лизированным Иммсом [Imms, 1937], личинки насекомых с полным превращением 
могут выходить из яйца на одном из трех последовательных уровней 
эмбриональной дифференцировки: протоподном, полиподном и олигоподном, 
что и объясняет морфологические различия личинок этих групп. Протоподные 
личинки некоторых паразитических наездников характеризуются неполной 
сегментацией тела или при полной сегментации отсутствием придатков. 
Полиподный тип выделен по наличию брюшных ног и по этому признаку к нему 
отнесены все личинки, имеющие брюшные ноги, в том  числе гусеницы и личинки 
пилильщиков. В действительности, как уже говорилось, это неверно, поскольку 
по остальным признакам (расчленение туловищных сегментов, антенн, щупиков и 
грудных ног) эти личинки соответствуют той же (а личинки многих пилильщиков 
даже более поздней) морфогенетической стадии, что и личинки большинства 
жуков, отнесенных к олигоподному типу. Олигоподный тип личинок харак­
теризуется наличием трех пар грудных ног и отсутствием брюшных и свойствен 
личинкам жуков, сетчатокрылых, верблюдок. Безногие личинки мух и некоторых 
жуков по Берлезе—Иммсу представляют собой высокоспециализированные 
дериваты олигоподного типа, что также неверно. В действительности личинки 
высших двукрылых, как показали наши эмбриологические исследования, выходят 
из яйца на очень ранней морфологической стадии, сравнимой с протоподными 
личинками высших перепончатокрылых, личинки большинства двукрылых 
соответствуют истинным полиподным формам и лишь немногие личинки
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Nematocera могут быть сопоставлены с самым началом олигоподной стадии 
других групп (например, жуков).

И.И. Ежиков [Jeschikov, 1929, 1938; Ежиков, 1936а,б, 1939 а,б, 1953 и др.]. под­
крепил эту гипотезу данными о разном количестве питательного желтка в яйце у 
насекомых с полным и неполным превращением и об отсутствии его в яйцах 
наездников, выходящих на протоподной стадии. Он же детально проследил 
глубоко эмбриональные черты протоподных личинок некоторых наездников: 
полное дробление яиц, отсутствие зародышевой полоски и зародышевых оболо­
чек, тело, разделенное только на головогрудь и брюшко, присутствие лишь 
головных и одной пары грудных конечностей, неполную сегментацию груди, 
отсутствие соединения средней кишки с задней, а также нервной системы, 
неполное отделение мезодермальных органов от бластодермы, частично сегмен­
тированную полость тела, отсутствие органов дыхания и кровообращения 
[Ежиков, 1939а]. И.И. Ежиковым отмечен очень важный момент: все более ранняя 
дифференцировка зачатков и увеличение детерминированности развития п рог­
рессируют с развитием полного превращения (т.е. в нашем понимании с 
дезэмбрионизацией развития). И.И. Ежикову принадлежит термин "постолиго- 
подная стадия", которым определяю тся поздние стадии эмбриогенеза насекомых 
с неполным превращением, более дифференцированные, чем олигоподные л и ­
чинки голометабол.

Некоторые трудности практического применения этой гипотезы связаны с 
перечисленными ошибками в определении уровня эмбриональной дифференци­
ровки, соответствующего личинкам отдельных групп и с поверхностностью 
некоторых аналогий. Однако большинство возражений против гипотезы Бер­
лезе—Ежикова касается самой возможности сопоставления личиночной морфо­
логии со стадиями эмбриогенеза других групп. Считается невозможным рас­
сматривать дезэмбрионизацию как механизм морфологического упрощения ли ­
чинок голометабол, хотя, как уже говорилось, эмбрионизация онтогенеза геми­
метабол общепринята, а роль дезэмбрионизации в образовании протоподных 
личинок некоторых наездников признается большинством авторов. Рассмотрим 
кратко основные полемические моменты, связанные с этой гипотезой, подчер­
киваемые разными авторами.

Хорошо аргументированы морфологически возражения Хинтона [Hinton, 1948, 
1955], которые, по-видимому, в наибольшей мере способствовали отходу от нее 
современных энтомологов. Исследовав брюшные ноги личинок групп Panorpoidea 
(Trichoptera, Mecoptera, Lepidoptera, Siphonaptera, Diptera), Хинтон пришел к выводу, 
что во всех этих группах они представляют собой вторичные образования и не 
гомологичны не только брюшным придаткам полиподной стадии ортоптеро- 
идных насекомых, но даже и друг другу. Правда, нужно сказать, что простое 
внешнеморфологическое несходство структур личинок никак не может быть 
свидетельством против их гомологии. Так, например, бугорки на груди личинок 
долгоносиков, хорошо заметные перед окукливанием, нисколько не напоминают 
длинную, расчлененную и вооруженную двумя коготками ногу личинки ж уж е­
лицы и тем не менее, как это прослежено нами эмбриологически, вполне ей 
гомологичны. Однако очень существенно (факт, не отмеченный Хинтоном), что 
личинки большинства из перечисленных групп по всем остальным признакам 
(кроме наличия брюшных ног) вовсе не находятся на одном и том  же уровне 
морфологической дифференцировки, соответствующем полиподной стадии эмб­
рионов полинеоптер. Если близкими по уровню дифференцировки к этому типу 
можно считать имеющих брюшные ноги личинок двукрылых и блох, то личинки 
Mecoptera уже приближаются по расчленению остальных придатков к типичным 
олигоподным личинкам. Гусеницы и личинки ручейников еще более диф ­
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ференцированы, чем личинки Mecoptera, а личинки некоторых пилильщиков уже 
значительно превышают по уровню дифференцировки щупиков и антенн всех 
типичных олигоподных (включая карабоидных) личинок. Нетрудно видеть, что 
во всех группах, где возникают (действительно вторично, как указывает Хинтон) 
брюшные ноги, они биологически полезны либо из-за недоразвития и слабости 
грудных, либо при специализации к обитанию на растениях. Они позволяют 
животным лучше фиксироваться на качающихся стеблях и листьях, п р о ­
тивостоять сдуванию ветром и смыванию дождевой водой. По нашему мнению, 
появление этого признака у большинства групп голометабол представляет собой 
ретардацию — задержку редукции эмбрионального зачатка до морфологически 
более поздней стадии, чем полиподная, на которой она появляется у 
гемиметабол, в связи с биологической полезностью этого органа д ля  личинок. 
Такая гетерохрония могла возникать многократно и совершенно независимо в 
разных группах. Это, как справедливо указывает В. Новак [1961], не означает 
противоречия закону Долло, полкольку зачатки брюшных конечностей, потен­
циально способные к дальнейшей дифференцировке, в эмбриогенезе сохраняются 
во всех группах (как имеющих брюшные ноги, так и лишенных их). Более того, 
именно легкость появления этого признака во всех случаях, когда он 
оказывается биологически полезным, указывает на наличие единого легко 
реализуемого механизма, управляющего возникновением брюшных ног у личи­
нок. Можно предполагать, что таким механизмом является задержка редукции 
зачатков до более поздних стадий и их развитие в новом направлении. Это 
развитие тем более выражено, чем дальше по уровню морфогенетической 
дифференцировки находятся личинки данной группы от типичной полиподной 
эмбриональной стадии. Так, брюшные ноги личинок високрылок, бабочек и 
пилильщиков в большинстве своем более сложно устроены и сильнее диф ­
ференцированы, чем у блох и двукрылых. Явно не гомологичны брюшным 
конечностям ползательные валики личинок высших двукрылых, которые из-за 
крайней дезэмбрионизации развития выходят из яйца на стадии, предшествующей 
моменту закладки брюшных конечностей у  предков. Таким образом, интересные 
фактические данные, приводимые Хинтоном, на наш взгляд не только не про­
тиворечат представлению об эмбриональной природе личинок высших голо­
метабол, но и находят в нем свое наиболее простое объяснение. Вместе с тем они 
указывают на одну из частных ошибок Берлезе и Иммса: признание высоко 
дифференцированных личинок бабочек, ручейников, пилильщиков, вислокрылок 
и скорпионниц соответствующими полиподной эмбриональной стадии предков, 
что, как показывают наши морфологические и эмбриологические данные, в дей ­
ствительности неверно.

Д.М. Штейнберг [1950. С. 274] указывает, что «эволюция личинок насекомых 
происходила в направлении обособления все большего количества имагиналь­
ного материала на ранних стадиях эмбриогенеза, превращения личинок в спе­
циализированных "кормилок" накапливающих питательных веществ д ля  жизне­
деятельности взрослой фазы. В этой связи представляется совершенно 
необоснованной развитая Берлезе и Ежиковым теория, согласно которой 
безногих личинок двукрылых и перепончатокрылых следовало бы считать 
наиболее примитивными, гомологичными ранним эмбриональным стадиям 
насекомых с неполным превращением». Оставляя пока в стороне вопрос о 
соотношении понятий филогенетической и эмбриональной примитивности, 
который будет рассмотрен в конце раздела, остановимся на вопросе о более 
ранней детерминации имагинального материала в онтогенезе голометабол. Дело 
в том, что именно сам факт присутствия в теле личинок высших голометабол 
большого количества эмбрионального материала гораздо легче объяснить 
эмбриональной природой этих личинок, чем вторичной деспециализацией ранее
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специализированных личиночных или даже нимфальных тканей. Например, 
пришлось бы признать превращение функционирующей гиподермы крыла нимф 
насекомых с неполным превращением в эмбриональную ткань имагинального 
диска голометабол. Что касается обособления будущего материала имаги­
нальных дисков от личиночного, то оно происходит в эмбриогенезе лишь 
незадолго до вылупления. Различия в способе роста того и другого материала, 
определяющие их соотношение у  личинки, связаны с балансом гормонов 
метаморфоза. Поэтому они могут проявляться, лишь когда гормональная сис­
тема эмбриона уже сформирована и действует, т.е. перед выходом личинки. 
Именно поэтому группы, у которых наблюдается наибольшая концентрация 
эмбрионального материала в имагинальных дисках (высшие Hymenoptera и Diptera), 
имеют и наиболее просто устроенных личинок, наименьшее количество желтка в 
яйце и наиболее укороченный простой эмбриогенез. В этих же группах наиболее 
резко выражен рост личиночных тканей путем увеличения размеров клеток, т.е. 
узкая специализация к личиночному существованию и послеующему отмиранию 
при метаморфозе относительно меньшего количества эмбрионального кле­
точного материала. Таким путем, видимо, достигается уменьшение энерге­
тических затрат на клеточную дифференцировку тканей, подлежащих уничто­
жению, т.е. рационализация онтогенеза.

С этих позиций гораздо легче объясняются и общие направления развития 
регулятивных потенций насекомых, которые описываются самим Д М. Штейн- 
бергом в той же работе. Так, почти полное отсутствие у  насекомых с неполным 
превращением способности к регенерации крыльев при хорошей способности к 
регенерации ног автор объясняет тем, что ноги филогенетически старше 
крыльев и в отличие от них уже успели выработать специальные приспо­
собления к регенерации. Однако вряд ли промежуток времени, который имели в 
своем распоряжении крылья этйх групп, можно считать недостаточным для 
выработки такой способности, тем более что ею обладают крылья многих голо­
метабол. Эти факты лучше объясняются тем, что ноги, закладывающиеся всегда 
на ранней эмбриональной стадии, обладают способностью регенерировать из 
неспециализированной гиподермы. Напротив, крылья появляю тся в эмбриоге­
незе насекомых с неполным превращением гораздо позже ног, а у  многих групп 
уже на свободной личиночной или даж е нимфальной стадии. Следовательно, они 
образуются из более специализированного участка гиподермы, что и затрудняет 
их регенерацию при удалении этого участка. Таким образом, факт возникновения 
крыла в филогенезе уже как мозаичной структуры, отмеченный, но не 
объясненный Д.М. Штейнбергом, может быть связан с его онтогенетически более 
поздним появлением. Выработку у личинок насекомых с полным превращением 
(жуков, более примитивных семейств бабочек и др.) способности к регенерации 
крыльев за счет гиподермы Д.М. Штейнберг объясняет тем, что крылья у  них 
оказались биологически полезным органом. Однако биологическая полезность 
крыльев очевидна и д ля  насекомых с неполным превращением, у  которых такой 
способности не выработалось. Гораздо легче представить себе, что появление в 
онтогенезе голометабол второго покоящ егося периода (предкуколки и куколки), 
в котором концентрировались все крылатые и часть бескрылых возрастов, 
позволило этим насекомым сдвинуть закладку крыльев на онтогенетически более 
раннюю стадию. В результате они стали возникать из менее специализированной 
гиподермы и приобрели способность к регенерации в отсутствие имагинального 
диска. Последующую утрату способности к регенерации у личинок высших групп 
голометабол Д.М. Штейнберг совершенно справедливо связывает с односто­
ронней специализацией личиночной гиподермы, которая утрачивает спо­
собность образовывать имагинальные структуры в связи с ранним обособлением 
имагинального материала. Однако сами эти обособление и специализацию
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гораздо легче представить себе как результат дезэмбрионизации развития, т.е. 
перехода к различному способу дифференцировки имагинальных и личиночных 
тканей на все более ранних онтогенетических стадиях. Далее Д.М. Штейнберг 
описывает факты лучшей регенерации частей крыла за счет соседних участков 
имагинального диска (в отличие от рассмотренных случаев регенерации всего 
крыла за счет окружающей гиподермы) у  бабочек и двукрылых по сравнению с 
жуками. Он объясняет их тем, что у  бабочек и мух в филогенезе происходило 
постепенное погружение диска крыла внутрь тела. Оно сопровож далось его 
дедифференцировкой и вторичным превращением в эмбриональную ткань, 
приобретшую широкую способность к регуляции. В то же время наружные или 
свободные диски крыльев жуков еще в малой степени затронуты дедиф­
ференциацией. Однако процесс вторичного превращения специализированной 
ткани зачатка крыла в эмбриональную, постулируемый д л я  бабочек и мух, 
сложен и энергетически невыгоден. Скорее здесь имеет место все более ранняя 
детерминация зачатка крыла в онтогенезе, когда все ткани гипотермы еще 
эмбриональны и имеют более широкие регуляционные возможности.

В.Б. Уигглсуорс [Wigglesworth, 1954 и др.] противопоставляет гипотезе об эм­
бриональной природе личинок голометабол свою точку зрения о том, что 
метаморфоз представляет собой лишь частный случай полиморфизма. По его 
мнению, формы полиморфизма многообразны и включают различия между 
молодыми и взрослыми особями, между самцами и самками, между эколо­
гическим расами, между кастами общественных насекомых, между генерациями, 
сменяющими друг друга при чередовании поколений. Полиморфный организм 
заключает в себе потенциальную возможность реализации любой из его 
различных форм, которая может определяться как генетическим складом, так и 
условиями среды.

В настоящее время общепринята более узкая трактовка понятия "поли­
морфизм", включающая морфологические или иные различия между разными 
экземплярами или популяциями животных одного вида, находящимися на одной 
и той же онтогенетической стадии. Однако даже если принять трактовку В.Б. 
Уигглсуорса и называть различия имаго и личинки одного и того же 
индивидуума (т.е. полиэйдизм в смысле Люббска) полиморфизмом, то в той же 
мере можно считать реализацией потенциальных морфологических возмож­
ностей полиморфного организма выход из яйца на более ранней стадии, 
поскольку любая морфогенетическая стадия, присутствующая в онтогенезе, 
может рассматриваться как потенциально возможная д ля  проявления в сво­
бодном состоянии. Иными словами, представления В.Б. Уигглсуорса не только 
не противоречат гипотезе Берлезе—Ежикова, но и находят в ней единственный 
реальный механизм проявления такого полиморфизма.

