


РОССИЙСКАЯ АКАДЕМИЯ НАУК 
РУССКОЕ ЭНТОМОЛОГИЧЕСКОЕ ОБЩЕСТВО 

 
 
 
 
 
 
 
 

Чтения  
п а м я т и  

Николая Александровича 
Х о л о д к о в с к о г о  

 
Вып. 60  

 
 
 
 

Е.А. Беляев  
 

Филогенетические связи  
семейства пядениц и его подсемейств  

(Lepidoptera: Geometridae) 
 
 
 

Санкт-Петербург 
2008 

 2 

Беляев Е.А. Филогенетические связи семейства пядениц и его подсемейств (Lepido-
ptera: Geometridae). Чтения памяти Н.А. Холодковского. Вып. 60. СПб., 2008, 238 с. 
 
Beljaev E.A. Phylogenetic relationships of the family Geometridae and its subfamilies (Lepi-
doptera). Meetings in memory of N.A. Cholodkovsky. Iss. 60. St.Petersburg, 2008. 238 p. 
 
 
Адрес автора:  
 
Биолого-почвенный институт ДВО РАН, пр. 100 лет Владивостоку, 159, Владиво-
сток, 690022, Россия 
Institute of Biology and Soil Science of Far Eastern Branch of Russian Academy of Sciences, 
pr. 100-letiya 159, Vladivostok, 690022, Russia 

 
 

 
 

Редактор С.Ю. Синëв 
 
 
 
 
 

По постановлению Президиума Российской академии наук ежегодно в марте-
апреле проводятся Чтения памяти выдающегося русского зоолога, почетного члена 
Русского энтомологического общества, профессора Николая Александровича Холод-
ковского (1858-1921). 

Настоящий выпуск содержит расширенное изложение доклада Е.А. Беляева, вы-
ступившего на проводившихся 6 апреля 2007 г. 60–х Чтениях с сообщением о резуль-
татах исследования филогенетических связей чешуекрылых семейства пядениц и его 
подсемейств (Lepidoptera, Geometridae). 

Работа выполнена при частичной финансовой поддержке Российским фондом фун-
даментальных исследований (гранты № 05-04-49900-а и № 07-04-00882-а) и Дальнево-
сточным отделением РАН (гранты № 06-III-А-06-138 и № 06-III-А-06-150). 
 
 
 
 
ISSN 1606-8858 
 
 
 

          © Е.А. Беляев, 2008 
                                          © Русское энтомологическое общество, 2008 
                                          © Зоологический институт РАН, 2008 
 



 3

Е.А. Беляев 
 

Филогенетические связи семейства пядениц  
и его подсемейств (Lepidoptera: Geometridae) 

 
Содержание 

 
Введение…………………………………………………………………..………7 
Материал и методы……………………………………………………………….9 
Благодарности……………………………………………………………………11 
1. Краткая история систематики семейства Geometridae и задачи  
исследования………………………………………………..………………… 13 

1.1. История таксономических исследований……..……………………… 13 
1.2. История филогенетических исследований…….…………………….. 18 
1.3. Задачи макросистематики семейства пядениц и методы  

их решения………………………………………..…………………. 21 
2. Систематическое положение, родственные связи и монофилия  
семейства Geometridae………………………………………………………. 28 

2.1. Современное состояние проблемы…………………………. ……….. 29 
2.2. Анализ родственных связей семейств геометроидных  
 чешуекрылых………………………………………………………… 37 

2.2.1. Семогенезы кутикулярных структур базального отдела  
       брюшка………………………………………..……………………. 37 
2.2.1.1. Склериты интегумента базальных сегментов брюшка……… 37 
2.2.1.2. Тимпанальные органы………………………………………… 45 
2.2.1.3. Филогенетические связи семейств и подсемейств  
             геометроидных чешуекрылых по данным семогенезов  

    структур базального отдела брюшка………………………. 58 
      2.2.2. Семогенезы структур копулятивных органов………………….. 62 

2.2.2.1. Замечания по терминологии частей копулятивных органов 
         самцов………………………………………………….............. 62 

2.2.2.2. Семогенетический анализ копулятивных органов самцов  
   и самок……………………………………………………….…. 68 

2.2.2.3. Особенности строения гениталий самцов в семействах  
             геометроидных чешуекрылых………………………………. 78 
2.2.2.4. Филогенетические связи семейств и подсемейств  
             геометроидных чешуекрылых по данным семогенезов  
             копулятивных органов……………………………..………… 84 

2.3. Филогения семейств и подсемейств геометроидных чешуекрылых  
 и монофилия Geometridae…………………………………………… 87 

3. Характеристика семейства Geometridae, состав и родственные связи  
    подсемейств……………………………………………………………….....  91 

3.1. Диагноз семейства Geometridae……………………………………… 91 
3.2. Семогенетический анализ филогенетически значимых структур 
   имаго………………………………………………………….……… 93 

 4 

3.2.1. Тибиальный андрокониальный аппарат самцов…………………..   93 
3.2.2. Склериты базальных сегментов брюшка и тимпанальные  

органы…………………………………………………….…………   98 
3.2.3. Гениталии самцов………………………………………………… 102 

 3.2.3.1. Тегминальный функционально-морфологический  
          комплекс……………………………………………..………… 102 
 3.2.3.2. Вальварный функционально-морфологический  

         комплекс…………………………………………..…………… 107 
  3.2.3.3. Анеллярный субкомплекс вальварного функционально- 
              морфологического комплекса……………………………….. 112 
  3.2.3.4. Фаллический функционально-морфологический 

         комплекс……………………………………………………….. 119 
3.2.4. Гениталии самок…………………………………………………. 120 

3.3. Филогенетические связи подсемейств семейства Geometridae…… 121 
3.3.1. Базальная дихотомия в семействе Geometridae…………………. 121 
3.3.2. Состав и монофилия подсемейства Archiearinae……………….. 124 
3.3.3. Монофилия группы подсемейств Ennominae, Oenochrominae,  
         Desmobathrinae и Geometrinae……………………………………. 127 
3.3.4. Состав и монофилия подсемейства Ennominae…………………. 128 
3.3.5. Монофилия группы подсемейств Oenochrominae,  