Упоминая о том, что гипотеза Берлезе—Ежикова противоречит концепции 
роста насекомых и данным физиологии, В.Б. У игглсуорс этого никак не 
аргументирует. В то же время разработанная преимущественно им и его школой 
концепция гормональной регуляции метаморфоза доставляет наиболее убе­
дительные данные в пользу эмбрионального происхождения личинок голо­
метабол, позволяя объяснить незначительные смещения момента выхода из яйца, 
накапливающиеся в филогенезе, изменением баланса гормонов метаморфоза. Это 
простой и лабильный и в то же время всеобщий (поскольку гормоны метаморфоза 
и характер их взаимодействия одинаковы у разных групп насекомых) механизм, с 
помощью которого могут осущ ествляться процессы эмбрионизации и дезэмб­
рионизации. Как мы видели, именно с помощью воздействия АЮГ на организмы, 
находящиеся в состоянии интенсивной дифференцировки (предкуколку и 
куколку), получены формы, рекапитулирующие когда-то свободные стадии 
предков. Это позволяет более определенно говорить о явлениях эмбрионизации
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и дезэмбрионизации, как об эволюционных тенденциях класса насекомых.
В.Б. Уигглсуорс указывает на существование двух различных типов дифферен­
цировки: с одной стороны, крыльев и гоноподий под контролем экдизона и с 
другой — типа кутикулы и общей формы тела под контролем ЮГ, что было 
показано им на Rhodnius [Wigglesworth, 1959], а еще ранее на Locusta [Halbwachs et al., 
1957]. Однако это совершенноне означает независимости дифференцировки личи­
ночных и имагинальных признаков друг от друга, поскольку именно согла­
сованное действие всей системы гормонов метаморфоза является тем необхо­
димым механизмом, который обеспечивает прогрессирующую рационализацию 
онтогенеза насекомых.

Совершенно справедливы возражения Э.О. Пояркова [19141 против гомо- 
логизации куколки насекомых с нимфальными возрастами предков, разде­
ляемые многими аторами [Hinton, 1948; Snodgrass, 1954; Wigglesworth, 1954; и др.]. 
Э.О. Поярков указывает на отсутствие в ходе куколочного развития листоедов 
стадии, соответствующей нимфам насекомых с неполным превращением и рас­
сматривает куколку как гомолог второй имагинальной стадии. Факт гомологии 
куколки не с нимфальными, а с имагинальными стадиями подтверж дается и 
нашими экспериментальными данными для Tenebrio. Однако стадия, сходная с 
нимфой насекомых с неполным превращением, выделена нами из предкуколки 
Tenebrio (а также ос, высших двукрылых и других насекомых), так что нельзя ска­
зать, что она исчезла из онтогенеза голометабол.

Возражения И В. Кожанчикова [1946] касаются в основном физиологических 
отличий куколки от всех остальных фаз развития других насекомых. Это 
заставляет автора считать куколку чем-то особым, возникшим в эволюции го ­
лометабол совершенно самостоятельно и не гомологизируемым ни с какими 
стадиями других насекомых. В первую очерерь это U-образная кривая потреб­
ления кислорода в течение куколочного развития и отсутствие в этот период в 
организме ЮГ. Как показали наши данные по изучению онтогенеза Tenebrio, в его 
куколочном развитии формируются две морфологически оформленные стадии — 
субимагоидная и имагинальная. При воздействии аналогов ЮГ на предкуколок и 
ранних куколок момент смены этих стадий даже маркируется вставочной 
линькой. Поэтому вполне можно предположить, что и в нормальном онтогенезе 
в период смены этих стадий в куколке происходят некоторые физиологические 
процессы, характерные д ля  линек, в том числе общеизвестный эффект понижения 
интенсивности дыхания. Что же касается факта отсутствия у  куколки ЮГ (факт, 
приводимый И.В. Кожанчиковым д ля доказательства физиологической исключи­
тельности куколки), то, по нашему мнению, именно выработка механизма быстрой 
и полной элиминации ЮГ из организма в нужное время и позволила 
голометаболам объединить в двух покоящихся стадиях (предкуколке и куколке) 
большое количество ранее свободных личинок, нифмальных и имагинальных 
стадий, приведя к возникновению полного превращения. Таким образом, пред­
ставления И.В. Кожанчикова о специфичности стадии куколки нисколько не 
противоречат мнению о перестройках онтогенеза (в том числе и дезэмбрио­
низации по Берлезе—Иммсу) как механизме эволюции насекомых.

Возражения Р.Е. Снодграсса [Snodgrass, 1954] связаны преимущественно с не 
вполне удачной формулировкой И.И. Ежикова, согласно которой личинка насе­
комых с полным превращением — это "перешедший к свободному образу жизни 
эмбрион". Как указывает В. Новак [1961], эти возражения легко снимаются, если 
вместо слова "эмбрион" употребить выражение "морфогенетическая стадия, со ­
ответствующая эмбриональному состоянию предковых групп". Невозможность 
выполнения ранним эмбрионом активных функций личинки, на которую указы­
вает также А.Г. Шаров [1959], очевидна. Однако дезэмбрионизации развития, 
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конечно, прогрессировала постепенно, путем незначительных сдвигов момента 
вылупления каждый раз лишь на чуть более раннюю стадию. Как мы видели при 
рассмотрении позднего эмбриогенеза жуков, дифференцировка личиночных 
органов в это время уже почти завершена. Поэтому незначительный сдвиг 
момента вылупления не противоречит возможности активного существования 
личинки, тем более что тенденция к дезэмбрионизации связана с прогрес­
сирующим упрощением ее образа жизни. Обычно личинки крайне дезэм- 
брионизованных групп живут в пищевом субстрате: в тканях растений, как, 
например, у  долгоносиков, усачей, златок и других просто устроенных личинок 
жуков; в разлагающихся органических веществах, как у  высших двукрылых; за 
счет пищи, заготовляемой взрослыми насекомыми или внутри тканей хозяина, 
как у  перепончатокрылых. Одно из более конкретных возражений Р.Е. Снодграсса 
состоит в том, что у  насекомых с неполным превращением крылья никогда не 
развиваются у эмбрионов. Однако и у  большинства голометабол в течение всего 
собственно личиночного развития крылья существуют лишь в виде групп недиф­
ференцированных эмбриональных клеток. Интенсивное развитие дисков крыльев 
происходит в предкуколке (“фаратной куколке" Дж. Хинтона [Hinton, 1958]), кото­
рая лишь помещается в шкурке личинки последнего возраста, но по существу уже 
не является личинкой (см. выше). В противоположность личинке это стадия 
интенсивной дифференцировки, проходящей в отсутствие ювенильного гормона, 
морфологически аналогичная нимфальным возрастам насекомых с неполным 
превращением (которые обычно уже имеют развитые крылья). Интенсивная диф- 
ференцировка крыльев (и ряд а других имагинальных органов) у  личинок 
некоторых крайне специализированных наездников [Иванова-Казас, 1952, 1961] 
возникает вторично в связи с крайним упрощением активных функций личинки, 
уже не препятствующих морфогенезу [Расницын, 1965]. В этом случае личинка 
вторично объединяет в себе стадии, соответствующие большей части эмбрио­
генеза (поскольку она вы лупляется из яйца на крайне ранней “допротоподной" 
стадии), личиночному и нимфальному периодам развития предковых групп. 
Зачатки же крыльев личинок остальных голометабол ничуть не более диф­
ференцированы, чем у  эмбрионов тех из гемиметабол, нимфы которых выходят 
из яйца с зачатками крыльев. Правда, существует факт, не отмеченный Р.Е. Снодг­
рассом, который предполагает, что личинки всех насекомых находятся на одном 
и том же уровне морфологической дифференцировки. Дело в том, что у  личинок 
продвинутых групп голометабол (высших Hymenoptera и Diptera) зачатки крыльев 
появляю тся на морфогенетически гораздо более ранней стадии, чем в эмбрио­
генезе насекомых с неполным превращением. Однако здесь мы сталкиваемся с 
явлением гетерохронии, порожденной как прогрессивным развитием этого 
органа у  голометабол (в связи с более интенсивным полетом), так и появлением 
в их онтогенезе второго покоящ егося периода интенсивной дифференцировки, 
где гетерохронии могут происходить быстрее и в большем масштабе, чем при 
активном образе жизни всех последовательных морфогенетических стадий. При 
этом упрощенный образ жизни личинок, во многом напоминающий суще­
ствование в яйце, позволяет сдвинуть момент закладки и даже частично рост 
крыльев (а также гениталий) на еще более ранние морфогенетические стадии, 
отвечающие личинке, а в отдельных случаях даже эмбриону этих высших групп. 
Существенно, что в изученных случаях (преимущественно у позвоночных) такие 
сдвиги момента закладки прогрессирующего органа на более ранние стадии, т.е. 
акцелерации в смысле Е. Менерта [Mehnert, 1898], более обычны именно в эмбрио­
генезе (возвращаясь к последнему возражению Р.Е. Снодгресса), чем на свобод 
ных онтогенетических стадиях.

Свое представление о нимфальном происхождении личинок голометабол 
Р.Е. Снодграсс аргументирует, в частности, тем, что личинки более примитивных
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групп — Megaloptera, Raphidipotera, Neuroptera, ряда Coleoptera (Carabidae, Staphylinidae 
и Dermestidae14) наиболее сходны с нимфами и имаго насекомых с неполным 
превращением (в том числе по действительно очень существенному признаку — 
наличию парных коготков). Однако характерно, что личинки перечисленных 
групп (кроме кожеедов) по сравнению с другими личинками голометабол н ахо­
д ятся  на весьма высоком уровне морфологической дифференцировки, со о т­
ветствующем наиболее позднему выходу из яйца, т.е. обладают наименее 
дезэмбриониэованным развитием. При этом поскольку тенденция к дезэмб­
рионизации прогрессирует внутри группы голометабол, то менее всего она 
должна быть развита именно в более примитивных группах. Поэтому сходство 
перечисленных групп личинок с нимфами гемиметабол (которое, помимо приз­
наков, перечисленных Р.Е. Снодграссом, проявляется еще в ряде существенных 
моментов: расчленении ротовых частей и конечностей, обособлении плевраль­
ных элементов брюшка и т.д.) лучше всего объясняется именно с позиций гипо­
тезы Берлезе—Ежикова.

Возражение Р.У. Снодграсса, касающееся отсутствия у  эмбрионов периоди­
ческих линек, свойственных личинкам голометабол, опровергается нахож де­
нием у  насекомых как с полным, так и с неполным превращением эмбриональных 
линек [Поливанова, 1972]. Кроме того, линьки необходимы лишь при интенсивном 
росте на стадиях имеющих твердую кутикулу, и быстро элиминируются из он то­
генеза в случаях, когда или не происходит роста (утрата большинством насе­
комых имагинальных линек, свойственных Thysanura, Ephemeroptera и ископаемым 
Protoblattodea и Paraplecoptera [Шаров, 1959]), или когда рост может происходить без 
образования кутикулы (как в эмбриогенезе). Поэтому даж е в группах, развитие 
которых явно сильно эмбрионизовано (например, у  полинеоптер), эмбриональ­
ные линьки сильно редуцированы. По-видимому, именно присутствие 
эмбриональных линек даже у тех групп, к которым вряд ли приложимо пред­
ставление об эмбрионизации развития [Поливанова, 1982], указывает на то, что 
они не являю тся остатком когда-то существовавших в филогенезе реальных 
линек. Скорее это, напротив, механизм подготовки развивающегося организма к 
будущим линькам, этапы становления нужной периодичности всех связанных с 
линькой физиологических процессов, обусловленные постепенным развитием у 
эмбриона гормональной системы метаморфоза. Эти эмбриональные линьки, по 
нашему мнению, как раз и представляют собой один из механизмов возник­
новения дезэмбрионизации в результате превращения последней из таких п одго­
товительных линек в реальную личиночную линьку. Это уменьшает слож ность 
возникновения линьки у  эмбриональной стадии, на которую справедливо ука­
зывает Р.Е. Снодграсс. Таким образом, этот аргумент, приведенный Р.Е. Снодг­
рассом против гипотезы эмбрионизации, в настоящее время с развитием физио­
логии эмбриогенеза насекомых становится аргументом в ее пользу.

Резко негативно отношение к этой гипотезе А.Г. Шарова [1957], возражения 
которого сводятся преимущественно к двум моментам. Во-первых, А.Г. Шаров 
считает, что если бы в филогенезе наблюдалось тормозящее влияние ЮГ на 
определенных стадиях эмбрионального развития, вызывающее дезэмбрио- 
низацию, то  такого же рода торможение долж но было бы наблюдаться и в 
эмбриогенезе современных голометабол. "В действительности никакой при­
остановки развития эмбриона у Holometabola не наблюдается и во всех случаях 
эмбрион продолж ает развиваться вплоть до момента выхода из яйца" [Шаров,. 
1959. С. 62]. Однако понятно, что и в прошлом и теперь, если эволюция в каких-

14 При этом Р.Е. Снодграсс, основываясь лишь на габитуальным сходстве, смешивает группы личинок 
разного уровня дифференцировки — сильфоидных личинок кожеедов и карабоидных жужелиц и 
Neuroptera.
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либо группах продолж ает идти в направлении дезэмбрионизации, момент 
приостановки морфогенезов в яйце как раз и означает вылупление личинки, как 
прекращение морфогенезов в предкуколке вызывает окукливание, а в куколке — 
выход имаго. Поэтому в таких случаях долж на наблюдаться не приостановка 
морфогенеза в яйце при продолжении эмбриогенеза, а морфологически более 
ранний выход личинки из яйца. Понятно, что в случаях, не вызывающих резко 
выраженных уродств, такие одноразовые изменения должны быть очен ь незна­
чительными и просто не могут быть замечены без специальных исследований.

Второе более серьезное возражение состоит в том, что и полное и неполное 
превращение независимо произошли от протометаболии тизанурообразных п ред­
ков, неполное — путем имагинизации ранних стадий онтогенеза, вызванной 
переходом всех возрастов к открытому существованию, а полное — в результате 
их же изменения при специализации, напротив, к более скрытому образу жизни, 
чем у предков, тогда как имаго, напротив, специализировались к открытому оби­
танию. Однако, гипотеза о независимом происхождении полного и неполного 
превращения от типа развития, характерного для бескрылых предков, требует и 
признания независимого возникновения крыла и полета в этих двух группах. В 
то же время как детальное совпадение строения и жилкования крыльев, так и 
современные данные палеонтологии [Расницын, 1980] не подтверждают п ред­
полож ения о столь ранней самостоятельности этих двух ветвей. Более того, 
палеонтологические данные А.П. Расницына указывают на более раннее отделе­
ние от общего филогенетического ствола гриллоновых (полинеоптер в старом 
понимании), тогда как Cimiciformes (паранеоптеры) стоят заметно ближе к Sca- 
rabaeiformes (олигонеоптерам), чем к гриллоновым, т.е. гемиметаболы вообще не 
являю тся естественной группой. Кроме того, причины постулируемой А.Г. Ша­
ровым экологической дивергенции геми- и голометабол (причем в одном случае 
всех стадий, а в другом только молодых) остаются непонятными. Совершенно 
неясен также механизм имагинизации нимф насекомых с неполным прев­
ращением и тем более (как уже говорилось) упрощения личинок голометабол, не 
оставивший, как мы видели, никаких следов в эмбриогенезе этих групп. Если бы. 
как утверждает А.Г. Шаров, все типы личинок современных голометабол со ­
ответствовали одному определенному онтогенетическому уровню развития, то 
этот уровень, соответствующий состоянию дифференцировки эмбриона перед 
выходом личинки у  предков групп, должен был бы сохраниться в эмбриогенезе 
всех производных групп голометабол, чего, как мы видели, в действительности 
не наблюдается.