Desmobathrinae и Geometrinae………………………………………. 131 
3.3.6. Состав и монофилия подсемейства Oenochrominae…………….. 133  
3.3.7. Состав и монофилия подсемейства Desmobathrinae…………….. 135  
3.3.8. Состав и монофилия подсемейства Geometrinae………………… 143 
3.3.9. Филогенетические связи в группе подсемейств Desmobathrinae,  
          Oenochrominae и Geometrinae……………………………………. 150 
3.3.10. Состав и монофилия подсемейства Larentiinae……………….. 153 
3.3.11. Состав и монофилия подсемейства Sterrhinae………………… 155 

3.4. Сравнительный анализ морфологических и молекулярных  
филогений семейства Geometridae………………………………….. 167 

4. Система подсемейств Geometridae………………………………………… 171  
Заключение…………………………………………………………………….. 174 
Summary………………………………………………………………………… 177 
Литература……………………………………………………………………… 185 
Иллюстрации…………………………………………………………………… 203 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 5

E.A. Beljaev  
 

Phylogenetic relationships of the family Geometridae  
and its subfamilies (Lepidoptera) 

 
Contents 

 
Introduction……………………………………………………………………….... 7 
Materal and methods………………………………………………………………. 9 
Acknowledgements………………………………………………………………. 11 
1. Brief history of systematics of the family Geometridae and aims  
    of the present study……………………………………………………………. 13 

1.1. Historical overview of the taxonomical studies……………..…………… 13 
1.2. Historical overview of the phylogenetic studies…………….…………… 18 
1.3. The tasks of macrosystematics of the family and methods of their 
       resolving………………………………………………………..……….. 21 

2. Systematic position, relationships, and monophyly of the family  
    Geometridae……………………………………………………….…………… 28 

2.1. State of the problem……….…………………………………………….. 29 
2.2. Analysis of the relationships of the geometroid families……..…………. 37 

2.2.1. Semogeneses of cuticular structures of the basal part of abdomen….. 37 
2.2.1.1. Sclerites of integument of the basal abdominal segments……….. 37 
2.2.1.2. Tympanic organs………………………………………………… 45 
2.2.1.3. Phylogenetic relationships of the families and subfamilies  
             of geometroid moths basing on the semogeneses of the basal  

   abdominal  segments……………………………………..……… 58 
      2.2.2. Semogeneses of the genitalia structures…………………………….. 62 

2.2.2.1. Comments on the nomenclature of some male genitalia  
          structures……………………………………………………........ 62 
2.2.2.2. Semogenetical analysis of male and female genitalia……….…… 68 
2.2.2.3. Peculiarities of the male genitalia in the families of geometroid  
            moths………………………………………………………..…… 78 
2.2.2.4. Phylogenetic relationships of the families and subfamilies of   
            geometroid moths basing on the semogeneses of the genitalia…… 84 

2.3. Phylogeny of the families and subfamilies of geometroid moths and  
       monophyly of Geometridae……………………………………………… 87 

3. Characteristics of the family Geometridae, and the composition and  
relationships of its subfamilies……………………………………………........  91 

3.1. Diagnosis of the family Geometridae…………………………………… 91 
3.2. Semogenetical analysis of the phylogenetically significant imaginal  
       structures…………………………………………………………..…….. 93 

3.2.1. Male tibial androconial apparatus……..…………………………….. 93 
3.2.2. Sclerites of the basal abdominal segments and tympanic organs……. 98 
3.2.3. Male genitalia……………………………………………………… 102 

 3.2.3.1. Tegminal functional-morphological complex……….………….102 

 6 

 3.2.3.2. Valval functional-morphological complex……….……………. 107 
  3.2.3.3. Anellar subcomplex of the valval functional-morphological  
              complex…………………………………………………….….. 112 
  3.2.3.4. Phallic functional-morphological complex……………………. 119 

3.2.4. Female genitalia……………………………………………………. 120 
3.3. Phylogenetic relationships between subfamilies of the family  
       Geometridae…………………………………………………….……… 121 

3.3.1. Basal dichotomy in the family Geometridae………………………... 121 
3.3.2. Composition and monophyly of the subfamily Archiearinae……….. 124 
3.3.3. Monophyly of the group of subfamilies Ennominae, Oenochrominae,  
          Desmobathrinae, and Geometrinae…………………………………. 127 
3.3.4. Composition and monophyly of the subfamily Ennominae…………. 128 
3.3.5. Monophyly of the group of subfamilies Oenochrominae,  
    Desmobathrinae, and Geometrinae…………………………………. 131 
3.3.6. Composition and monophyly of the subfamily Oenochrominae…… 133  
3.3.7. Composition and monophyly of the subfamily Desmobathrinae…… 135  
3.3.8. Composition and monophyly of the subfamily Geometrinae………. 143 
3.3.9. Phylogenetic relationships in the group of subfamilies  

   Desmobathrinae, Oenochrominae, and Geometrinae……………….. 150 
3.3.10. Composition and monophyly of the subfamily Larentiinae……….. 153 
3.3.11. Composition and monophyly of the subfamily Sterrhinae………… 155 

3.4. Comparative analysis of the morphological and molecular phylogenies  
       of the family Geometridae……………………………………………… 167 

4. System of subfamilies of the family Geometridae……………………………. 171  
Conclusions……………………………………………………………………… 174 
Summary………………………………………………………………………… 177 
References………………………………………………………………………. 185 
Illustrations ……………………………………………………………………… 203 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 7

 
 
 

Введение 
 

Одним из важнейших аспектов фундаментальной проблемы 
изучения биоразнообразия является упорядочение разнообразия орга-
низмов для эффективного оперирования его элементами, как в науч-
ных исследованиях, так и в практической деятельности. Решается эта 
задача в рамках биологической систематики. Систематику организмов 
можно считать одним из древнейших направлений познания природы 
человеком, однако в науку она стала превращаться сравнительно не-
давно, и лишь во второй половине XVIII в. на повестку дня был выне-
сен вопрос об упорядочении глобального биоразнообразия на основе 
единых критериев и понятий. Формальное научное рождение биоло-
гической систематики восходит к 10-му изданию книги Карла Линнея 
“Systema Naturae” (Linnaeus, 1758), закрепившему приоритет бинар-
ной номенклатуры, и к другим трудам этого великого естествоиспыта-
теля. Пережив во второй половине XIX в. содержательную трансфор-
мацию под влиянием эволюционной теории Чарльза Дарвина, систе-
матика с середины прошлого века вновь вошла в полосу реформ, свя-
занную с развитием филогенетических идей Вилли Геннига (Hennig, 
1950, 1966) и расцветом компьютерных и молекулярных технологий.  

В систематике чешуекрылых семейства пядениц (Lepidoptera: 
Geometridae) можно проследить практически весь спектр изменений 
теоретических и практических подходов к классификации. Характер-
ной чертой их применения было то, что каждый новый метод прила-
гался к группе в условиях неполной реализации предыдущих подхо-
дов, что не позволяло корректно сравнивать результаты, полученные в 
рамках отдельных методик. Классические таксономические работы 
зачастую основывались на поверхностном или фрагментарном иссле-
довании морфологии семейства. Сторонники компьютерного кладиз-
ма видели панацею в использовании большого числа некритически 
подобранных признаков, оставляя в стороне нерешенные проблемы 
гомологии. Молекулярные генетики вольно интерпретировали успеш-
ность своих исследовательских программ, не имея в руках надежно 
обоснованной морфологической системы семейства. В результате фи-
логенетические связи семейства, объем подсемейств и структура триб 
пядениц до сих пор являются предметом острых дискуссий, а многие 
морфологические и таксономические проблемы остаются нерешен-
ными.  
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Объективной причиной все еще недостаточной изученности пя-
дениц является их огромное таксономическое разнообразие. Уже сей-
час в мировой фауне семейство насчитывает более 20 тысяч видов, и 
известно еще о нескольких тысячах видов, ждущих своего описания. 
В настоящее время существует более двух с половиной тысяч валид-
ных названий родов пядениц, многие из которых нуждаются в ревизии 
(Scoble, 1999; Parsons et al., 1999). Вполне естественно, что при таком 
положении дел усилия большинства исследователей в первую очередь 
направлялись на простую инвентаризацию представителей семейства.  

Основной целью данной работы является разработка морфоло-
гической филогении и совершенствование системы пядениц на уровне 
таксонов группы семейства. Мы попытались вернуться к классиче-
ским морфологическим корням систематики, учитывая, однако, со-
временные достижения в области разработки теоретического аппарата 
филогенетических исследований и его практического применения. 
Морфология пядениц весьма разнообразна и предоставляет сотни при-
знаков, пригодных для филогенетического и таксономического анали-
за, поэтому такого рода исследование имеет хорошие перспективы. 
Разработка морфологической филогении пядениц является не только 
вполне самостоятельной задачей, но и направлена на создание надеж-
ной морфолого-таксономической базы для количественных филогене-
тических исследований и для тестирования молекулярно-генетических 
деревьев; без такой базы дальнейшее развитие систематики семейства 
крайне затруднено. В настоящей работе мы ограничиваемся исследо-
ванием филогенетических связей более или менее устоявшихся таксо-
нов – самого семейства пядениц с родственными геометроидными 
семействами и отдельных его подсемейств. Это позволит заложить 
основу для перехода к более сложному процессу реформирования 
системы триб и родов.  

В соответствии с описанной проблематикой, нами поставлены 
следующие конкретные задачи исследования: 

– провести обзор предшествующих систем и филогений пяде-
ниц и сделать из него методические выводы; 

– провести сравнительно-морфологический анализ семейств пя-
деницеобразных чешуекрылых с целью определения филогенетиче-
ских связей, установления гомологии морфоструктур, фиксации на-
чальных звеньев морфоклин и определения анцестральных признаков 
семейства пядениц; 

– провести сравнительно-морфологический анализ подсемейств 
пядениц с целью определения филогенетических связей, установления 
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гомологии морфоструктур, фиксации начальных звеньев морфоклин и 
определения анцестральных признаков в пределах семейства; 

– ревизовать состав описанных таксонов пядениц группы се-
мейства и усовершенствовать систему подсемейств на основании ре-
зультатов филогенетического анализа; 

– сравнить полученные результаты с данными по молекулярной 
филогении геометроидных чешуекрылых. 
 

Материал и методы 
 

Материалом для настоящей работы послужили коллекционные 
фонды, хранящиеся в Зоологическом институте РАН (Санкт-Петер-
бург), Биолого-почвенном институте ДВО РАН (Владивосток), Зооло-
гическом музее Института систематики и экологии животных СО РАН 
(Новосибирск), Зоологическом музее Московского государственного 
университета, а также собственные многолетние сборы автора на 
Дальнем Востоке России (1980-2007 гг.) и в Корее (1995, 1996 гг.). 
Кроме того, были использованы материалы зарубежных музеев и кол-
лекций: Зоологического музея национального университета им. 
Т.Шевченко (Киев, Украина); Zoological Museum of Helsinki University 
(Finland); Museum Alexander Koenig (Bonn, Germany); Zoologische 
Staatssammlung (München, Germany); Museum für Naturkunde der Hum-
boldt-Universität (Berlin, Germany); Center for Insects Systematics 
(Chuncheon, Korea); National Institute of Agricultural Science and Tech-
nology (Suwon, Korea). Некоторые материалы и были получены из 
Британского Музея естественной истории (The Natural History 
Museum, London, UK).  

Для изучения скелета копулятивных аппаратов чешуекрылых 
использовалась традиционная методика, применяемая в лепидоптеро-
логических исследованиях. Мацерация мягких тканей проводилась 
путем вываривания или вымачивания брюшка бабочек в 10% растворе 
гидроксида калия (KOH) с последующим кипячением в воде. Препа-
раты гениталий для морфологического исследования и временного 
хранения помещались в глицерин, а для постоянного хранения монти-
ровались на стекло в эупарале. Мускулатура гениталий у экземпляров, 
фиксированных в 70% этиловом спирте,  изучалась согласно методи-
ке, разработанной Кузнецовым и Стекольниковым (2001). Исследова-
ние мускулатуры гениталий у сухих экземпляров проводилось по 
слегка модифицированной технологии Пономаренко (2005). У экзем-
пляров бабочек, не имеющих следов вторичного увлажнения или 
гниения, отламывалось брюшко, которое вымачивалось в 10% раство-
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ре молочной кислоты (2-гидроксипропионовая кислота) при темпера-
туре 40–50 оС в пластиковых микропробирках в термостате "Термит". 
Продолжительность вымачивания определялась по состоянию препа-
рата и составляла от 3 до 24 часов в зависимости от размера и давно-
сти сбора бабочки. При плохой видимости мускулатуры, вымоченный 
и очищенный препарат гениталий длительное время (до месяца) вы-
держивался поочередно в 90% этиловом спирте и глицерине. В ре-
зультате значительно повышалась контрастность мышечных пучков, и 
удавалось успешно препарировать даже экземпляры, которые были 
собраны, по-видимому, еще в середине XIX в. (без дат на этикетках). 
Анатомирование препаратов гениталий, как спиртового происхожде-
ния, так и вымоченного в молочной кислоте, проводилось в глицерине 
и, при необходимости, сопровождалось окрашиванием мускулатуры в 
водном растворе эозина. 