Это общее возражение целиком приложимо и к взглядам А.А. Захваткина [1953], 
наиболее строго аргументированным большим числом морфологических фактов. 
Выводя полное и неполное превращение из археметаболии достаточно древних, 
но уж е крылатых насекомых, А.А. Захваткин указывает на сходство олигоподных 
личинок голометабол не с эмбрионами полинеоптер, а с низшими Atelocerata и 
особенно с ларвулой поденок. Как уже говорилось, мы полностью присое­
диняемся к этой точке зрения об исходном для обеих групп типе превращения. 
Однако приведенные выше фактические данные позволяют отбросить ряд  конк­
ретных морфологических возражений А.А. Захваткина против гипотезы д е­
зэмбрионизации. Например, он указывает, что укорочение усиков у личинок 
голометабол — не эмбриональный признак, так как известно, что в эмбриогенезе 
эти придатки опережают все остальные. Как мы видели, это справедливо лишь 
для полинеоптер (прослежено у  сверчка), в то время как у  голометабол (жуков, 
перепончатокрылых, двукрылых) рост и особенно дифференцировка антенн в 
эмбриогенезе заторможены, а происходят в основном в предкуколке. Сильное 
развитие головных лопастей со зрительными долями, впоследствии дифферен­
цирующимися в сложные глаза, рассматривается А.А. Захваткиным как эмбрио­
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нальный признак, несвойственный личинкам голометабол. В действительности 
он всегда присутствует в развитии последних, но лишь на его ранних 
эмбриональных стадиях (как, впрочем, и у  гемиметабол). В более позднем 
эмбриогенезе эти лопасти, первыми смыкаясь на дорзальной стороне эмбриона, 
образуют головную капсулу личинки. Наличие простых глазков, свойственное 
личинкам голометабол, как справедливо отмечает А.А. Захваткин, — не эмбрио­
нальный признак. Однако, если принять нашу точку зрения о том, что глазки — 
результат преждевременной тканевой и клеточной дифференцировки частей 
зачатка будущего сложного глаза (в период, когда органологическая его диф ­
ференцировка еще не завершена), легко понять, что такая гетерохрония, притом 
связанная с затратами клеточного материала15, бессмысленна у  эмбриона, не 
нуждающегося в зрении. Возражение о том, что сохранение претарзуса у  личи­
нок несходно с эмбриональным состоянием, снимается, поскольку в эмбрио­
генезе сверчка нами найдены стадии с выраженным претарзусом. Указание на то, 
что парность половых путей, характерная д ля  личинок, примитивна, по 
существу, отнюдь не противоречит и эмбриональной примитивности этого 
признака. Генитальный аппарат как таковой у  всех изученных голометабол 
начинает формироваться лишь в предкуколке. По-видимому, у  эмбрионов указа­
ний на парность половых путей, как и на их непарность, просто не было из-за 
отсутствия наружных половых органов и кутикулы, на которой были бы разли­
чимы гонопоры.

Тот факт, что количество желтка в яйце голометабол нередко превышает его 
объем у низших насекомых и многоножек, легко объясняется анаморфозом у 
двух последних групп. Иными словами, их развитие дезэмбрионизовано исходно 
не менее глубоко, чем у большинства насекомых, выходящих из яйца с полной 
сегментацией тела. Существенно лишь относительно меньшее количество желтка 
в яйцах голометабол по сравнению с поли- и паранеоптерами, на которое указы­
вает и сам А.А. Захваткин.

К сожалению, нельзя согласиться и с данными, приводимыми А.А. Захват- 
киным в пользу эмбриональной природы личинок голометабол. Так, личинки 
жужелиц, у  которых имеются железы, гомологичные эмбриональным плейро- 
подиям, никак не могут рассматриваться как ювенилизированные формы, 
возникшие в результате дезэмбрионизации развития. Скорее они, напротив, пре­
терпели некоторую эмбрионизацию онтогенеза по сравнению с сильфоидными 
или промежуточными между сильфоидными и карабоидными личинками первых 
жуков. Поэтому сохранение у  жужелиц плейроподий (которые, кстати говоря, 
имеются у  личинок далеко не всех видов, а лишь у  открытоживущих форм рода 
Carabus) скорее долж но рассматриваться как случай частичной гетерохронии — 
ретардации эмбрионального признака со сменой функции (отпугивание врагов). 
Далее А.А. Захваткин указывает, что девятый брюшной сегмент личинок жуков 
может соответствовать нерасчленившемуся зачатку девятого-одиннадцатого 
сегментов, являющемуся, по П.П. Иванову, частью их ларвального тела. Однако во 
всех изученных нами случаях эмбриогенеза жуков (от имеющих сильно де- 
зэмбрионизованное развитие долгоносиков до наиболее дифференцированных в 
личиночном состоянии жужелиц) в брюшке эмбрионов сразу образуется десять 
видимых сегментов, причем девятый сегмент всегда простой. Сложным является 
десятый членик брюшка'эмбриона, впоследствии образующий десятый сегмент 
личинки (анальную лопасть, подталкиватель) и одиннадцатый сегмент, частично 
ввернутый в проктодеум.

Полемизируя со сторонниками возникновения личинок голометабол путем 
вторичного упрощения нимф гемиметабол, А.А. Захваткин вслед за А.В. Марты­

15 Клетки простых глазков претерпевают слишком сильную специализацию и неспособны к пере-
дифференцировке при метаморфозе (см. выше).
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новым [1938] приводит ряд  убедительных доказательств невозможности такого 
упрощения. Однако надо сказать, что все эти возражения возникают и при 
попытке объяснить строение личинок некоторых высших голометабол (Rhync- 
hophora из Coleoptera, Aculeata и Parasitica из Hymenoptera, высших Diptera) морфо­
логическим упрощением форм, подобных ларвуле поденок. В то же время оно 
легко объясняется дезэмбрионизацией развития, т.е. ювенилизацией личинок 
примитивных предковых форм голометабол, которые, по-видимому, дейст­
вительно были близки по уровню дифференцировки к ларвуле поденок. Такое 
изменение онтогенеза могло стать возможным благодаря упрощению образа 
жизни личинок, связанному с развитием в высших отрядах голометабол заботы о 
потомстве (см. далее). Отметим, что такой механизм перестройки онтогенеза 
признается и самим А.А. Захваткиным в применении к протоподным личинкам 
некоторых наездников. В этом случае дезэмбрионизация развития возникает в 
связи с паразитизмом, однако и личинки вышеперечисленных групп голометабол 
обитают в условиях, не требующих от них сильной дифференцировки, всегда 
скрыто, причем обычно внутри пищевого субстрата, т.е. при постоянной защи­
щенности и обилии пищи.

Наконец, вернемся к наиболее общему возражению против гипотезы дезэмб­
рионизации [Штейнберг, 1950; Гиляров, 1957; и др.], согласно которой личинок 
высших групп голометабол (высших групп жуков, перепончатокрылых и мух), 
"следовало бы считать наиболее примитивными, гомологичными ранним эмб­
риональным стадиям насекомых с неполным превращением" [Штейнберг, 1950.
С. 274]. Представляется очевидным, что такая "примитивность" — лишь отраж е­
ние простоты организации соответствующих этим личинкам эмбриональных 
стадий предковых групп (которые не существовали у предков в свободном 
состоянии). Поэтому такая простота организации не может считаться плезио- 
морфным признаком, определяющим истинную филогенетическую примитив­
ность. Эта "эмбриональная примитивность” нисколько не противоречит прод­
винутое™  групп, имеющих таких личинок, если считать, что их эволюция шла в 
направлении дезэмбрионизации развития.

Таким образом, как можно видеть из приведенного обзора, многочисленные 
возражения против гипотезы о перестройках онтогенеза путем эмбрионизации и 
дезэмбрионизации отчасти основаны на некоторых малосущественных факти­
ческих ошибках Берлезе и Иммса, исправленных в настоящей работе. Частично 
эти возражения направлены (как справедливо указывает В. Новак [1961]) против 
собственных ошибок оппонентов, а в остальном допускают по меньшей мере 
двойное толкование. Более того, очень большое число фактов и мнений, 
выдвигаемых против этой гипотезы, значительно лучше объясняется с точки 
зрения ее сторонников, чем противников. Все это позволило нам принять ее в 
качестве рабочей при изучении онтогенеза насекомых. Как нам кажется, полу­
ченные в работе морфологические и даже экспериментальные данные полностью 
укладываются в эту гипотезу. Поэтому она принята за основу при дальнейшем 
обсуждении эволюции насекомых и перестроек онтогенеза как одного из 
главных механизмов этого процесса.

ЭКОЛОГИЧЕСКИЙ СМЫСЛ ПЕРЕСТРОЕК ОНТОГЕНЕЗА

В предыдущих разделах мы неоднократно касались вопроса об адаптивном 
значении перестроек онтогенеза в эволюции разных групп насекомых. По­
пытается рассмотреть здесь этот вопрос более детально в применении к одной 
группе, а именно жукам, лучше всего известным автору, на примере одной из 
сторон ее экологии — способе питания.

Как было показано выше, при изучении позднего эмбриогенеза и морфологии 
стадий, скрытых в предкуколке и выделенных с помощью АЮГ, различия в
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строении личинок жуков разных групп в значительной мере обусловлены изме­
нением уровня дифференцировки личинок, выходящей из яйца [Тихомирова, 
19746, 1976а]. Такое изменение достигается смещением в эволюции момента 
вылупления на более ранние (дезэмбрионизация) или более поздние (эмбрио- 
низация) стадии имагинального морфогенеза. При таком смещении в первую 
очередь изменяются признаки, связанные с расчленением и образующие хорошо 
выраженные комплексы.

Как уже говорилось, наиболее типичен д ля  отряда набор признаков, харак­
теризующих сильфоидных личинок: отчлененная верхняя губа, трехчлениковые 
антенны с чувствующим придатком на втором членике, рассеянные глазки без 
четкого глазкового поля, треугольные мандибулы с выраженной моларной 
частью, максиллы с неотчлененной от сгипеса галеей (с разделенными лацинией 
и галеей или общей м&лой), трехчлениковые челюстные и двухчлениковые 
губные щупики, отсутствие гуларного шва (но часто наличие гуларной пла­
стинки). дыхальца, включенные в общее тергоплевральное полукольцо, пяти- 
члениковые конечности (из тазика, вертлуга, бедра, голенелапки и коготка), 
одно-, реж е двухчлениковые урогомфы. Этот набор признаков сравнительно 
стабилен, чаще других варьируют наиболее адаптивные из них: глазки, сокра­
щающиеся в числе или исчезающие, а также урогомфы, нередко исчезающие или 
сливающиеся с тергитом или даже между собой в опорные склеротизованные 
крючья или шипы при адаптации к движению в узких ходах [Гиляров, 1949 и др.].

Д ля личинок дезэмбрионизованных групп (брухоидных и еще менее 
дифференцированных, выходящих из яйца на еще более ранней стадии, напри­
мер. Buprestidae, Eucnemidae) характерны полная или частичная редукция антенн, 
глазков, ног. уменьшение числа члеников челюстных щупиков, тупотреугольны е 
или даже лопастевидные мандибулы, отсутствие урогомф и обычно склеро­
тизации тела.

Для карабоидых личинок эмбрионизованных групп, морфологически прибли­
женных к имаго, характерны четырехчлениковые антены с чувствующим при­
датком на третьем членике, верхняя губа, слитая с фронтоклипеусом и часто 
вооруженная (назалё), глазки, компактно расположенные в пределах четкого 
глазкового поля, сильно изогнутые (иногда серповидные) мандибулы с острой 
вершиной и обычно узким основанием, максиллы с отчлененной от стипеса и 
часто двухчлениковой галеей, часто четырехчлениковые челюстные и тр ех ­
члениковые губные щупики, присутствие гуларного шва, дыхальца, отделенные 
от тергитов, разделенные голень и лапка, двухчлениковые или длинные лож ­
ночленистые урогомфы (которые, как и у  сильфоидных личинок, могут реду­
цироваться или превращаться в опорные шипы и крючья).

Как уже говорилось, эти наборы признаков свободноживущих личинок отве­
чают последовательным этапам дифференцировки, обнаруженным в позднем эмб­
риогенезе жужелиц (выходящих из яйца на карабоидной стадии). С другой сторо­
ны, у  Tenebrio molitor, имеющего раннюю сильфоидную личинку, стадия, у  которой 
сочетаются признаки карабоидных и стафилиноидных (т.е. переходных к кара- 
боидным) личинок, выделена из предкуколки.

Отмечено [Тихомирова, 1974а], что как в пределах отдельных семейств (напри­
мер, у  стафилинид), так и в пределах отряда жуков эмбрионизация обычно соче­
тается с хищничеством, тогда как тенденция к дезэмбрионизации более харак­
терна при фитофагии. Здесь мы попытаемся количественно оценить эту зависи­
мость с использованием большого материала на уровне семейства внутри о тр я ­
да. Для этого по литературным источникам [Якобсон, 1905; Гиляров, 1964; Стри- 
ганова, 1966; Bdving, Craighead, 1930—1931; van Emden, 1939—1949; Crowson, 1955; 
Illustrated insect larvae of Japan, 1959; Peterson, I960; Никитский, 1964; Hayashi, 1963, 
1972; Ueno, 1957; Muniz, Barrera, 1969; и др.] сведены данные о морфологии и эколо- 
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Распределение семейств жуков в зависимости от характера питания и уровня морфогене­
тической дифференцировки имаго

Морфологическая Характер питания

дифференцировка имаго Хищни­
чество

X Сапро-и 
мицетофагия

X Фитофагия

Брухоидные и более 1 — — 2 13
ранние
X 2 — 1 1 6
Сильфоидные 5 7 20 7 8
X 13 1 5 1 1
Карабоидные 7 1 — —

гии личинок 99 семейств жуков, которые представлены в виде таблицы. В ней в 
столбцах указан способ питания личинок (хищничество, сапро- и мицетофагия16, 
собственно фитофагия), а в строках — уровень морфогенетической дифференци­
ровки личинки, отражающий характер расчленения эмбриона данной группы к 
моменту выхода из яйца (брухоидные и более ранние, сильфоидные, стафили- 
ноидные и карабоидные). Семейство отнесено в ту  или иную группу по верти­
кали, если его личинки имеют все или подавляющее большинство признаков 
данной группы, а по горизонтали — по заметно преобладающему в нем типу 
питания. Для семейств, представители которых сочетают морфологические и 
экологические признаки соседних групп в сходном соотношении или часть их 
относится к одной группе, а часть к другой, выделены промежуточные группы, 
обозначенные как по горизонтали, так и по вертикали знаком X. Характерно, что 
при выделении групп по морфологии личинок не отмечено случаев, когда 
семейство сочетало бы признаки крайних групп (брухоидной и карабоидной) или 
включало личинок крайних типов. Лишь в одном случае семейство приведено в 
таблице дважды из-за его морфологической гетерогенности. Это обширное 
семейство стафилинид, личинки которого распадаются на две большие четкие 
группы (причем соседние) именно по комплексу признаков, связанных с 
эмбрионизацией развития, что было показано эмбриологически [Tichomirova, 
Melnikov, 1970]. Экологические особенности несколько более лабильны, чем 
морфология, однако и здесь необходимость помещения семейства в две разные 
группы возникла лишь дважды. Это касается опять-таки двух крупных семейств 
Coccinellidae и Elateridae, сочетающих в сходном соотношении достаточно 
специализированных хищников и фитофагов (хотя в обоих случаях хищничество 
все-таки преобладает, что согласуется и с морфологией личинок). В таблицу не 
включены паразитические семейства, имеющие гиперметаморфоз, поскольку 
триунгулины, морфология которых отражает уровень дифференцировки в 
момент выхода из яйца, не питаются. Семейства приняты в основном в объеме, 
приводимом в работах Р.А. Кроусона [Crowson, 1955, 1960, 1964], с небольшими 
изменениями в соответствии с более традиционной точкой зрения: Geotrupinae не 
выделены из Scarabaeidae, Scolytidae и Platypodidae рассматриваются как отдельные 
семейства (у Кроусона объединены с Curculionidae).

Не повторяя здесь перечисления семейств, уже сделанного в специальной 
статье [Тихомирова, 19776], мы просто подсчитывали их число по графам.

16Объединение мнцетофагии в одну группу с сопрофагией, а не с  фитофагией, как это часто делает­
ся, на наш взгляд, более естественно, исходя не только из усвояемости пищи, но и потому, что эти 
типы питания у  беспозвоночных редко можно достоверно разграничить. Во всяком случае, 
огромное большинство личинок жуков, встречающихся в гниющих животных и растительных 
материалах, поедает вместе с  ними, а иногда и преимущественно, развивающиеся там бактерии и 
грибы. 133



Как видно из таблицы, связь между хищничеством и эмбрионизацией развития, 
с одной стороны, и фитофагией и дезэмбрионизацией, с другой — прослеживает­
ся  на уровне семейств отряда жуков достаточно четко. Рассматривая таблицу 
как корреляционную  решетку, получаем коэффициент корреляции между этими 
рядами, равный 0,7. Характерно, что степень корреляции между рассматривае­
мыми показателями не меняется при использовании менее дробной классифика­
ции и ограничении материала пределами Европейской части СССР: таблица, сос­
тавленная по 86 семействам, приведенным в "Определителе насекомых Евро­
пейской части СССР" [1965], также дала значение коэффициента корреляции, рав­
ное 0,7.