Изучение скелетно-мышечного аппарата гениталий проводи-
лось с использованием оптического бинокулярного микроскопа Nikon 
SMZ–10. В ходе расчленения под микроскопом проводилась фиксация 
положения мышц в гениталиях посредством съемки цифровым фото-
аппаратом Nikon Coolpix 8700 или зарисовкой с натуры. Основные 
контуры препаратов скелета гениталий зарисовывались с помощью 
рисовального аппарата РА-1 или перерисовывались с распечаток циф-
ровых микрофотографий. После прорисовки деталей скелетных струк-
тур, на рисунок наносились изображения мышц.  

Филогенетический анализ проводился на основе собственных 
данных с учетом имеющихся литературных сведений, которые цити-
руются по ходу изложения материала. Основное внимание было уде-
лено типовым родам таксонов группы семейства, которых в семействе 
пядениц к настоящему времени описано 186 (не считая 14 наиболее 
ранних непригодных названий Гюбнера: см. раздел 4 данной работы). 
Нам осталась неизвестна морфология гениталий типовых родов толь-
ко 5 таксонов из этого списка: Erateinidae, Eudulinae, Heterusiinae, 
Lyrceidae и Monotaxiinae. Из них 3 первых представляют собой спе-
циализированные трибы неотропических Larentiinae, a 2 последних не 
рассматриваются в настоящее время в качестве валидных, так что 
данные по их морфологии вряд ли могут сильно повлиять на результа-
ты анализа филогенетических связей подсемейств пядениц. Кроме 
того, наши выводы основаны на учете морфологии скелета, и, частич-
но, мускулатуры гениталий для примерно половины валидных родов 
пядениц, в том числе на личном исследовании морфологии большин-
ства родов фауны Палеарктики.  
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Признаки гусениц и куколок специально не анализировались, 
поскольку, по нашему мнению, в силу морфологической простоты и 
прямого соответствия большинства из них особенностям образа жиз-
ни, они склонны к гомоплазии; их филогенетическое значение стано-
вится понятным обычно только в связи с уже разработанной филоге-
нией по имагинальной стадии развития. Яйца пядениц не содержат 
признаков высокого таксономического ранга (Salkeld, 1983; Young, 
2006b). Данные по палеонтологии крайне скудны и ничего не дают 
для прояснения родственных связей семейства и его подсемейств; их 
обсуждение не входит в задачи данной работы.  

Общие морфологические термины используются в соответст-
вии с их традиционным употреблением в русской лепидоптерологиче-
ской литературе (Кузнецов, 1915; Фалькович, Стекольников, 1978; 
Кузнецов, Стекольников, 1997, 2001). Обозначение жилок крыльев 
дано по наиболее современной сводке (Kristensen, 2003), мускулатуры 
гениталий самцов – по Кузнецову и Стекольникову (2001). Особенно-
сти обозначений структур базального отдела брюшка и копулятивного 
аппарата рассмотрены в соответствующих разделах работы.  
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1. КРАТКАЯ ИСТОРИЯ СИСТЕМАТИКИ СЕМЕЙСТВА 
GEOMETRIDAE И ЗАДАЧИ ИСЛЕДОВАНИЯ 

 
1.1. Таксономическая история семейства и подсемейств пядениц 

 
История изучения семейства пядениц восходит к 10-му изданию 

книги Карла Линнея “Systema Naturae” (Linnaeus, 1758), в которой 
известные автору пяденицеобразные чешуекрылые были собраны в 
подроде Geometra L. рода Phalaena L. Название рода явно было обра-
зовано в связи с характерным петлевидным способом движения гусе-
ниц, при котором они словно измеряют землю подобно античным 
землемерам – геометрикам (отсюда и русское название пяденицы – 
меряющие землю пядями). Однако сам подрод диагностирован иначе, 
как бабочки, в покое держащие крылья горизонтально: “Geometrae Alis 
patentibus horisontalibus quiescentes” (Linnaeus, 1758: 496). В подроде 
Geometra Линнеем было собрано 75 видов, в числе которых, кроме 
пядениц в современном смысле, находились также серпокрылки, ура-
нииды и некоторые огневки со способом складывания крыльев, соот-
ветствующем диагнозу “Geometrae”. В номенклатурно пригодном ста-
тусе названия группы семейства линнеевские “Geometrae” впервые 
были опубликованы Личем как семейство (Familia) Geometrina (Leach, 
1815). Современное написание названию семейства (Geometridae) 
придал Стефенс (Stephens, 1829b), однако ряд авторов долгое время 
признавали приоритет названия Phalaenites Latrielle, 1802, пока реше-
нием Международной комиссии по зоологической номенклатуре род 
Phalaena Linnaeus, 1758 не был исключен из числа пригодных назва-
ний (ICZN, 1957). Ранняя история изучения семейства пядениц под-
робно описана Паккардом (Packard, 1876) и Проутом (Prout, 1910a); 
последний автор привел и обширное цитирование вариантов наимено-
ваний семейства, предложенных в XVIII – начале XX вв. (Prout, 1912a). 

Задача таксономического структурирования пяденицеобразных 
чешуекрылых была актуальна уже для Линнея, и при описании подро-
да Geometra он разделил все приведенные виды по форме усиков и 
крыльев на 4 группы: “Geometrae pectinatae, alis pofticis subangularis”, 
“Geometrae pectinicornes, alis rotundalis”, “Geometrae seticornes, alis 
angulatis” и “Geometrae seticornes, alis rotundalis”. Однако только в 
XIX в. началось интенсивное разделение пяденицеобразных бабочек в 
объеме линнеевского подрода Geometra на более мелкие надвидовые 
таксономические группы, впоследствии признанные родами (Leach, 
1814; Lamarck, 1816; Hübner, 1816-1826; Curtis, 1825-1839; Treitschke, 
1825; Stephens, 1829a, 1829-1831; Duponchel, 1829; Boisduval, 1832, 
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1840; и др.). Это послужило основой для выделения надродовых так-
сономических групп пяденицеобразных чешуекрылых. Первую серь-
езную попытку структурировать линнеевских “Geometrae” предпри-
нял Гюбнер, который дал достаточно дробную систему пяденицеоб-
разных чешуекрылых, состоящую из серии иерархически соподчи-
ненных рангов – Phalanx, Tribus, Stirpus, Familia и Coitus (Hübner, 
1816-1826). Однако почти все предложенные им названия (за исклю-
чением ранга Coitus, отвечающего роду в современном понимании), в 
соответствии с современными требованиями Кодекса зоологической 
номенклатуры являются непригодными (ICZN, 1999). Позже уже зна-
чительно более развернутую систему пяденицеобразных чешуекры-
лых (“Tribu Phalenides”) опубликовал Дюпоншель, который подразде-
лил их на 20 номенклатурно пригодных подтриб (Duponchel, 1845). По 
составу Phalenides Дюпоншеля, кроме пядениц, включали и современ-
ное семейство ураниид. 