Эти данные убедительно показывают, что изменения строения личинок в ходе 
адаптации к хищничеству осуществляются в значительной мере путем эмбрио­
низации развития, выхода из яйца сильнее дифференцированных личинок, мор­
фогенетически приближенных к имаго. С точки зрения адаптации, это вполне 
понятно: хищная личинка долж на много и быстро предвигаться в поисках добы­
чи, что делает понятным сильное развитие ног и большее их расчленение. Удли­
ненные и сильно расчлененные сенсорные придатки (антенны, щупики, галея 
максилл, урогомфы, а также, возможно, более концентрированный зрительный 
аппарат) облегчают ориентировку при поисках и преследовании добычи. Однако 
при этом более очевидно прямое адаптивное значение длины придатков, чем их 
расчленения, которое тем не менее является более постоянным признаком наз­
ванных групп. Роль прямого приспособления к хищничеству при образовании 
серповидных мандибул настолько очевидна, что привлечение для объяснения 
этого признака эндогенных процессов (эмбрионизации) может показаться излиш­
ним. Однако, с одной стороны, в эмбриогенезе жужелиц и стафилиноморфных ко- 
ротконадкрылых, имеющих серповидные мандибулы, найдены стадии с более 
широкими и прямыми и, еще раньше, лопастевидными мандибулами. С другой 
стороны, у Tenebrio, имеющего на стадии личинки (сильфоидной) ш ирокотреу­
гольные мандибулы с зубчатой молой, в ходе предкуколочного развития проис­
ходит редукция зубцов молы и изгибание вершинной части мандибул. Имаго 
Tenebrio, не отличающееся от личинки по характеру питания, имеет в отличие от 
нее сильно изогнутые мандибулы с резкими острыми вершинным и предвершин­
ным зубцами, а склеротизованные площадки в базальной части мандибул, функ­
ционально замещающие зубцы молы личинки, не гомологичны им и еще отсутст­
вуют в начале куколочного развития. Во многих группах жуков, имеющих силь- 
фоидных и брухоидных личинок, мандибулы имаго сильнее изогнуты и более 
острые, чем у  личинок. Поэтому можно предполагать, что превращение манди­
бул в серповидные, несомненно вызванное адаптацией к хищничеству, возможно 
лишь на базе определенной морфогенетической стадии (не раньше поздней 
сильфоидной).

Слияние верхней губы, наличника и лба и образование назале также широко 
известны как адаптация к хищничеству и особенно к роющему образу жизни 
[Whitehead, 1932; Гиляров, 1949; Стриганова, 1966]. Однако ряд  групп, имеющих этот 
признак, не является  копателями (Euaesthetinae и Steninae из стафилинид, Pselaphi- 
dac, Scydmaenidae и все надсемейство Cantharoidea). Корреляция этого признака с 
хищничеством весьма определенна, однако его прямое адаптивное значение 
неясно. В позднем эмбриогенезе жужелиц и стафилиноморфных коротконадкры- 
лых, на личиночной стадии имеющих назале, найдены стадии со следами отделе­
ния верхней губы, а в предкуколке Tenebrio на пронимфоидной стадии (которая 
примерно соответствует по уровню дифференцировки карабоидным личинкам) 
разделение на верхнюю губу, наличник и лоб выражено слабее, чем и у  личинки, 
и у  имаго. При этом характерно, что клипеальная область имаго образуется из 
передней части склерита, у  личинки являющегося лобным. Область же, соот- 
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ветствующая клипеусу личинки, на пронимфоидной стадии превращается в глу­
бокую складку между верхней губой и личиночным лбом (в передней части 
которого образуется клипеус имаго). В ходе дальнейшего предкуколочного и 
куколочного развития эта складка все больше спадается и полностью незаметна 
у имаго. Таким образом, хотя сильно склеротизованная голова личинок без 
клипеолабрального и фронтоклипеального швов возникает независимо в 
неродственных группах как адаптация к скрытому обитанию и хищничеству, она 
подобно серповидным мандибулам может образоваться лишь на определенном 
уровне дифференцировки. Возможно, этот уровень отвечает времени перестрой­
ки личиночной головной капсулы в имагинальную (когда ее расчленение выра­
жено меньше всего) у  предковых групп.

По-видимому, преимущественно эндогенными процессами обусловлено разде­
ление тергальной и плевральной областей с освобождением дыхалец, происхо­
дящее примерно на уровне поздней сильфоидной стадии (судя по распределению 
этого признака у личинок разных групп). Однако оно имеет и адаптивную цен­
ность, облегчая боковое изгибание тела, что существенно при быстром движении 
в извитых ходах.

Как мы видим, эволюция признаков, обеспечивающих приспособление личинок 
жуков к хищничеству, наиболее эффективна на базе определенного (достаточно 
позднего) уровня морфогенетической дифференцировки. Этого уровня независи­
мо достигают посредством эмбрионизации развития различные неродственные 
группы жуков, переходящие к специализированному хищничеству, т.е. можно 
говорить об адаптации к хищничеству посредством эмбрионизации развития.

С другой стороны, выход сильнее дифференцированных морфогенетически 
приближенных к имаго личинок при эмбрионизации требует откладки крупных 
многожелтковых яиц. Этому, в свою очередь, может способствовать обогащение 
пищи пластическими веществами в ходе специализации к хищничеству уже има­
гинальной стадии. Действительно, у жуков хищный образ жизни личинок и эмб- 
рионизация развития обычно сочетаются с хищничеством имаго.

Труднее объяснить адаптивное значение уменьшения дифференцировки личи­
нок в ходе приспособления к фитофагии. Понятно, что упрощение образа жизни 
личинки, полностью обеспеченной пищей и защищенной от врагов и многих 
неблагоприятных воздействий внешней среды тканями растения-хозяина делает 
излишними длинные конечности и придатки. Однако этот фактор не объясняет 
прямо уменьшения их дифференцировки. Так, при вторичном упрощении парази­
тических личинок старших возрастов у Lebia [Silvestri, 1905], Meloidae [Paoli, 1938] и 
сетчатокрылого Mantispa [SchrOder, 1928] придатки могут сильно укорачиваться, 
однако сохраняют по крайней мере следы полной сегментации.

Можно предполагать, что существенным фактором, стимулирующим эволюцию 
жуков в направлении дезэмбрионизации, является уменьшение относительного 
размера яиц и обеднение их желтком. Это может быть связано с необходимостью 
помещать яйца в плотные ткани растений, в узкие щели коры и древесины или не­
большие отверстия, проделываемые в ней самкой. Характерно, что наземные хищ­
ные жуки (Carabidae, Staphylinidae, Cantharididae) не имеют телескопического яйце­
клада. Они или откладывают яйца открыто, или помещают их в более широкие по­
лости, куда самка проникает целиком.

Малые размеры яиц позволяют, не уменьшая их числа, сделать тело самки ме­
нее тяжелым, что облегчает полет и, следовательно, повышает вероятность оп­
тимального размещения яиц. Не менее важна, по-видимому, и возможность при 
тех же энергетических затратах увеличить относительное число яиц и ускорить 
оогенез.

С другой стороны, уменьшение количества желтка в яйцах фитофагов может 
быть обусловлено обеднением пищи пластическими веществами на имагинальной'



стадии или афагией имаго (весьма обычной у  фитофагов). При этом функция на­
копления питательных веществ, необходимых д л я  последующего размножения, 
переходит преимущественно или целиком к личинке, которая относительно бо­
лее обильно питается. Такое перераспределение функций, как показано М.С. Ги­
ляровым [1957 и др.], явилось основным движущим моментом возникновения и 
быстрой эволюции полного превращения насекомых вообще.

У большинства фитофагов выходящая из яйца крошечная личинка, постоянно 
интенсивно питаясь, увеличивается в размерах относительно гораздо сильнее, 
чем у  большинства хищников (у которых она уже в момент вылупления должна 
быть достаточно крупной, чтобы охотиться). Для такого быстрого роста в тече­
ние каждого личиночного возраста сильная дифференцировка покровов, муску­
латуры и т.д. может быть реальным препятствием [Шмальгауэен, 1935а]. Харак­
терно, что голова личинок специализированных фитофагов, в наибольшей степе­
ни сохраняющая активные функции, дифференцировку мускулатуры и склероти- 
зацию, растет в ходе личиночного развития гораздо медленнее, чем остальное 
тело.

Таким образом, понижение уровня дифференцировки вылупляющихся личинок 
в ходе приспособления к фитофагии можно счи тать 'н е  только допустимым в 
связи с упрощением образа жизни личинки, но и прямо полезным д л я  ее быст­
рого роста. Иными словами, дезэмбрионизации может рассматриваться как спо­
соб адаптации к фитофагии. При этом, как и в случае с хищничеством, процессы 
дезэмбрионизации развития и специализации к фитофагии активизируют друг 
друга по принципу положительной обратной связи, широко использованному 
М.С. Гиляровым [1966] для объяснения процессов, связанных с метаморфозом 
насекомых.

Нужно еще раз отметить, что как эмбрионизация, так и дезэмбрионизация м о­
гут, как и другие адаптивные особенности, проявляться независимо в различных 
неродственных группах. Так. тенденция к эмбрионизации четко п роявляется у 
Adephaga, Staphylinoidea, части Elateroidea и Cantharoidea, а к дезэмбрионизации — у 
Buprestoidea, части Elateroidea, Bostrychoidea, части Cucujoidea, Chrysomeloidea и части 
Curculionoidea (по классификации Кроусона [Crowson, 1955]). Часто личинки далеко 
отстоящих друг от друга групп (например, жужелиц и стафилиноморфных Stap- 
hylinidae, относящ ихся к разным подотрядам) оказываются очень сходными не 
только внешне, но и по большинству ключевых диагностических признаков. Нап­
ротив, личинки из одного надсемейства иногда столь разительно отличаются 
друг от друга (например, Elateridae и Eucnemidae), что их можно было бы отнести к 
разным отрядам  насекомых.

Относительная легкость гормональной регуляции процессов эмбрионизации и 
дезэмбрионизации допускает обратимость в их течении д ля  достижения необхо­
димых адаптаций. Так, случаи вторичной дезэмбрионизации отмечены у стафи­
линид при усилении специализации к сапро- и мицетофагии и с развитием забо­
ты о потомстве. Ряд случаев вторичной эмбрионизации имеет место у  Chrysome­
loidea и Curculionoidea с переходом к хищничеству в некоторых семействах этих 
исходно растительных групп.

По-видимому, именно широкое распространение и обратимость процессов 
эмбрионизации и дезэмбрионизации в ходе адаптивной радиации личинок яв ­
ляются основной причиной того, что не существует однозначных, основанных 
на больших комплексах признаков, характеристик крупных групп насекомых 
(например, отрядов) по личинкам.

По этой же причине нужно с большой осторожностью относиться к классифи­
кациям и филогенетическим построениям, основанным исключительно на приз­
наках преимагинальных стадиях (по крайней мере у  насекомых).
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Как уже говорилось, у  жуков, как и во многих других отрядах насекомых, 
эмбрионизация обычно коррелирует с неотенией (ювенилизацией имагинальной 
стадии), а дезэмбрионизация — с надставками имагинальной стадии. Иными сло­
вами, эволюция идет либо в направлении общего уменьшения количества морфо­
генетических перестроек в предкуколке и куколке (в результате поглощения час­
ти этих перестроек яйцом и отбрасывания другой их части с неотенией имаго), 
либо, наоборот, в направлении его увеличения за счет перестроек в яйце и фор­
мирования вновь образованных в ходе анаболий имагинальных признаков. Эту 
закономерность трудно объяснить непосредственными адаптациями, что застав­
ляет предполагать здесь какую-то коррелятивную связь. Один из возможных ме­
ханизмов образования этой корреляции — особенности гормональной регуля­
ции метаморфоза насекомых. Секреция ЮГ — вещества, тормозящего морфогенез 
и активизирующего рост (в том числе рост ооцитов), может стимулироваться 
обильным питанием имаго, необходимым для откладки крупных яиц (поскольку 
весьма вероятно, что вещества, необходимые д ля  построения скелета ЮГ, насе­
комые получают с пищей). При этом усиление продукции ЮГ, в свою очередь, сти­
мулирует желткообразование, т.е. откладку все более крупных яиц, позволяющих 
все более поздний выход личинки. С другой стороны, относительно более дол­
гое пребывание эмбриона в яйце может вызвать ретардацию начала функциони­
рования прилежащих тел эмбриона, необходимых лишь при активной личиноч­
ной жизни, а отсутствие поступления извне веществ, необходимых д ля  построе­
ния ЮГ, — задержать его секрецию. Все это вместе может приводить к относи­
тельной задержке контролируемого ЮГ момента прекращения дифференцировок 
в яйце и, следовательно, к морфогенетически все более позднему выходу ли­
чинки.

Необходимость сильного развития половой системы для откладки крупных 
яиц при эмбрионизации может вызвать смещение начала развития половой сис­
темы на морфогенетически более раннюю стадию — в куколку — еще до момента 
окончания имагинальной дифференцировки. Поскольку д ля  стимуляции овоге­
неза необходим ЮГ, секреция прилежащих тел также начинается онтогенетичес­
ки несколько раньше, когда имагинальные признаки животного еще не полностью 
сформированы и морфогенез в типе должен был бы еще продолжаться. Однако 
поскольку ЮГ является лиогормоном, растворенным в гемолимфе, при увеличе­
нии его титра не только активизируется рост ооцитов, но и тормозится развитие 
других, не связанных с размножением имагинальных признаков. Таким способом 
коррелятивно может возникать неотения, т.е. термин “коррелятивная эмбриони­
зация", предложенный И.И. Ежиковым [1953а], приобретает новый вполне конкрет­
ный смысл. Конечно, одноразовые изменения такого плана должны быть очень 
незначительными и, кроме случаев явного уродства, вряд ли доступны прямому 
наблюдения. Однако поскольку все описываемые процессы взаимообусловлены и 
активизируют друг друга по принципу положительной обратной связи, они мо­
гут протекать относительно быстро в эволюционном плане. Иными словами, со­
седние роды и даже виды могут быть существенно различны по уровню ювенили- 
зации имаго и другим признакам, связанным с перестройками онтогенеза. Такое 
предположение о природе неотении хорошо объясняет большое развитие ее у 
самок, у  которых образование половых продуктов в большей мере связано с на­
коплением резервных веществ (в яйцах или в теле самки), чем у  самцов. Такое 
различие полов (сохранение самцами полной дифференцировки тела при неоте- 
ническом упрощении самок) экологически полезно, поскольку сохраняется воз­
можность обновления генофонда при ослаблении миграционных способностей у 
неотенических бескрылых самок.

Впрочем, интенсивное развитие яиц может, по-видимому, стимулироваться 
извне и при фитофагии — в случае поглощения непосредственно аналогов ЮГ (а 
не просто веществ, необходимых для  его построения) с пищей — соками расте­
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ний, в которых часто содерж атся АЮГ, как, например, у Rhynchota. Понятно, что 
неотения в таких случаях может возникать только у  гемиметабол, поскольку 
куколка голометабол, к которой приходит имагинальный морфогенез, не питает­
ся и не может получать АЮГ в нужное время. Состав пищи личинок голометабол, 
по-видимому, не оказывает прямого биохимического воздействия на морфоге­
нез, поскольку у  всех представителей этой группы личиночная стадия и так п ро­
текает в условиях избытка ЮГ в организме. Это обеспечивает ее морф ологичес­
кую стабильность, одновременно активизируя быстрый рост. Поэтому способ пи­
тания здесь влияет лишь косвенно, требуя или не требуя от личинки активных 
перемещений и хорошей ориентировки (т.е. определенного уровня дифференци­
ровки придатков и органов чувств).