В XIX – начале XX вв., после Дюпоншеля и до последней свод-
ки “догенитальной эпохи”, в систематике пядениц было предложено 
еще 82 названия (Hampson, 1918), которые обычно вводились без ди-
агноза в ранге семейств и подсемейств (Bruand, 1846; Stephens, 1850; 
Guenée, 1858; Packard, 1876; Meyrick, 1884-1892; Gumppenberg, 1887; 
Moore, 1884–1887; Warren, 1893-1897; Hulst, 1896; Tutt, 1896, и др.). 
Методически выделение этих таксонов было основано частью на ин-
туитивном восприятии общего сходства, частью на более или менее 
глубоком исследовании внешних признаков (строения головы, ног, 
жилкования и рисунка крыльев) и, в общем, сводилось к стремлению 
обозначить довольно значительное число максимально гомономных 
групп родов. Эта линия была заложена в работах Дюпоншеля и Гвинэ, 
и достигла своего завершения в системе Кирби, в которой “Geometrae” 
(без ранга) были разделены на 28 семейств (Kirby, 1897). Однако неко-
торые авторы придерживалась более умеренного дробления пядениц, 
выделяя по 8 семейств (Packard, 1876; Tutt, 1896). Общими недостат-
ками всех этих систем были либо слабая морфологическая очерчен-
ность многочисленных семейств, что затрудняло их диагностику, либо 
очевидная неестественность более крупных таксонов, выделяемых по 
формальным признакам. 

С середины XIX в. началась параллельная разработка “крупно-
блочной” системы пядениц, базировавшейся почти исключительно на 
особенностях жилкования задних крыльев. Основы ее были заложены 
в монографии Геррих-Шаффера, в которой он предложил разделить 
пядениц (Geometrites) на группы Phytometrites и Dendrometrites по 
признаку наличия/отсутствия жилки М2 (по современной номенклату-
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ре) или характера связи между жилками Sc и Rs на задних крыльях 
(Herrich-Schäffer, 1843-1856). Позже Ледерер (Lederer, 1853) предло-
жил разделить Phytometrites и Dendrometrites на 4 группы, учитывая 
разные сочетания наличия/отсутствия анастомоза между жилками Sc и 
Rs, и наличия/отсутствия жилки M2 на задних крыльях. Группы Леде-
рера получили формальный таксономический ранг семейств Geometri-
dae, Sterridae, Selidosemidae (=Ennominae) и Hydriomenidae (= Larentii-
nae) у Мейрика (Meyrick, 1892), который дополнительно выделил в 
составе Geometrina еще Monocteniadae (=Oenochrominae) и Orthostixi-
dae (=Desmobathrinae). Первое из двух новых семейств характеризова-
лось наличием свободной, не сближенной с Sc жилки Rs, а второе – 
соединением жилок Rs и Sc короткой поперечной жилкой (R). Предте-
чей данной работы Мейрика была ревизия Geometrina новозеландской 
фауны, где подробно охарактеризовано жилкование в группе и наме-
чены идентификационные признаки будущих семейств (Meyrick, 1884). 

Хэмпсон адаптировал систему Мейрика для фауны пядениц 
Британской Индии (Hampson, 1895). Он принял для Geometrina ранг 
семейства Geometridae, а для выделенных Мейриком семейств – ранг 
подсемейств Geometrinae, Acidaliinae, Boarmiinae, Larentiinae, Oeno-
chrominae и Orthostyxinae, соответственно. Параллельно из пядениц 
им были вычленены семейства Uraniidae, Epiplemidae, Sematuridae и 
Epicopeiidae. Наличие вариаций в жилковании крыльев, плохо укла-
дывавшихся в идентификационную систему подсемейств Мейрика–
Хэмпсона, побудило Проута укрупнить подсемейство Oenochrominae, 
включив в него Orthostyxinae (Prout, 1910a). В новом объеме подсе-
мейство Oenochrominae определялось Проутом по наличию некоторо-
го разнообразия в положении жилок “C” (=Sc) и “SC” (=Rs) на задних 
крыльях, тогда как другие подсемейства определялись строгим нали-
чием того или иного признака жилкования (Prout, 1910a: 10). В этой 
же работе Проут выделил самостоятельное подсемейство Brephinae 
(=Archiearinae), ранее включенное Мейриком в подсемейство Mono-
cteniadae (Meyrick, 1892). Система пядениц Проута полностью вытес-
нила дробную систему из мелких семейств и, с небольшими номенк-
латурными вариациями, сохранялась до недавнего времени (Prout, 
1910-1958; McDunnough, 1938; Wehrli, 1939-1954; Forbes, 1948; Bour-
gogne, 1951; Inoue, 1956, 1977, 1982; Fletcher, 1979; Common, 1990; 
Heppner, 1998). 

Небольшая ревизия системы подсемейств пядениц произошла 
только в конце XX в. и сводилась, главным образом, к расформирова-
нию подсемейства Oenochrominae (подробнее об истории каждого 
подсемейства см. раздел 3.3). Современные взгляды на систему гео-
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метроидных чешуекрылых и собственно пядениц изложены в работах 
Холловея (Holloway, 1997, 1998; Holloway et al., 2001), Мине и Скобле 
(Minet, Scoble, 1998), а также Кузнецова и Стекольникова (2001). 
Предлагаемые в них системы, основаны на большом материале и глу-
боком исследовании морфологии пядениц (хотя и различны по мето-
дическим подходам), однако они мало чем отличаются от представле-
ний о структуре подсемейств пядениц, сформированных еще Мейри-
ком. Таким образом, до сих пор не найдено серьезных оснований для 
кардинального пересмотра взглядов на систему подсемейств пядениц, 
сформированных более ста лет тому назад на основании значительно 
меньшего количества фактических данных и при господстве другой 
методологии исследования. 