Дезэмбрионизации развития, энергетически более выгодная и способствующая 
быстрому росту личинок, а следовательно, ускорению онтогенеза, реализуется 
во всех случаях, когда для этого представляется возможность. Это происходит 
чаще всего благодаря развитию заботы о потомстве: скрытому помещению яиц на 
или в пищевой субстрат, паразитическому образу жизни личинок (но не имаго!), 
прямому кормлению расплода и т.д. Такая связь упрощения образа жизни личи­
нок с дезэмбрионизацией развития, только что проиллю стрированная д ля  жуков, 
еще более явственна в отряде перепончатокрылых. Характерно, что наиболее 
дифференцированные в этом отряде (а по некоторым признакам и среди го л о ­
метабол вообще) личинки пилильщиков питаются тканями растений, а наиболее 
просто устроенные паразитические личинки наездников — живыми тканями на­
секомых. Этот пример показывает, что изменение активных функций молодых 
форм оказывает на направление перестройки онтогенеза значительно большее 
влияние, чем состав пищи. Связь дезэмбрионизации развития с упрощением обра­
за жизни личинок прослеживается также у Lepidoptera, у  которых гусеницы мине­
ры значительно менее дифференцированы, чем свободноживущие. Особенно 
явственна она у двукрылых, где наивысшая степень дезэмбрионизации развития 
среди Nematocera наблюдается у галлиц, а среди Brachycera — у живущих в пищевом 
субстрате личинок Cyclorrhapha. Такое упрощение образа жизни личинок, как уже 
говорилось, необходимо связано с возрастанием активных функций имаго. Пос­
леднее не только целиком принимает на себя функцию расселения [Гиляров, 
1945, 1966], но и приобретает все более сложные формы поведения, позволяющие 
уменьшить активность личинок: это и активные поиски подходящих мест д ля  я й ­
цекладки, и усложненные ее способы, например разыскивание и парализация д о ­
бычи, и постройка гнезд и, наконец, специализация к колониальному образу 
жизни. Все это приводит в эволюционном плане к развитию анаболий, надставок 
новых имагинальных стадий, обладающих как все более совершенным полетом и 
органами чувств (в особенности глазами), так и более совершенной нервной сис­
темой и более развитым головным мозгом. Предыдущие этапы имагинальной 
дифференцировки концентрируются в куколке и даже частично переходят в 
предкуколку. Например, в предкуколочном развитии ос в деталях повторяется 
огромное большинство имагинальных признаков предковой группы — пилиль­
щиков. Однако, как уже говорилось, появление таких анаболий означает в каждом 
конкретном случае продолжение имагинальной дифференцировки в куколке 
чуть дальше нормы, которое может происходить лишь в случае некоторой за­
держки имагинальной секретации прилежащих тел. Последняя может быть св я ­
зана с ретардацией роста ооцитов, полезной д л я  облегчения тела самки, несущей 
активные функции заботы о потомстве. Кроме того, все увеличивающийся в ходе 
дезэмбрионизации развития объем морфогенезов в предкуколке и куколке приво­
дит к увеличению относительной длительности этого периода. При этом в о р га­
низме полностью расходую тся накопленные личинкой вещества, которые служ ат 
основой для построения скелета ЮГ, а собственный ЮГ личинки успевают п ол­
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нее элиминироваться из организма. Все это может создать дополнительные пред­
посылки д ля  некоторой задержки окончания дифференцировок в куколке. За­
держка начала имагинальной секреции ЮГ, в свою очередь, вызывает в части слу­
чаев меньшую интенсивность овогенеза, откладку более мелких яиц с меньшим 
количеством желтка, т.е. в свою очередь, стимулирует дезэмбрионизацию. В д р у ­
гих случаях возникает дополнительное питание имаго и увеличивается относи­
тельная продолж ительность его жизни (что также представляет собой увеличе­
ние его активных функций). Как мы видим, у  высших голомегабол с успехом р еа­
лизуются обе эти тенденции.

Глава III 

ЭВОЛЮЦИЯ НАСЕКОМЫХ В СВЕТЕ ЯВЛЕНИЙ 
ПЕРЕСТРОЙКИ ОНТОГЕНЕЗА

Попытаемся на основе рассмотренных фактов и теоретических построений 
предложить собственную гипотезу происхождения метаморфоза насекомых и 
проиллю стрировать значение перестроек онтогенеза в эволюции этой группы. За 
основу представлений о времени появления и родственных взаимоотношениях 
крупных групп взяты последние филогенетические и палеонтологические дан­
ные, изложенные в насыщенной интереснейшими фактами и идеями монографии 
А.П. Расницына [1980]. В соответствии с ней употреблены названия крупных групп 
насекомых (инфраклассов, когорт, надотрядов). Необходимость введения этих 
названий вместо общепринятых обусловлена открытием в последнее время ряда 
новых таксонов (для вымерших групп), изменением ранга многих прежних таксо­
нов и сменой представлений о филогенетическом родстве многих групп в р е­
зультате интенсивного развития палеонтологии насекомых. Однако здесь эволю­
ционное значение перестроек онтогенеза рассматривается в основном на мате­
риале современных групп, преимагинальные стадии которых доступны для  н е­
посредственного сравнительно-морфологического изучения.

По-видимому, исходной д ля  всех типов метаморфоза крылатых насекомых 
нужно считать археметаболию, непосредственно образовавшуюся с появлением 
крыльев у  раннекарбоновых Protoptera из протометаболии [Шаров, 1959] их тизану- 
рообразных предков. Начальный этап развития археметабол, по-видимому, вклю­
чал несколько бескрылых личиночных возрастов со слабой тагматизацией тела, 
малочленистыми лапками и антеннами и, возможно, недоразвитыми сложными 
глазами17, т.е. примерно соответствовавших по уровню морфогенетической диф­
ференцировки преимагинальным стадиям современных Thysanura. Возможно, что 
эти личиночные возраста подобно ларвулам современных поденок [Захваткик 
1953] сменяли друг друга без сильных морфогенетических перестроек. После 
этого следовал длительный период нимфального морфогенеза, рекапитулиро­
вавшего у  полнокрылых форм этапы последовательного развития крыльев в 
форме их постепенной дифференцировки в сменяющихся нимфальных возрастах. 
Развитие крыльев сопровож далось усилением тагматизации тела и расчленением 
грудных сегментов, удлинением придатков, которое в условиях еще слабого 
полета могло способствовать увеличению парусности, и постепенным форми­
рованием гоноподий. Развитие завершалось несколькими [Захваткин, 1953; Шаров, 
1959] имагинальными возрастами; возможно, что, как и протометаболы, археме-

17У личинки чешуйницы первого возраста глаза состоят всего из 12 омматидиев с несовершенными 
линзами [Шаров, 1953], т.е. слабее дифференцированы, чем личиночные глаза Panoipa.
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таболы продолжали линять в течение всей жизни. Мы не утверждаем вслед за 
А.В. Мартыновым [1938] и А.А. Захваткиным [1953], что развитие первичных кры­
латых насекомых проходило в водной среде. Совершенно очевидно, что насеко­
мые сформировались как сухопутная группа [Гиляров, 1957]. Об этом говорит ряд  
признаков современных Thysanura, явно близких к предкам всего отряда. Очень 
определенна вторичность всех приспособлений к водному образу жизни у  нимф, 
личинок и имаго всех групп насекомых, ныне обитающих в воде. Более вероятно, 
что личинки Protoptera (соответствовавшие по уровню дифференцировки ларву- 
лам современных поденок) были сухопутными подобно Thysanura. Правда, некото­
рые особенности нимфоидной стадии, выделенной нами из предкуколки жуков и, 
видимо, гомологичной нимфальному периоду онтогенеза предков, могут кос­
венно свидетельствовать о вторично водном или амфибиотическом (например, в 
прили вно-отли вной  полосе) образе жизни: это сильное развитие брюшных (и 
переднегрудых) параноталий, пузыревидный (а не когтевидный) претарзус, широ­
кие сильные коксы, гораздо более длинные, чем и у  личинок, и у  имаго. Однако 
эти же признаки могут рассматриваться и как приспособление к планирующим 
прыжкам, предшествовавшим полету при обитании на растениях (гипотеза Расни- 
цына [1976,1980]). Во всяком случае, эти формы, по-видимому, вели гораздо более 
активный образ жизни, чем малоподвижные и скорее всего скрытоживущие лар- 
вулы, и вполне могли осущ ествлять основную расселительную функцию, если 
имаго были подобно современным поденкам слабо защищенными и короткоживу- 
щими. Обитая в сравнительно мягком, влажном и теплом климате карбона, при 
сравнительно малом количестве хищников и изобилии пищи (видимо, они были 
преимущественно детритофагами), эти формы могли развиваться очень медленно 
и постепенно, проходя в свободном состоянии весь длительный метаморфоз и 
сохраняя в онтогенезе в оформленном виде все состояния, ранее пройденные 
имагинальной стадией предков.

Развитие Gryllones (Polyneoptera), известных со среднего карбона, видимо, прои­
зошло из археметаболии путем постепенной эмбрионизации развития. Расцвет 
предков этой группы набюдался в конце карбона и начале перми, когда происхо­
дила интенсивная дифференцировка климата Земли и на месте ранее занимавших 
всю планету субтропиков образовалось несколько растительных зон [Мейен, 
1987; Разумовский, не опубликовано]. По-видимому, эволюция группы была связа­
на с прогрессирующим приспособлением к обитанию на вновь образованных 
территориях с сухим и жарким климатом, о чем, в частности, говорит преиму­
щественное обитание в жарких и аридных районах и современных представи­
телей инфракласса Gryllones. Этим может быть объяснено уплотнение их покро­
вов, образование надкрылий, специализация к скрытому обитанию (у тараканов и 
особенно впоследствии у  термитов). С этим же могут быть связаны интенси­
фикация питания зелеными, обильными водой частями растений (у палочников, 
прямокрылых) и приспособления к защите яиц от высыхания (оотеки, кубышки). 
Такой путь эволюции этой группы стал возможным благодаря прогрессирующей 
эмбрионизации развития, последовательному поглощению яйцом всех личиноч­
ных, а затем и части нимфальных стадий. Следы постепенной эмбрионизации раз­
вития Gryllones сохранились в палеонтологической летописи. Так, у  раннепермс­
ких Lemmatophoridae описаны нимфы с трех-четырехчлениковыми лапками при 
пятичлениковых лапках у  имаго [Carpenter, 1935; Расницын, 1980]. Обитавшие в то 
же время Attactophlebiidae, у  которых А.Г. Шаров [1959] описал имагинальные линь­
ки, имели ранних нимф с трех- или даже двухчлениковыми лапками, а поздних — 
с пятичлениковыми [Расницын, 1980]. Однако все нимфы современных Gryllones 
имеют полностью расчлененные конечности, вполне сформированные сложные
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~лаза и имагинальную тагматизацию. Они отличаются от имаго только недораз­
витием крыльев, расчленением птероторакса и гениталий. Постепенное поглоще­
ние ранних постэмбриональных стадий яйцом привело к их весьма полной река­
питуляции в эмбриогенезе (см. раздел о развитии сверчка). Наименьшее количест­
во перестроек в постэмбриональном развитии современных форм отмечено у  не­
которых уховерток, особенно бескрылых и в том числе паразитических [Davies, 
1966]. Ф ормирование этой группы как обособленного отряда, по-видимому, 
связано с некоторой ювенилизацией имаго (неотенией). Об этом говорит меньшая 
по сравнению с другими Gryllones длина их антенн, более гомономная и полная 
сегментация тела, недоразвитие передних и упрощение жилкования задних кры­
льев, закладка гонопора самцов (или даже парных гонопоров с парными пениса­
ми) в задней части седьмого сегмента. Характерно, что у  этих форм (как и у 
жуков, см. ранее) ювенилизация имаго сочетается с дальнейшей эмбрионизацией 
преимагинальных стадий. В частности, у  родов Hemimerus и Arixena это выражает­
ся в живорождении и поглощении материнским организмом первого нимфально- 
го возраста [Davies, 1966]. Столь же очевидно неотеническое происхождение эм- 
бий с их гомономной грудью, трехчлениковыми лапками, утерей простых глаз­
ков, отсутствием крыльев у  самок и их упрощенным жилкованием у самцов, 
неконцентрированной нервной системой и следами метамерии яйцевых трубо­
чек и семенных фолликулов. Неотения была в этих случаях биологически полез­
ной как способ увеличения подвижности тела при специализации к скрытому 
обитанию и в некоторых случаях к паразитизму. Однако, не приобретя в резуль­
тате такого неотенического изменения каких-либо новых ароморфных призна­
ков (в отличие, например, от термитов — см. далее), эти группы не испытали мор­
фофизического прогресса, в настоящее время сравнительно немногочисленны и, 
по-видимому, являю тся тупиковыми.

Сходная тенденция к укорочению развития посредством неотении реализует­
ся у таракановых. Многие их современные формы характеризуются укорочением 
или даже отсутствием крыльев у  самок (Blatta, Periplaneta и др.), а нередко и у 
обоих полов (Loboptera и др.). Редукция крыльев дополняется у этих форм рядом  
других ювенильных признаков: сохранением лобного и теменного швов, очень 
крупными коксами (как мы видели у  жуков, этот признак проявляется преиму­
щественно на пронимфоидной и нимфоидной стадиях), укорочением и упро­
щением деталей яйцеклада. При этом у  родственной группы богомолов, не п ре­
терпевающих столь заметной неотении, яйцеклад значительно полнее развит, а 
ископаемые тараканы имели длинный наружный яйцеклад [Основы палеонтоло­
гии, 1962; Вишнякова, 1971]. Возможно, недоразвитие эдеагуса в ходе неотении 
привело к формированию своеобразного генитального аппарата тараканов, сос­
тоящего из трех фалломеров. Как и д ля  уховерток, для некоторых форм тар а­
канов характерно живорождение.

Очень определенны признаки неотении у  термитов: короткие усики, обычно 
четырехчлениковые лапки, упрощенное, состоящее из одних продольных ство­
лов, жилкование крыльев. Характерен также недоразвитый, иногда даже по срав­
нению с тараканами, генитальный аппарат самцов и полное отсутствие яйцекла­
да у  самок. Особенно резко черты ювенилизации проявляю тся у  рабочих и солдат 
с их полной гомономносгью грудных сегментов, отсутствием глаз и простых 
глазков. Характерно, что у  более примитивных групп термитов с  не вполне сф ор­
мированной структурой колонии роль рабочих выполняют так называемые псев- 
дэргаты — неполовозрелые нимфы, которые способны неотенически образовы­
вать бескрылых половых особей в случае гибели царя и царицы. Неотения у  тер ­
митов смогла развиться в связи с появлением социальности, разделением функ­
ций между членами колонии, полностью скрытым образом жизни, способностью
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усваивать клетчатку и другими биологически прогрессивными признаками, 
обеспечивающими в настоящее время процветание этой группы.

Таким образом, у  всех Blattopteroidea развитие неотении связано со специализа­
цией к скрытому образу жизни. В наименьшей степени неотеническое упрощение 
свойственно богомолам, которые обитают открыто на растениях.

Меньше всего перестроек онтогенеза претерпели, по-видимому, ортоптероид- 
ные насекомые. Судя по рассмотренному выше онтогенезу сверчков, более всего 
сходных с предками всех ортоптероидов и претерпевших сравнительно малые 
изменения в филогенезе, эти последние возникли уже как группа с крайне эмб- 
рионизованным развитием. М олодая особь прямокрылых отличается от имаго 
лишь недоразвитием крыльев и гениталий, несколько укороченными антеннами и 
(у сверчков) церками. Случаи утери крыльев в этой группе, возможно, также 
имеют неотеническую природу, однако они не очень многочисленны и не харак­
терны для группы в целом. Весьма возможно, что неотения имела место при 
формировании отряда палочников, о чем говорят бескрылость и личинковид- 
ность многих форм, а также нимфоидное строение их женских гениталий.

Таким образом, эволюция инфракласса Gryllones связана с глубокой эмбриони- 
зацией развития, позволившей им в период пермокарбоновой дифференцировки 
климата занять вновь образовавшиеся экологические ниши. Это были территории 
с жарким и сухим климатом, недоступные д ля  первых птеригот с их длительным 
развитием. Большое число ранних стадий, просто устроенных и слабо защищен­
ных от высыхания, по-видимому, позволяло им обитать лишь в стабильном 
теплом и влажном климате. Возможно, именно обитание в жарком климате сти­
мулировало дальнейшее развитие криптометаболии у Gryllones, которая предс­
тавляет собой весьма энергоемкий процесс. Большие затраты энергии требуются 
для накопления значительного количества желтка в яйцах при достаточно высо­
кой плодовитости, а также для  линек сильно дифференцированных имагообраз- 
ных нимф [Bemays, 1986]. Свидетельством в пользу этого служит полное отсутст­
вие форм, обладающих эмбрионизованным развитием (гемиметабол), в высоких 
широтах [Чернов, 1978] и их пышный расцвет в теплых и аридных районах. Вторая 
черта, весьма характерная для онтогенеза и эволюции Gryllones, — тенденция к 
вторичной неотении имаго. Она особенно часто (но не всегда) реализуется при 
специализации к более скрытому, чем у  предков, образу жизни, что опять-таки 
может быть связано с заселением более ксерофильных местообитаний.

С той же пермокарбоновой дифференциацией климата может быть связано и 
формирование ныне живущих групп инфракласса Scarabaeones (для современных 
насекомых Palaeoptera + Paraneoptera + Oligoneoptera в старом понимании), кроме 
стрекоз и поденок.

Поденки, известные с верхнего карбона, но, видимо, существовавшие и раньше, 
по-видимому, наиболее близки к первым крылатым насекомым (Protoptera). Они об­
ладают и наиболее сходным с предполагаемым для протоптер типом метамор­
фоза — археметаболией. У них имеется несколько бескрылых, просто устроен­
ных и сравнительно мало отличающихся друг от друга личиночных возрастов, 
длинного ряда нимфальных и двух короткоживущих непитающихся имагиналь­
ных возрастов, причем спаривание и яйцекладка происходят лишь в последнем 
из них.

Развитие стрекоз уже кардинально отличается от этого типа, как и их внешняя 
морфология. Все это говорит против объединения стрекоз и поденок в единую 
группу Palaeoptera в пользу мнения об их самостоятельности [Расницын, 1980]. В 
отногенезе стрекоз отсутствует стадия субимаго, имаго долгоживущее и актив­
но питается, а ранние личиночные стадии полностью эмбрионизованы. Из яйца 
выходит сильно дифференцированная, хотя внешне и отличная от имаго из-за
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водного образа жизни нимфа — наяда. Эмбрионизация развития в этой группе 
обеспечивается хищничеством имаго, которое позволяет откладывать богатые 
желтком яйца. В свою очередь, она стимулируется хищничеством личинок, кото­
рые, чтобы успешно охотиться, должны быть достаточно сформированными уже 
к моменту выхода из яйца. Таким образом, мы наблюдаем здесь второй независи­
мый случай возникновения криптометаболии из археметаболии предков. Он 
обусловлен, по-видимому, не палеоклиматически ми причинами (появлением н о­
вых экологических ниш из-за дифференцировки климата), а возникновением н о­
вой жизненной формы — воздушных хищников. Ее появление могло быть связано 
с возникновением большого числа групп крылатых насекомых (Protoptera, Blatti- 
nopseida, примитивных Gryllones), служивших пищей стрекозам [Расницын, 19801.

Становление когорты Cimiciformes, видимо, было связано со специализацией к 
фитофагии, на что указывает появление зачатков колющего хоботка уже у  пред- 
ковых групп (Hypoperloidea, Palaeodyctioptera). Можно предполагать, что вместе с 
соками растений эти насекомые начали потреблять естественные АЮГ, которые в 
природе, как известно, в большом количестве содерж атся именно в хвойных. Это 
позволило им, с одной стороны, сильно ускорить рост питающихся стадий и, 
следовательно, сократить их число. С другой стороны, это потребовало умень­
шить объем морфогенетических перестроек в течение свободных стадий, чтобы 
облегчить линьки при быстром росте. По-видимому, такое сокращение морфоге­
незов у активных нимф прямо определялось потреблением пищи, содержащей 
АЮГ. Антиморфогенетическое действие АЮГ привело к необходимости выработ­
ки специального механизма быстрой элиминации их из организма в периоды 
интенсивных перестроек: непосредственно перед и после каждой линьки и осо ­
бенно в период формирования имагинальной стадии. До этого титр собственно­
го ЮГ18 на единицу веса мог регулироваться соотношением увеличения веса 
организма и скорости роста прилежащих тел. Когда второй процесс начинает 
отставать от первого, относительное количество ЮГ на единицу веса снижается, 
в результате чего его активная концентрация не достигается и могут начаться 
предлиночные перестройки. Однако постоянное поступление АЮГ с кормом, 
тем более обильное, чем интенсивнее питание, которое, в свою очередь, усили­
вается с увеличением веса, потребовало выработки специального механизма 
нейтрализации его воздействия. Возможно, что после выработки и совершенст­
вования этого механизма он стал блокировать действия не только АЮГ, привне­
сенных с пищей, но и собственного ЮГ в организме. Таким образом, выработался 
очень четкий и в то же время лабильный (обусловленный соотношением горм о­
нов) способ разделения в онтогенезе процессов роста (в присутствии ЮГ) и м ор­
фогенеза (после его элиминации). Это ароморфное приобретение, не менее су ­
щественное, чем само появление в филогенезе ЮГ, по-видимому, привело к воз­
никновению огромной группы Scarabaeiformes (Oligoneoptera в старом понимании), а 
также к формированию Cimiciformes в их современном виде.

Короткая специализированная ветвь Cimiciformes, начинающаяся с мало изме­
ненных сеноедов, эволюционировала в направлении паразитирования на тепло­
кровных (после их появления). Она связана с очень резкой эмбрионизацией раз­
вития, позволяющей противостоять истреблению менее активных молодых ста­
дий хозяином и обусловленной обильным питанием калорийной пищей. В ходе 
коррелятивной эмбрионизации, а также специализации к обитанию в перьях или 
шерсти хозяина развилась и очень сильная неотения имагинальной стадии у  
этих форм. Так, пухоеды и особенно вши представляют собой наиболее явственно

Судя по наличию прилежащих тел, ЮГ имеется у  всех современных крылатых насекомых, видимо, 
он уже присутствовал и у  предков Cimiciformes.

18
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неотенические формы среди насекомых (включая Thysanura). Они не более диффе­
ренцированы, чем карабоидные личинки голометабол: имеют трех-пятичленико- 
вые усики, одночлениковые лапки, нередко с одним коготком, а у некоторых 
вшей даже нерасчлененный тибиотарзус, совсем лишены крыльев, имеют крайне 
слабо сформированный генитальный аппарат.

Что касается свободноживущих Cimiciformes, то их онтогенез, несм отря на 
некоторое внешнее сходство, весьма сильно отличается от криптометаболии 
Gryllones. Это выражается, во-первых, в существовании в их развитии покоящихся 
фаз (дейтонимф у трипсов, конца последнего нимфального возраста у  тлей, лож ­
ной куколки червецов и алейродИд). Таких стадий нет в развитии остальных Но- 
moptera и клопов, однако их имагинальная линька существенно отличается от о с­
тальных больших объемом морфогенетических перестроек, чего не наблюдается 
у большинства Gryllones. Второе существенное отличие от онтогенеза Gryllones 
состоит в относительно большей ювенильности (простоте организации, отличаю ­
щей их от имаго) активных преимагинальных возрастов и в сравнительно мень­
шем количестве морфогенетических перестроек при смене возрастов. Отметим, 
что оба эти признака в наивысшем своем выражении характерны для истинных 
голометабол (Scarabaeiformes). Это, как уже говорилось, способ рационализации 
индивидуального развития посредством разделения процессов морфогенеза и 
роста, связанный с перераспределением активных функций между молодыми и 
взрослыми формами. Первичное появление такого типа метаморфоза могло быть 
связано, как и криптометаболия Gryllones, с занятием вновь образовавшихся ниш в 
ходе раннепермской дифференцировки климатов Земли. Однако в отличие от 
типичной криптометаболии Gryllones оно могло появиться не в жарких и сухих 
условиях, а в районах с континентальным климатом, резко меняющимся в теч е­
ние года. В таких условиях насекомые, кроме периодов активного развития в 
благоприятных погодных условиях, должны были приспособиться к переж ива­
нию периодов зимовки, а в аридных районах, возможно, и летней засухи, нахо­
дясь в укрытиях и прекращая на это время питание. Чтобы обеспечить переж ива­
ние таких периодов, насекомые должны были избыточно питаться на предшест­
вующих активных стадиях и (в случае питания хвойными) потреблять с пищей 
значительное количество АЮГ. Это могло приводить к тому, что морфогенез на 
эти* стадиях несколько задерживался, а рост ускорялся. В результате каждая 
нимфальная линька, которая долж на была происходить при достижении ж ивот­
ным определенных размеров, соответствовала несколько менее диф ф еренциро­
ванному состоянию, чем это было свойственно концу соответствующего возраста 
у предковой группы. При этом каждый последующий возраст оказывался более, 
чем у предков, сходным с предыдущим, и к покоящемуся периоду подходила 
несколько менее дифференцированная (ювенильная) форма. В период покоя ак­
тивное движение, питание, а вместе с ним и поступление извне аналогов ЮГ 
прекращалось, а остаточное действие механизма, в период активного питания 
удалявшего излишки АЮГ из организма, могло приводить к быстрой элиминации 
из него и собственного ЮГ. Тем самым создавались предпосылки д л я  относи­
тельно быстрого и более интенсивного, чем у  предков, морфогенеза. При этом 
вначале такая перестройка могла сопровож даться линьками, быстро следовав­
шими одна за другой, которые были энергетически обеспечены избыточным пи­
танием предыдущих стадий (подобные нимфальные линьки в покоящемся со сто я­
нии наблюдаются у  трипсов). Однако с совершенствованием гормональной р егу ­
ляции онтогенеза такие линьки, по существу бесполезные д ля  не растущего о р ­
ганизма, могли утратиться. При этом все процессы перестройки, ранее со о т­
ветствовавшие нескольким нимфальным возрастам, стали проходить в течение 
одного последнего нимфального возраста или даже его части. Это состояние
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очень характерно д л я  крылатых форм сеноедов, многих клопов и в особенности 
Homoptera (тлей, червецов, алейродид), когда из бескрылой личинковидной м оло­
дой формы, лишенной глазков, а нередко и сложных глаз, с малочленистыми или 
даже нерасчлененными антеннами и одночлениковыми лапками (а у  алейродид 
даже с неразделенным тибиотарзусом) появляется сразу крылатое, гораздо бо­
лее дифференцированное имаго. Вторая существенная особенность Cimiciformes, 
связанная с первой, — значительная ювенилизация как имагинальных, так и ним- 
фальных стадий по сравнению с исходными для  них [Расницын, 1980] Нурорег- 
loidea. Тенденция к ювенилизации имаго, по-видимому, проявилась еще на заре 
становления цимициформных. Так, представители семейства Synomaloptilidae, пе­
реходного между гипоперлидами и палеодиктиоптерами, имели пятичленико- 
вые лапки, длинные многочлениковые антенны и богатое жилкование. Более 
близкое к палеодиктиоптерам семейство Permarrhaphidae (по крайней мере неко­
торые его представители) характеризовалось трехчлениковыми лапками, укоро­
ченными, относительно малочленистыми антеннами и обедненным жилкованием, 
состоящим из немногих продольных стволов [Расницын, 1980]. Иными словами, 
по уровню имагинальной дифференцировки эти формы были сходны с совре­
менными сеноедами, у которых даж е крылатые имаго в известной степени ювени- 
лизированы. Начальный этап ювенилизации имаго у  всех цимициформных, види­
мо, был связан с некоторым упрощением образа жизни: переходом к питанию 
вегетативными частями растений или образованным из них детритом, повсемест­
но встречающейся легкодоступной пищей.

Очень четкий ряд  постепенной ювенилизации имаго, как уже говорилось, 
прослеживается в надотряде Psocopteroidea. Уже в отряде сеноедов внутри всех 
его подотрядов наблюдается тенденция к вторичной утрате крыльев и тагмати- 
зации тела. Резкая ювенилизация имаго проявляется у пухоедов и особенно у 
вшей в связи с прогрессирующей специализацией к паразитизму на теплокров­
ных. По-видимому, это стало возможным при отбрасывании в ходе ювенилизации 
не только имагинальной, но и нимфальной стадии предков. Во всяком случае, в 
развитии современных сеноедов столь мало дифференцированные свободные 
стадии отсутствуют. Нетипичная д ля  насекомых однонаправленность этих п р о ­
цессов (т.е. ювенилизация не только взрослой, но и молодых форм: утрата нимф и 
личинковидность тех и других) может быть связана со специализацией к парази­
тизму на теплокровных. При этом выгодны и утрата метаморфоза как наиболее 
уязвимого периода д ля  уничтожения хозяином, и общее омоложение всех ста­
дий, облегчающее их интенсивное питание и усиленную яйцепродукцию. Личин­
ковидное строение и короткие придатки помогают насекомым успешно передви­
гаться и прикрепляться в шерсти и перьях, а мешковидное мягкое тело — наса­
сывать большое количество крови и формировать крупные яйца.

Определенный уровень ювенилизации имаго, хотя и не заходящий столь д ал е­
ко, характерен для  трипсов с их личинковидным телом, короткими (шести-деся- 
тичлениковыми) антеннами, отсутствием глазков у бескрылых форм, двухчлени- 
ковыми лапками, небольшими крыльями с редуцированным жилкованием (или д а­
же бескрылостью), отсутствием у подотряда Tubulifera яйцеклада и пениса. Очень 
интересен факт перестройки внутренних органов трипсов во время покоящихся 
нимфальных стадий (см. выше). Он сходен по интенсивности разрушительных и 
восстановительных процессов с типичным полным превращением, что еще раз 
подчеркивает сходство в механизме становления типов метаморфоза этих групп.

Онтогенез клопов сравнительно стабилен и, по-видимому, подвергался незна­
чительным изменениям с момента возникновения этой обширной, но сравнитель­
но однородной (в смысле уровня нимфальной и имагинальной дифференцировки)
группы. Он, по-видимому, сформировался уже на фоне известного уровня крип-
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тометаболии в сочетании с довольно значительной ювенилизацией имаго (по 
сравнению с рассмотренными ранее предковыми Hypoperloidea). Для клопов харак­
терны четырехчлениковые (несмотря на иногда значительную длину) антенны, 
трехчлениковые лапки, для  некоторых форм частичная редукция крыльев, упро­
щенное их жилкование.

Наибольшего разнообразия среди Cimiciformes формообразование посредством 
перестроек онтогенеза достигает в отряде Homoptera. Из их числа, по-видимому, 
наиболее близки к исходным формам для  отряда как по общей морфологии, 
отражающей уровень нимфальной и имагинальной дифференцировки, так и по 
типу метаморфоза листоблошки и цикадовые. Их имагинальная стадия несколько 
менее ювенилизирована, чем у  клопов, — с более расчлененными усиками, более 
полным жилкованием крыльев с поперечными жилками, хорошо развитым яйце­
кладом, некоторой гетерономностью тела. Преимагинальные их стадии, напро­
тив, менее эмбрионизованы, чем у  клопов, и при этом более сходны друг с д р у ­
гом: они бескрылы (тогда как у клопов зачатки крыльев развиваются от возраста к 
возрасту), имеют нерасчлененные лапки (у цикад и младшего возраста листобло- 
шек) при двух-или трехчлениковых лапках у имаго. Таким образом, уже в этой 
группе можно с большой долей вероятности предполагать концентрацию в п ос­
леднем преимагинальном возрасте нескольких нимфальных, а сами эти преима­
гинальные возрасты по уровню дифференцировки мало отличаю тся от личинки 
голометабол. Можно предполагать, что такая простота строения молодых ста­
дий Homoptera унаследована непосредственно от ларвулы археметабол. Однако 
группы, явно близкие к предковым цимициформных (например, сеноеды), уже у т­
ратили в развитии подобные свободные стадии в результате эмбрионизации раз­
вития. Поэтому более вероятно, что у  Homoptera они появляю тся вторично в 
результате появления второй (после яйца) покоящейся стадии (преимагинально- 
го отрезка последнего нимфального возраста), в которой начали концентриро­
ваться морфогенетические перестройки, вначале характерные д л я  свободных 
нимфальных стадий, а затем и "извлекаемые" в ходе дезэмбрионизации развития 
из яйца. Как уже указывалось, такое перераспределение морфогенезов, ведущее к 
все большему упрощению молодых свободных стадий, особенно выгодно при 
специализации их исключительно к питанию и росту, в то время как за имаго 
закрепляются функции размножения и расселения. Эта тенденция очень сильно 
прогрессирует в группе Homoptera, где молодые особи могут проводить всю 
жизнь практически на одном месте, усиленно питаясь и линяя, что легче могут 
проделывать мягкие, мало дифференцированные формы. Имаго, освобожденные 
от необходимости питаться, могут полностью сосредоточиться на размножении 
и расселении. Своеобразную модификацию этого процесса (в общем в том же 
направлении) представляет собой чередование поколений. При этом к размнож е­
нию (иногда в сочетании с партеногенезом) переходят неотенические молодые 
формы, функции крылатых имаго еще более сокращаются и состоят лишь в рассе­
лении и обновлении генофонда. В ряд е  случаев имаго вообще исчезают из жиз­
ненного цикла, что не приводит к гибели вида, т.е. собственно имагинальная ста­
дия становится факультативной. Именно у  Homoptera (алейродид и червецов) мы 
наблюдаем настолько близкую аналогию с голометаболией, что Р.Е. Снодграсс 
[Snodrass, 1954] даже называет червецов голометаболами. Однако их лож ная ку­
колка гомологична нимфальной стадии (одной или скорее нескольким), т.е. пред­
куколке истинных голометабол. В то же время куколка последних, как мы виде­
ли, заключает субимагоидную стадию, т.е. соответствует одному или нескольким 
имагинальным возрастам предков.