“Таксономическая революция” Мейрика–Хэмпсона–Проута при-
вела к практически полному забвению мелких “семейств” пядениц, 
описанных в XIX в. Единственной попыткой сохранения дробной 
классификации в традиции Дюпоншеля–Гвинэ, предпринятой на но-
вой методической основе, стала система пядениц Великобритании, 
при разработке которой впервые было широко применено изучение 
копулятивных аппаратов (Pierce, 1914). Пирс вновь поддержал деле-
ние пядениц на серию мелких подсемейств (всего 26, из них 7 новых), 
которые он предложил объединить в 2 неноменклатурные группы 
(Gnatoi и Agnatoi) по признаку наличия или отсутствия гнатоса в гени-
талиях самцов. Эти группы соответствовали объединенным подсемей-
ствам Hemitheinae (=Geometrinae) + Geometrinae (=Ennominae) и Aci-
daliinae (=Sterrhinae) + Larentiinae системы Проута (Prout, 1910a). По 
родовому составу Gnatoi и Agnatoi до некоторой степени переклика-
лись с Phytometrites и Dendrometrites Геррих-Шаффера. В дальнейшем 
предложение Пирса о делении пядениц на 2 группы поддержано не 
было, так как вскоре обнаружилась, что признак наличия или отсутст-
вия гнатоса имеет значительно более сложное распределение в преде-
лах семейства. 

Тем не менее, именно цитированная работа Пирса стала отправ-
ным пунктом для последующих разработок систем триб и родов пяде-
ниц. После ее опубликования наступило длительный перерыв в по-
пытках детализации системы пядениц, что было связано с процессом 
накопления данных по строению копулятивных аппаратов чешуекры-
лых. Только к сороковым годам XX в. возобновилась деятельность по 
ревизии прежних мелких семейств и подсемейств и по описанию но-
вых таксонов группы семейства, которые обычно вводились в ранге 
триб и обосновывались строением гениталий. Все это привело к вве-
дению в оборот 76 новых названий группы семейства (Дьяконов, 1936; 
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Wehrli, 1939-1954; Forbes, 1948; Inoue, 1961, 1992; Herbulot, 1962, 
1963; Ferguson, 1969; Expósito Hermosa, 1978; Вийдалепп, 1981, 1989; 
Viidalepp, 1996; Стекольников, Кузнецов, 1982; Миронов, 1990; Hollo-
way, 1994; Hausmann, 1996; Beljaev, 1998; и др.), что лишь немногим 
меньше, чем за всю “догенитальную эпоху” исследований. Таким об-
разом, можно говорить о существенном пересмотре состава прежних 
надродовых групп пядениц, выделявшихся исключительно по внеш-
ним признакам. В новейший период массового описания новых таксо-
нов группы семейства уже не происходит, и основные усилия иссле-
дователей сосредотачиваются на ревизии уже введенных названий. 

Во второй половине XX в. сложилось несколько региональных 
систем пядениц: североамериканская (Forbes, 1948; McGuffin, 1958, 
1967, 1972, 1977, 1981, 1987, 1988; Ferguson, 1969, 1983; Covell, 1983), 
западноевропейская (Herbulot, 1962-1963; Gómez Bustillo, Expósito 
Hermosa, 1979-1980; Leraut, 1980, 1997; Heinicke, Müller, 1984; Vives 
Moreno, 1994; Müller, 1996) и восточноазиатская (Inoue, 1961, 1977, 
1982, 1992; Shin, 1996; Wang, 1997, 1998; Kim et al., 2001). Они резко 
различаются по очередности положения родов и составу выделяемых 
триб (при их наличии) и во многом противоречат друг другу, поэтому 
в последнее время стали разрабатываться компромиссные системы 
пядениц, большинство которых, однако, тоже в основном не вышли за 
рамки региональных фаун. Первую общую ревизию таксонов пядениц 
группы семейства предпринял Холловей, который в серии книг по 
чешуекрылым острова Борнео предложил новую систему триб, объе-
динив некоторые из них (Holloway, 1994, 1996, 1997). Однако система 
Холловея охватывала только местную фауну, а некоторые названия 
группы семейства оказались упущенными. Позже эта же система триб 
была использована при описании фауны пядениц Малайзии (Holloway 
et al., 2001). Попытка создания компромиссной системы триб пядениц 
Северной Евразии была предпринята на примере фауны бывшего 
СССР (Viidalepp, 1996). Вийдалепп использовал более дробное деле-
ние на трибы, в духе работ Эрбюло и Иноэ. В том же году был издан 
каталог чешуекрылых Австралии, в котором большинство родов пя-
дениц подсемейств Ennominae и Larentiinae провизорно распределены 
по известным трибам (McQuillan, Edwards, 1996). Среди других пуб-
ликаций последнего времени, содержащих диагнозы и родовой состав 
триб в рамках больших регионов или крупных таксономических групп 
пядениц, следует назвать работы по подсемействам Geometrinae и 
Sterrhinae Ближнего Востока и Европы (Hausmann, 1996, 2001, 2004), 
по подсемейству Sterrhinae в целом (Sihvonen, Kaila, 2004), по трибе 
Macariini (Scoble, Krüger, 2002), по фауне геометрин и энномин Нео-
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тропической области (Pitkin, 1996, 2002), по Eupitheciini фауны Евро-
пы (Mironov, 2003), по трибам Pseudoterpnini (Pitkin et al., 2007) и En-
nomini (Беляев, 2008). 

В целом же, несмотря на наметившийся в последние годы про-
гресс, в систематике пядениц на уровне триб продолжает сохраняться 
сложная и противоречивая ситуация. Американские авторы в основ-
ном продолжают следовать привычной им системе триб Форбса–
Фергюсона, а европейские – слабо модифицированной системе Эрбю-
ло. Параллельно предпринимаются попытки создания компромиссной 
или объединенной системы для крупных региональных или межре-
гиональных фаун, либо для крупных родовых групп, при большем или 
меньшем учете глобального разнообразия семейства. Ведущей мето-
дический основой новых разработок обычно по-прежнему остается 
группирование таксонов по общему сходству, только теперь главным 
образом по сходству копулятивных аппаратов. Глубокий сравнитель-
но-морфологический анализ при этом не проводится, хотя и учитыва-
ются некоторые специальные признаки, обычно объявляемые апо-
морфиями.  