Таким образом, путь развития когорты Cimiciformes связан с развитием обли­
гатного обитания и питания на растениях (аналогичного паразитизму на живот- 
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ных, что позволяет ряду  авторов называть его паразитизмом на растениях) и в 
меньшей мере паразитизма на животных. Он состоит в приобретении (на фоне 
некоторой исходной криптометаболии и ювенилизации имаго) прогрессирующей 
тенденции к концентрации морфогенеза в двух отделенных друг от друга этапах 
— яйце и последнем преимагинальном возрасте. Это приводит к значительным 
различиям между имаго и молодыми стадиями и к дальнейшей их ювенилизации 
с образованием подобия голометаболии. Такой путь развития несколько менее 
энергоемок, чем типичная криптометаболия Gryllones, однако все-таки в большей 
мере реализуется сейчас в тропических и особенно в субтропических областях. 
Характерно, что обладающие им группы, как и Gryllones, практически не встре­
чаются в наиболее высоких широтах, хотя заходят на север дальше, чем ортоп- 
тероидные насекомые [Чернов, 1978].

В наибольшей мере энергетическая выгодность такого направления перест­
ройки онтогенеза реализуется в группе Scarabaeiformes (Oligoneoptera). Путь приоб­
ретения голометаболии их общими предками (согласно А.П. Расницыну, отрядом  
Miomoptera, появившимся в конце карбона) в. самых общих чертах можно предста­
вить себе следующим образом. Предковая группа, еще обладавшая археметабо- 
лией, начала специализироваться в преимагинальных возрастах к питанию п о я­
вившимися в это время хвойными, богатыми аналогами ЮГ (или их опадом, также 
содержавшим эти вещества), а имагинальная и субимагинальные стали афагами. 
Афагия этих стадий могла быть либо унаследованной от предков, либо возник­
нуть вторично. Биологически было полезно, чтобы поступающие с пищей АЮГ не 
препятствовали дифференцировке органов, связанных с расселением и размно­
жением (поскольку можно предположить, что половая система, гоноподии, 
крыловая мускулатура и т.д. продолжали дифференцироваться в субимагиналь- 
ных возрастах). Еще один весьма вероятный механизм возникновения афагии 
имаго — элиминация отбором особей, у которых при еще слабом полете проис­
ходил быстрый овогенез и интенсивное желткообразование. Можно предполо­
жить, что гонадотропное действие АЮГ, поступающих с пищей, стимулировало 
эти процессы (как и процессы сперматогенеза) и способствовало отказу имаго от 
дополнительного питания для  облегчения веса тела. Это, в свою очередь, стиму­
лировало откладку маложелтковых яиц и более оптимальное для будущих личи­
нок их размещение, т.е. активизировало дезэмбрионизацию развития посредством 
усиления заботы о потомстве. Еще одно преимущество афагии имаго — уменьше­
ние веса тела за счет редукции или смены функций органов питания (например, 
их превращение в воздушные мешки, как у поденок) — существенно для их мигра­
ционных способностей. Возможно, что следы прошедшей в филогенезе специали­
зации к афагии имаго мы, как уже говорилось, наблюдаем в форме сильной пе­
рестройки при метаморфозе органов пищеварения и связанных с ними слюнных 
желез и мальпигиевых сосудов.

Дальнейшее совершенствование системы гормонов метаморфоза позволило 
сосредоточить все перестройки организации (еще сравнительно незна­
чительные), необходимые для формирования имаго из первых летающих стадий, 
в субимагинальных возрастах, освободив заключительный имагинальный возраст 
для расселения и размножения. Это могло стать возможным, если эти стадии, 
уже имевшие только морфогенетические функции, стали проходить в скрытом 
состоянии в период переживания насекомыми неблагоприятных погодных пе­
риодов (например, во время зимовки). Длительность этих периодов вкупе с 
интенсивным питанием ранних возрастов опадом, содержащим АЮГ (которое 
могло обеспечить достижение ими необходимых для дальнейшего развития 
размеров еще на стадиях личинки), позволила постепенно сосредоточить в этом 
покоящемся периоде и все нимфальные возраста (как это описано выше для 
Cimiciformes, но в еще большей степени). После утраты линек, потерявших свое
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значение в отсутствие роста, в результате дальнейшего совершенствования го р ­
мональной системы метаморфоза эти нимфальные возраста образовали предку- 
колку голометабол, а субимагинальные — куколку. Такой процесс концентрации 
крылатых нимф в покоящейся стадии был. как указывает А.П. Расницын [1980], 
биологически полезен еще и потому, что облегчал молодым питающимся ста­
диям передвижение в скважинах субстрата (подстилки или, в случае принятия 
гипотезы А.П. Расницына, шишек голосеменных), где торчащие в стороны или 
даже складывающиеся зачатки крыльев должны были быть помехой. Оставшиеся 
свободными молодые (личиночные) возраста все более теряли способность к 
последовательной дифференцировке внешних структур при смене одного воз­
раста другим. Вначале это, возможно, происходило в известной мере под воз­
действием аналогов ЮГ. в изобилии поступавших с пищей и при этом вызывавших 
интенсивный рост личинок. Впоследствии эта биологически полезная задержка 
днфференцировок за счет роста, видимо, стала поддерж иваться выработкой 
больших количеств собственного ЮГ и стала независимой от состава пищи.

Существенно, что предлагаемая гипотеза возникновения голометаболии (как и 
гипотеза А.А. Захваткина, к которой она во многом близка) не требует обязатель­
ного признания исходной дезэмбрионизации, поскольку карабоидные личинки 
более примитивных групп Scarabaeiformes не менее дифференцированы, чем лар- 
вула поденок, младшие возраста тлей или червецов. Интенсивное развитие де- 
зэмбрионизация претерпела уже впоследствии (причем независимо в разных 
группах голометабол) в ходе дальнейшего совершенствования системы горм о­
нальной регуляции метаморфоза. Особенно важны при этом сдвигание начала 
выработки ЮГ в эмбриогенезе на все более ранние стадии и отработка механизма 
быстрой и полной элиминации его из организма. Приобретение этих особеннос­
тей, по-видимому, и стало тем решающим ароморфозом, который привел к расц­
вету нынешние группы высших голометабол.

Наименьшее отклонение от предполагаемого исходного типа голометаболии 
наблюдается в современном надотряде Neuropteroidea. Их личинки относятся к 
карабоидному типу, а  перестройки при метаморфозе сравнительно неглубоки. Об 
этом, в частности, говорит свободная подвижность куколок этих форм в течение 
всего развития. М орфология имаго сходна по уровню дифференцировки с 
первыми голометаболами (Miomoptera). Для имаго весьма характерна афагия 
(хотя и не д л я  всех групп). Развитие Mantispa представляет собой приспособ­
ление к паразитизму в яйцевых коконах пауков и нередко рассматривается как 
пример гиперметаморфоза. Однако упрощение паразитических возрастов у  этой 
формы незначительно, у  них сохраняется полная сегментация придатков, 
которые, как и все тело, только укорачиваются и утолщаются. Возможно, что 
чрезвычайное морфологическое сходство между личинками и имаго в отряде 
верблюдок является свидетельством некоторой вторичной эмбрионизации 
развития (адультизации личинок). Однако в целом у невроптероидов, у  которых 
не наблюдается сейчас ни морфофизиологического, ни биологического прогрес­
са. перестройки онтогенеза весьма незначительны. Гораздо более серьезное 
значение они приобретают в группе Coleopteroidea, которые имеют среди невро­
птероидов своих весьма вероятных предшественников — вислокрылок. Их 
метаморфоз несколько отличается от остальных невроптероидов не столько 
водным образом жизни личинок, сколько их несколько меньшей дифференци- 
ровкой: они относятся скорее к сильфоидному типу с нерасчлененным тибио- 
тарзусом, отчлененной верхней губой и разбросанными простыми глазками. 
Вторичноводный образ жизни личинок приводит лишь к выработке специальных 
приспособлений ценогенетического характера. К ним в первую очередь 
относятся трахейные жабры, которые у  личинок Sialis расположены на первых
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семи брюшных сегментах. Они шестичлениковые и имеют в трех первых члениках 
собственную мускулатуру. Эти придатки ногоподобны и часто рассматриваются 
как гомологи брюшных конечностей, в частности грифельков Thysanura. Хотя 
гомология этих придатков с конечностями (по нашему мнению, скорее с 
телоподитом, а не с грифельком, нечленистым даже у  Thysanura, которые более 
дифференцированы, чем личинки Sialis) кажется нам весьма вероятной, личинки 
вислокрылок по уровню дифференцировки не соответствуют полиподной 
эмбриональной стадии Sialis и жуков. Они выходят из яйца на гораздо более 
близкой к имаго сильфоидной (ранее олигоподной) стадии, а брюшные конеч­
ности у  них сохраняю тся в результате ретардации, вызванной биологической 
полезностью этих органов, изменивших свою первоначальную функцию. Их 
зачатки сохраняю тся с момента закладки и дальше развиваются синхронно с 
грудными ногами, достигая сходного уровня расчленения, хотя, конечно, без 
специфической дифференцировки члеников, свойственной ногам. Такой же 
гетерохронией (задержкой редукции в эмбриогенезе) можно объяснить развитие 
брюшных придатков у Corydalis, биологический смысл которых состоит, помимо 
дыхания, в фиксации личинки на субстрате в текучей воде и в предохранении ее 
от всплывания. Глубина перестроек в куколке вислокрылок сравнительно 
невелика (см. ранее), их имаго — афаги, по уровню морфологической диф­
ференцировки сходны с общими предками голометабол и другими невропте- 
роидами. Характерно строение имагинальной галеи Sialis, двухчлениковой с 
палочковидным вершинным члеником, напоминающим галею карабоидных личи­
нок жуков.

Эволюция отряда Coleoptera связана с очень многочисленными и важными 
перестройками метаморфоза. Они особенно существенны для эволюции этой 
группы, поскольку основной ароморфный признак имаго жуков — приобретение 
сильно склеротизованных, защищающих тело надкрылий — одновременно н ало­
жил некоторые ограничения на эволюцию их имагинальной фазы, вызвав к жизни 
обособление многочисленных форм личинок. Появление этих разнообразных 
форм, как мы видели, стало возможным именно благодаря глубоким перестрой­
кам онтогенеза. Личинки первых жуков, по-видимому, были сильфоидными, 
подобными личинкам Myxophaga [Crowson, 1955, 1960], либо переходными между 
сильфоидным и карабоидным типами, как у современных Archostemata [Понома­
ренко, 1969]. Весьма возможно, что переход от сильфоидного к промежуточному 
типу соверш ался в течение свободной личиночной жизни (как у некоторых 
Archostemata). Перестройки, происходящие при метаморфозе у более примитив­
ных групп жуков, сравнительно невелики. Это, возможно, связано с менее мощной 
мускулатурой (слабый полет) и кратковременностью в эволюционном плане или 
отсутствием афагии на стадии субимаго. В пользу того, что субимаго предков 
жуков, как и имаго, могло активно питаться, говорит присутствие у  куколки 
собственного эпителия средней кишки, сбрасывающегося в конце этой стадии 
[Poyarkoff, 1910]. Имагинальная стадия жуков, несмотря на внешнюю однород­
ность, обнаруживает довольно значительные вариации уровня дифференци­
ровки, которые выражаются прежде всего в степени гетерономности брюшка 
(мембранизации и втягивание базальных и апикальных сегментов). При этом 
брюшко наиболее примитивных из современных групп жуков (Archostemata, 
Myxophaga) отнюдь не наиболее гомономно (ювенильно) в пределах отряда.

Подавляющее большинство современных видов жуков объединено в два 
подотряда — Adephaga и Polyphaga. Становление обширного и прогрессивного 
подотряда Adephaga — путь специализации к хищничеству как личиночных, так и 
имагинальных форм. В этом подотряде на смену сильфоидному (или про-
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межуточному между сильфоидным и карабоидным) уровню дифференцировки 
личинки предков, поглощенному яйцом и сохраняющемуся в эмбриогенезе (см. 
выше), пришел более дифференцированный карабоидный тип личинок. Это 
произошло в результате перехода в свободное состояние стадии, более близкой к 
имаго, извлеченной в ходе эмбрионизации развития из предкуколки предковых 
групп. В свою очередь, имаго Adephaga отличает ряд  признаков (более гомо- 
номное основание брюшка, щупиковидные галеа максилл, коксы, достигающие 
вершины второго стернита и др.), свойственных субимагоидной стадии более 
генерализованных форм. По-видимому, тип строения имаго Adephaga мог 
образоваться в результате ювенилизации имагинальной стадии предков (неоте­
нии), что хорошо согласуется со специализацией к хищничеству в этой группе 
(см. выше).

Случаи вторичной ювенилизации имаго и адультизации личинок19 
встречаются и у  Polyphaga, нередко охватывая целые надсемейства (например, 
Staphylinoidea, Cantharoidea), хотя здесь они не столь резки и проявляю тся в более 
частных признаках. Многие группы Polyphaga сохраняют примитивных силь­
фоидных личинок и генерализованный, типичный д ля  жука облик имаго. Однако 
весьма типичен д ля  этого подотряда (и наиболее прогрессивен для отряда жуков 
в целом) путь перестройки метаморфоза в направлении ювенилизации личинок'в 
ходе их специализации к скрытому образу жизни и фитофагии. Он сочетается с 
надставками имагинальных стадий — адультизацией имаго. Этот путь также 
многократно и независимо реализуется в разных группа Polyphaga, достигая 
наивысшего уровня у  Bostrichoidea (Bostrichidae, Anobiidae), Chrysomeloidea (Bru- 
chidae, Cerambycidae) и Rhynchophora (все семейства). Нередко прямо противопо­
ложные тенденции перестройки онтогенеза (эмбрионизации и дезэмбрионизации) 
реализуются у близко родственных групп. Например, златки и особенно 
Eucnemidae имеют мало дифференцированных личинок, а щелкуны — сильф оид­
ных с некоторыми признаками карабоидных (имеют назале и двухчлениковую 
галею максилл). Однако в таких случаях эти сравнительно недавние перестройки 
не затрагивают имагинальную стадию, ограничиваясь лишь признаками личинок.

Пример наиболее прямой и быстрой эволюции в направлении дезэмбриони­
зации развития демонстрируют перепончатокрылые. Согласно А.П. Расницыну 
[1980], эта группа сильно изолирована от остальных Scarabaeiformes и составляет 
отдельный надотряд Hymenopteroidea. Дезэмбрионизации у перепончатокрылых 
связана с выработкой все более сложных форм заботы о потомстве. Личинки 
первых пилильщиков (Xyelidae), по-видимому, обитали полуоткрыто в раскрытых 
шишках голосеменных [Расницын, 1969, 1980]. Эти формы сравнительно сильно 
дифференцированы: у  них шестичлениковые антенны, четырехчлениковые 
челюстные и трехчлениковые губные щупики, пятичлениковые конечности с 
одним коготком, сложное расчленение сегментов тела и конусовидные и 
валиковидные брюшные ноги. Такое строение сохраняется, иногда даже с 
незначительными изменениями в сторону эмбрионизации развития, у  некоторых 
Tenthredinoidea и Pamphilioidea, живущих открыто или в паутинных гнездах и 
трубках. Их личинки приобрели семичлениковые антенны и расчлененный 
тибиотарзус (Argidae, некоторые Pamphiliidae), отчлененные брюшные ноги 
(Tenthredinidae, Diprionidae, Cimbicidae). Напротив, личинки Cephidae и Siricidae, 
перешедшие к обитанию в тканях растений, претерпели заметную ювенилизацию: 
последовательное уменьшение числа члеников антенн и щупиков, недоразвитие

19 У жухов эти процессы, как правило, скоррелированы, что хорошо объясняется особенностями  
гормональной регуляции метаморфоза (см. ранее).
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грудных ног, имеющих вид нерасчлененных сосочков, и исчезновение брюшных, 
упрощение расчленения сегментов. Наконец, наиболее ювенилизированные 
личинки Orussidae, перешедшие к паразитическому образу жизни, вообще лишены 
ног (как грудных, так и брюшных), максиллярных щупиков и каких-либо брюшных 
придатков, имеют одночлениковые антенны и губные щупики и нерасчлененные 
сегменты тела. Характерно, что этот ряд эволюции личинок пилильщиков 
совпадает с прогрессирующей адультизацией имаго: надставкой новых форм со 
все большей гетерономностью и подвижностью брюшка, совершенствованием 
яйцеклада и т.д.