Таким образом, относительно таксономического объема и родо-
вого состава триб все еще сохраняется большой разброс мнений, а 
номенклатура названий группы семейства у пядениц до сих пор так и 
не ревизована. Преодоление проблем таксономического структуриро-
вания подсемейств пядениц видится на пути развитии филогенетиче-
ских исследований. 

 
1.2. История филогенетических исследований пядениц 
 
Все филогении пядениц по цели и способу построения можно 

разделить на 2 большие группы. К первой принадлежат филогении, 
создаваемые после разработки системы и представляющие собой ин-
туитивную детализацию родственных связей, которые не отражались в 
структурно более жесткой ранговой таксономической системе, то есть 
стояли “позади” системы. Ко второй группе относятся филогении, 
строящиеся с целью ревизии прежних и обоснования новых систем, то 
есть предваряющие конкретные таксономические решения. 

Первая филогения “семейств” пядениц была предложена Мей-
риком еще во времена становления дарвинизма (Meyrick, 1895: 177). 
Она, естественно, относится к первой группе и построена в виде вет-
вящегося древа, на котором как вершинами, так и узлами служат ре-
центные таксоны (преимущественно европейской фауны) равного 
ранга. Сестринской группой пядениц поставлена ветвь Notodontidae + 
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Bombycidae. Первая дихотомия разводит Selidosemidae и прочих пяде-
ниц, в основании ветви которых поставлены Monocteniadae (=Oeno-
chrominae), от которых разводятся Hydriomenidae и Geometridae, а от 
последних отходят Sterrhidae. Такая схема базируется, по-видимому (в 
тексте пояснений нет), на представлениях автора о возможной эволю-
ционной преемственности взаимного положения жилок Sc и Rs на 
задних крыльях. Кроме филогении “семейств”, Мейриком была пред-
ложена и аналогичная филогения родов в составе Hydriomenidae и 
Selidosemidae (Meyrick, 1895: 178, 254). 

Значительно позже в сходном “эволюционном” духе были пред-
ложены филогении родов Psodos Tr. и Poecilopsis Harr. (Povolný, 
Moucha, 1955; Povolný, Nosek, 1955), а также схема родственных свя-
зей родов подсемейства Larentiinae канадской фауны (McGuffin, 1958). 
Более поздние филогении триб подсемейства Ennominae канадской 
фауны (McGuffin, 1977, 1987), хотя по форме и напоминают кладо-
граммы, а автор в тексте использует кладистические термины “апо-
морфный” и “плезиоморфный”, по сути cвоей являются классически-
ми “эволюционными”, поскольку носят очевидно посттаксономиче-
ский характер и апеллируют не к филогенетическому анализу призна-
ков, а к весьма умозрительной реконструкции облика общего предка 
подсемейства. В том же ключе составлены схемы родственных связей 
триб и подсемейств пядениц Японии, основанные на изучении куко-
лок (Nakamura, 2004). Графические схемы, названные “Phylogenetic 
relationship” (Nakamura, 2004: textfig. A, C, E, G), соответствуют “эво-
люционным” филогениям, а деревья, названные “Relationship”, по-
строены, исходя из филогенетической равнозначности противополож-
ных состояний признаков и отвечают графическому идентификацион-
ному ключу (Nakamura, 2004: textfig. B, D, F, H; fig. 650). 

Дорогу разработке филогений с целью решения таксономиче-
ских вопросов проложили идеи Геннига (Hennig, 1950, 1966). Первая 
кладистическая филогения пядениц была построена для группирова-
ния видов внутри рода Somatolophia Hulst (Rindge, 1980), а на уровне 
надродовых таксонов пионерские претаксономические филогении 
предложены в работах Вийдалеппа (1980, 1981, 1989, 1990б), и Сте-
кольникова и Кузнецова (1982). Однако во всех этих публикациях фи-
логенетические схемы, хотя и выглядят кладистическими по форме, не 
являются таковыми по содержанию, так как их узлы равно определе-
ны апоморфными и плезиоморфными признаками. Тем не менее, та-
кие схемы могут быть легко перестроены в истинную кладограмму, 
поскольку авторы указывают плезиоморфный или апоморфий харак-
тер конкретных признаков. В дальнейшем для различных групп пяде-
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ниц была опубликована целая серия кладистических морфологических 
филогений, которые были выполнены “вручную” (Sauter, 1990; Беля-
ев, 1992, 1994; Beljaev, 1997, 1998, 2006, 2007) или с применением 
компьютерных программ (Weintraub et al., 1995; Choi, 1997, 1998, 2000, 
2001; Choi et al., 1998; Krüger, 2001; Sihvonen, Kaila, 2004; Sihvonen, 
2005; Viidalepp, Kostjuk, 2005). Однако эти публикации охватывают, 
как правило, незначительную часть родовых групп пядениц (за ис-
ключением работы Сихвонена и Каила по подсемейству Sterrhinae) и 
при таксономическом пересечении у разных авторов дают противоре-
чивые и трудно сопоставимые результаты, поскольку основаны на 
разных методических подходах и на использовании разных компью-
терных программ (в случаях нумерических филогений). 

Особое положение занимают филогении Холловэя (Holloway, 
1997), и Кузнецова и Стекольникова (2001), которые охватывают все 
семейство пядениц. Они основаны на серьезном морфологическом 
анализе, в значительной степени кладистическом по методике и тер-
минологии, однако полученные филогенетические схемы не представ-
лены в виде синапоморфограмм. Именно эти схемы, как наиболее об-
щие, будут предметом обсуждения в нашей работе. 

Новейший этап разработки филогении пядениц связан с моле-
кулярно-генетическими исследованиями. Пионерской работой в этой 
области была публикация Абрахама с соавторами (Abraham et al., 
2001), которая сразу же поставила ряд острых вопросов о надежности 
текущих представлений о родственных связях подсемейств пядениц. 
Паттерн ветвления полученных в работе дендрограмм на уровне под-
семейств резко отличался от общепринятых взглядов противопостав-
лением Larentiinae остальным пяденицам, положением Archiearis Hbn. 
внутри пядениц на общем кластере с Ennominae и Geometrinae, а так-
же положением Alsophila Hbn. на одной ветви с Agriopis Hbn. (Enno-
minae). 