Дальнейшее развитие это направление перестройки онтогенеза получает у 
Apocrita в связи с прогрессивным развитием заботы о потомстве (паразитизм, 
общественный образ жизни). При этом начинает проявляться тенденция к вторич­
ному уменьшению резкости разграничения процессов морфогенеза и роста 
между активными и покоящимися стадиями. Это становится возможным бла­
годаря крайнему упрощению активных функций личинки, живущей внутри 
концентрированного пищевого субстрата. При этом рост в малой степени 
препятствует активному морфогенезу, а возможность обходиться без плотной 
кутикулы уменьшает необходимость линек. В результате к личиночной стадии, с 
одной стороны, переходит часть морфогенетических процессов, ранее п рохо­
дивших в яйце (например, срастание зачатков нижней губы у ос). Этот комплекс 
морфогенетических перестроек не смещается в покоящийся предкуколочный 
период, как при обычной дезэмбрионизации развития, а начинает реализоваться 
в ходе личиночной жизни (при смене возрастов). В этот же период начинает 
происходить и ряд  морфогенетических процессов, у предковых форм свойс­
твенных предкуколочной стадии, — еще у  личинки начинают постепенно разви­
ваться имагинальные диски ног и крыльев; д ля  насекомых это — случай весьма 
резкой частичной гетерохронии, поскольку эти зачатки появляются на брухоид- 
ной или еще более ранней личиночной стадии, в то время как, например, у  жуков 
Tenebrio зачатки крыльев начинают развиваться на поздней сильфоидной стадии, 
а у нимф сверчков (или, например, у  поденок, наиболее сходных по характеру 
развития с исходными формами д ля  всех Pterygota) — на очень поздней пос­
толигоподной стадии.

Вторичное объединение морфогенетических процессов, ранее разделенных 
между яйцом и предкуколкой (и даже куколкой), наибольшей степени достигает 
у Parasitica [Расницын, 1965]. Ряд, демонстрирующий этот путь эволюции онтоге­
неза у перепончатокрылых, в деталях прослежен О.М. Ивановой-Казас [1952,1961]. 
Этот ряд  включает протоподных личинок, описанных ранее, и вершиной его из 
числа известных к настоящему времени форм является развитие Prestwichia 
aquatica, паразита яиц плавунцов [Иванова-Казас, 1952]. Сходный тип развития 
имеют Trichogramma (Silvestri, 1909), Ophioneurus [Ganin, 1896] и Telenomus [Коломи- 
ец, Коваленок, 1958]. Вышедшая из яйца личинка Prestwichia мешкообразна, без 
следов тагматизации и даже сегментации, не имеет оформленной нервной, 
кровеносной, дыхательной и выделительной систем. Постэмбриональное разви­
тие личинки не сопровож дается линьками, сохранились только куколочная и 
имагинальная линьки. Все внутренние органы, сегментация тела, ротовые части, 
антенны, глаза, конечности, половые придатки закладываются и развиваются до 
субимагоидного (куколочного) состояния на свободной личиночной стадии. В 
куколочный период они перемещаются из своего первоначального полож ения в 
постепенно растущей "имагинальной полоске” на брюшной стороне личинки в 
свое дефинитивное положение. Еще до наступления этого момента дегенерирует 
очень слабо развитая личиночная мускулатура и развивается имагинальная. В 
целом онтогенез Prestwichia представляет собой пример вторичной редукции
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полного метаморфоза как такового путем практической утраты морфологически 
и поведенчески специфичной личиночной стадии. Здесь происходит вторичное 
объединение процессов морфогенеза и роста в ходе крайнего упрощения образа 
жизни личинки за счет развития заботы о потомстве.

Папилионоидная группа отрядов голометабол, наиболее близкая к сетчато­
крылообразным [Историческое развитие..., 1980], возможно, в период своего 
становления характеризовалась водным образом жизни личинок. Об этом 
говорит и наличие водных личинок у  части M ecoptera (Nannochoristidae) и 
предлагаемый приводный образ жизни первых скорпионниц. Водный образ жизни 
ведут почти все личинки ручейников и большинства более примитивных групп 
двукрылых (которые возникли как потомки скорпионниц). Можно предполагать, 
что личинки предковых форм папилионоидей были сходны по уровню 
дифферецировки с современными личинками вислокрылок и ручейников, т.е. 
были промежуточными между сильфоидным и карабоидным типами (имели 
шестичлениковые ноги, видимо, с одним коготком, отчлененную верхнюю губу, 
четырехчлениковые челюстные и двухчлениковые губные щупики, отчлененные 
и, возможно, расчлененные урогомфы). Переход личинок к скрытому обитанию в 
околоводном детрите (как у  некоторых современных скорпионниц) привел к 
некоторой дезэмбрионизации развития: личинки M ecoptera гораздо слабее 
дифференцированы, чем у вислокрылок и ручейников, примерно соответствуют 
раннему сильфоидному типу. У них неявственно расчлененные грудные ноги, 
трехчлениковые, а иногда даже двухчлениковые челюстные и одно- и 
двухчлениковые губные щупики. Наиболее слабо дифференцированы личинки 
Boreus, ведущие скрытый малоподвижный образ жизни (подо мхом) и являющиеся 
фитофагами. У них явственно трехчлениковые антенны (у других родов 
Mecoptera они четырехчлениковые), всего три простых глазка и отсутствуют 
брюшные ноги. У других наземных личинок Mecoptera, ведущих более активный 
образ жизни как сапро- и полифаги (и даже хищники), выражены брюшные ноги и 
глаза из многих компактно расположенных глазков. Оба эти признака 
представляют собой частичные гетерохронии, по-видимому, связанные со 
сменой среды обитания (ретардацию зачатков брюшных ног до более позднего по 
сравнению с полиподной эмбриональной стадией периода и, напротив, 
акцелерацию зачатка аппозиционного сложного глаза). В целом же уровень 
дифференцировки личинок Panoipa и Bittacus, видимо, ближе к исходному для 
отряда, а упрощение личинок Boreus — результат дальнейшей более глубокой 
апоморфной дезэмбрионизации.

Личинки ручейников сравнительно однородны как по образу жизни, так и по 
уровню морфологической дифференцировки личинок, по нашему мнению, отве­
чающему предковому состоянию д л я  папилионоидей. У них четырехчлениковые 
челюстные и двухчлениковые губные щупики, шестичлениковые ноги с одним 
коготком, сближенные глазки, урогомфы обычно имеются, нередко расчленены. 
Слабое развитие антенн в этой группе представляет собой пока трудно 
объяснимую частичную гетерохронию. Может быть, длинные антенны неудобны 
для поисков пищи в донном детрите, поскольку, например, у водных, но хищных 
личинок вислокрылок эти придатки обладают нормальной длиной и расчле­
нением.

Бабочки, вероятно, произошли от ручейников в начале мела (Историческое 
развитие..., 1980)20. Возникновение этой группы было связано с выходом личинок

20 По современным данным, бабочки возникли не позднее самого начала юры, и характер их 
отношений с ручейниками остается еще не вполне ясным [Меловой бноценотипический кризис..., 
1988] {Прим. отв. ред.).
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на сушу и специализацией их к фитофагии. По общему уровню дифференцировки 
гусеницы примерно соответствуют личинкам ручейников (что, кстати говоря, 
косвенно свидетельствует о вторичности дезэмбрионизации современных личи­
нок скорпионниц). Некоторое ослабление грудных ног гусениц связано, по- 
видимому, с известным упрощением их функций. У ручейников ноги несут ос­
новную нагрузку при передвижении (причем нередко с домиком) и прикреплении 
к субстрату в быстротекущих водах. У гусениц функции и передвижения, и 
фиксации на растениях в значительной мере переходят к брюшным ногам, 
которые сохраняю тся у  них в результате ретардации эмбрионального признака. 
Как уже говорилось, брюшные ноги есть и у  личинки Mecoptera, однако у  бабочек 
(гусениц) они сильнее дифференцированы, как и остальные придатки, нередко 
расчленены и часто вооружены венцом крючьев или щетинок. У гусениц молей 
минеров, обитающих внутри живых тканей растений, наблюдается довольно 
сильное упрощение строения, связанное с дезэмбрионизацией. Однако в целом 
чешуекрылые также сравнительно однородны по строению личинок, так что 
перестройки онтогенеза не наложили особенно сильного влияния на эволюцию 
этой группы.

Напротив, филогенез огромного отряда двукрылых, по-видимому, преиму­
щественно определяется эволюцией образа жизни и связанной с этим морф о­
логии их личиночной фазы [Ковалев, 1981]. Наиболее вероятный образ жизни 
личинок первых двукрылых, которые происходят, по-видимому, от примитив­
ных Mecoptera [Историческое развитие..., 1980], — обитание и питание в п олу­
жидком околоводном или болотном детрите, приведшие к значительной дез­
эмбрионизации развития группы. У личинок типулоидов — группы, наиболее 
близкой к формам, исходным для отряда [Ковалев, 1981], при развитой головной 
капсуле полностью отсутствуют ноги, антенны и щупики обычно одночле- 
никовые, чаще всего отсутствуют глазки. Некоторое усложнение строения личи­
нок, возможно, связанное с некоторой вторичной эмбрионизацией развития, 
наблюдается у  форм, переходящих к более активному образу жизни. У 
свободноживущих личинок надсемейства Chironomoidea появляю тся усики из 
нескольких члеников и два-три простых глазка, а у  перешедших к обитанию в 
наземном детрите бибионоидов — расчлененные щупики.

Несколько более дифференцированы по сравнению с исходными типуломор- 
фами личинки Tabanoidea (имеют трехчлениковые антенны и сильно развитые 
ротовые части, а также явственные глазки) и Asiloidea, что, по-видимому, связано 
с некоторой эмбрионизацией развития в связи с хищничеством личинок и имаго 
(у имаго слепней на теплокровных). Очень сильно дезэмбрионизованы в связи с 
паразитическим образом жизни личинки Bombylyidae.

Более примитивные галлицы (Cecidomyioidea) имеют хорошо выраженную 
головную капсулу и двухчлениковые антенны. Из их числа у фитофагов 
галлообразователей строение личинок несколько упрощенное — редуцирую тся 
части ротового аппарата.

Высшие круглошовные двукрылые (Cyclorrhapha) демонстрируют наиболее 
высокую степень дезэмбрионизации развития. Они выходят из яйца на стадии, 
примерно соответствующей длинной зародышевой полоске жуков (см. выше). У 
них полностью отсутствует головная капсула, нет ни антенн, ни глаз, а из 
придатков головы развиты только ротовые крючья, гомологичные мандибулам, и 
одночлениковые нижнегубные щупики. Выход из яйца на столь ранней стадии, 
когда передние головные сегменты еще загнуты на дорзальную сторону 
зародышевой полоски, создает предпосылки д ля  ацефализации личинок — 
состояния, когда сегменты, в типе образующие придатки головы, ввернуты в 
атриум (там же прикрепляю тся и основания ротовых крючьев) и наружное
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положение занимает лишь ниж няя губа, на уровне которой и происходит 
перегиб эмбриональной "головы". В условиях очень быстрого онтогенеза такое 
расположение головных сегментов создает известные преграды для 
дифференцировки придатков головы, несмотря на их новообразование из 
имагинальных дисков. Таким образом, имагинальные придатки головы высших 
двукрылых представляют собой пример интенсивного новообразования на фоне 
известной ювенильности строения их зачатков. Так, антенны имаго оста­
ются шестичлениковыми. Мандибулы (ротовые крючья) сбрасываются при ку- 
колочной линьке, а поскольку их дифференцировка происходит на весьма 
ранней стадии, материал их зачатка, по-видимому, полностью расходуется на 
образование личиночных мандибул и у имаго эти придатки вообще отсутствуют. 
Характерный мускоидный хоботок имаго образуется за счет нижней губы и ее 
щупиков — единственных придатков, дифференцировка которых у личинки не 
препятствует их дальнейшему развитию в предкуколке благодаря наружному 
положению и типичному для  этих придатков способу функционирования. Следы 
ювенилизации имаго выражаются и в малой дифференцировке брюшка, в котором 
замещение личиночных клеток имагинальными происходит в последнюю очередь 
— уже у  куколки. Онтогенез высших двукрылых — один из сравнительно редких 
у  насекомых примеров, когда ювенилизация личинок приводит не просто к 
надставке новых имагинальных стадий путем анаболий (о корреляции между 
дезэмбрионизацией развития и развитием анаболий у имаго см. ранее), а к 
возникновению некоторых совершенно новых морфологических адаптаций, 
которые становятся возможными благодаря задержке развития в предкуколке и 
куколке некоторых структур из-за их малой дифференцировки у  личинки, т.е. 
очень резким частичным гетерохрониям. По-видимому, этот путь стал 
возможным благодаря очень ранней детерминации имагинальных тканей в 
гистобластах.

В целом, по-видимому, можно резюмировать [Тихомирова, 1979, 1981], что 
перестройки онтогенеза насекомых представляют собой весьма распростра­
ненный и универсальный механизм. Они вполне сопоставимы по результатам с 
мутагенезом, причем поставляемый ими материал д ля  отбора гораздо более 
системно организован и допускает более прямую и быструю эволюцию соответс­
твующих групп.



ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты исследования позволяют сделать вывод, что в эмбриональ­
ном предкуколочном и куколочном развитии насекомых обнаруживаются весьма 
полные рекапитуляции признаков самого разного таксономического ранга от 
видовых и родовых до уровня отряда и когорты. Как способ выявления этих 
рекапитуляций весьма перспективно использование аналогов ювенильного 
гормона, позволяющее выделять промежуточные морфогенетические стадии во 
внешне оформленном виде, проводить сквозные гомологии ряд а органов и 
судить об их филогенезе.

Перестройки при полном метаморфозе не могут служить препятствием для  
выявления рекапитуляций, и их резкое углубение у высших групп олигонеоптер 
является скорее следствием, чем причиной возникновения полного мета­
морфоза.

Наиболее характерный и ароморфный признак полного превращения насеко­
мых — разделение, с одной стороны, периодов интенсивного питания и роста на 
свободной личиночной стадии, с другой — морфогенеза в яйце, предкуколке и 
куколке, ставшее возможным благодаря совершенствованию системы горм о­
нальной регуляции метаморфоза. Основные морфологические различия имаго и 
особенно личинок разных групп насекомых определяю тся перекомбинацией в 
развитии этих периодов, т.е. относительно более ранним или, напротив, поздним 
выходом активных стадий их яйца или куколки.

Исходным типом развития для насекомых, видимо, можно считать архе- 
метаболию, путь развития полинеоптер — глубокая эмбрионизация всех 
личиночных и части нимфальных возрастов в связи со специализацией к 
обитанию в сухих и жарких условиях. Менее значительная эмбрионизация пара- 
неоптер в сочетании с ювенилизацией имаго связана с паразитизмом и пони­
жением активности в связи со специализацией к высасыванию соков растений. 
Резкое разделение функций личинок (питание и рост) и имаго (расселение и раз­
множение) в сочетании с необходимостью переживать неблагоприятные условия 
среды в укрытиях предполагаю тся исходными д ля  возникновения голом е­
таболии, послужившей далее причиной расцвета класса.

Один из основных механизмов эволюции насекомых — перестройка инди­
видуального развития, которая возможна благодаря резервации в скрытых 
онтогенетических периодах стадий единого магистрального процесса морфо­
генеза, прерываемого активными стадиями на разных этапах.
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