Позже вышла обстоятельная работа Янг (Young, 2006a), в кото-
рой более детально исследована молекулярная филогения австралий-
ских представителей подсемейства Ennominae. В ней была показана, в 
том числе и на морфологическом материале, принадлежность австра-
лийских родов, рассматривавшихся ранее в составе Archiearinae (Aca-
lyphes Turner и Dirce Prout), к подсемейству Ennominae и сделан вывод 
о тесном родстве Geometrinae и Oenochrominae s. str. Характер ветвле-
ния полученных дендрограмм на уровне подсемейств был принципи-
ально сходен с таковым в работе Абрахама с соавторами.  

В самой последней работе, посвященной филогенетическим 
связям трибы Operophterini, вновь поддержано сестринское положение 
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Larentiinae к общей кладе Ennominae + Sterrhinae (Snäll et al., 2007).     
В другой работе той же группы авторов, посвященной филогенетиче-
скому положению рода Cleorodes Warren, в анализ были включены 
также представители Ennominae, Larentiinae и Archiearinae, причем род 
Archiearis образовал c Ennominae монофилетическую группу, поддер-
жанную высоким значением бутстрапа (Viidalepp et al., 2007). 

Недавно опубликована хорошо обоснованная молекулярная фи-
логения пядениц, выполненная целиком на оригинальном японском 
материале, включающим 71 вид из всех подсемейств и многих групп 
родов, с использованием 4 целевых фрагментов ДНК (Yamamoto, Sota, 
2007). В отличие от предыдущих молекулярно-филогенетических ра-
бот, в ней поддерживается монофилия Larentiinae и Sterrhinae, а пат-
терн ветвления полученных дендрограмм на уровне подсемейств в 
целом лучше согласуется с традиционными преставлениями, основан-
ными на морфологических данных. Именно эта молекулярная филоге-
ния пядениц будет служить главным предметом сравнения результа-
тов морфологического филогенетического исследования семейства, 
полученных в настоящей работе. 

 
1.3. Задачи макросистематики пядениц и методы их решения 

 
История развития таксономических и филогенетических иссле-

дований пядениц демонстрирует постоянный поиск критериев опти-
мизации структуры надродовых групп в семействе. Geometrae Линнея 
были диагностированы функциональным признаком – характером 
складывания крыльев в покое, который до сих пор не утратил своей 
актуальности при характеристике надсемейства Geometroidea. Основ-
ные группы пядениц были намечены Гюбнером только на основании 
внешнего вида – общего телосложения и формы и окраски крыльев. 
Дальнейшее развитие системы пядениц шло путем вовлечения в ис-
следование все более тонких признаков: деталей рисунка крыла, 
строения усиков, щупиков, ног и, наконец, жилкования крыльев. Од-
нако попытки таксономического структурирования по совокупности 
внешних признаков постепенно зашли в тупик, вылившись в фактиче-
ское экстенсиональное определение надродовых групп перечислением 
включаемых родов, даже если при этом приводился весьма расплыв-
чатый диагноз. 

Выход был найден в выделении немногих “ключевых” призна-
ков жилкования крыльев. Система пядениц Мейрика–Хэмпсона–
Проута была основана на отказе от политетического определения под-
семейств и прямо связана с разработкой определительных таблиц. 
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Идентификационные признаки определительного ключа стали диаг-
ностическими признаками таксонов высокого ранга, что позволило 
дать отчетливое интенсиональное определение большинства подсе-
мейств. Это обеспечило воспроизводимость результатов определения 
новых материалов другими авторами и надолго стабилизировало сис-
тему пядениц на уровне подсемейств. Сформированная таким образом 
структура подсемейств пядениц оказалась настолько удачной, что в 
своей основе сохранилась до настоящего времени, выдержав проверку 
и поступлением новых материалов, и вовлечением целых классов но-
вых признаков, и сменой исследовательских парадигм. Очевидно, что 
успех системы был определен не удобством определения, а тем, что 
найденные признаки действительно маркировали естественные груп-
пы, впоследствии в большинстве своем признанные монофилетиче-
ским уже на основании кладистического анализа. Расформированным 
оказалось только подсемейство Oenochrominae, сформированное ско-
рее по “остаточному” принципу, то есть экстенсионально. 

Современное состояние разработки структуры подсемейств пя-
дениц на уровне триб может быть сравнено с ситуацией во всем се-
мействе до таксономической “революции” Мейрика–Хэмпсона–
Проута, поскольку ведущие критерии для диагностирования таксонов 
этого ранга так и не найдены. Широкий переход к исследованию ко-
пулятивного аппарата, произошедший в первой половине XX в., по-
зволил ввести в научный оборот множество новых сложных призна-
ков и привел к прорыву в систематике многих групп чешуекрылых, 
однако у пядениц структура гениталий не стала решающим аргумен-
том для обоснования триб. В результате до сих пор не определены 
признаки, которые бы четко маркировали естественные группы ранга 
трибы. Объективной причиной слабой разработанности систематики 
триб пядениц служит непостоянство морфологических признаков ко-
пулятивного аппарата в сочетании с частыми повторами некоторых 
конструкций скелета гениталий в заведомо неродственных родах. Это 
во многих случаях затрудняет разграничение групп внутри подсе-
мейств обычными методами, с опорой на бросающиеся в глаза отно-
сительно простые, не требующие специального морфологического 
анализа признаки.  

Преодолеть многие трудности гомологизации частей копуля-
тивного аппарата позволяет функционально-морфологический под-
ход, что было убедительно продемонстрировано в работах В.И. Куз-
нецова и А.А. Стекольникова (2001) и М.Г. Пономаренко (2005). Од-
нако этот метод уже выходит за рамки прямого сравнения таксонов по 
скелетным структурам, аналитические возможности которого для се-
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мейства пядениц представляются в основном исчерпанными. Даль-
нейшее структурирование подсемейств Geometridae требует серьезных 
филогенетических исследований. 

В соответствии с выводами, полученными при анализе истории 
изучения семейства пядениц, нами была поставлена задача разработки 
морфологической филогении семейства с целью совершенствования 
системы подсемейств, реформирования системы триб и тестирования 
существующих молекулярно-филогенетических гипотез. На первом 
этапе следовало установить сестринскую и более отдаленные родст-
венные связи пядениц и обосновать монофилию семейства, чтобы 
обеспечить основания для поляризации морфологических трансфор-
мационных рядов. Кроме того, необходимо было установить монофи-
лию каждого из подсемейств пядениц и их родственные связи и, опи-
раясь на выявленную последовательность наиболее базальных клади-
стических событий в семействе, перейти к рассмотрению наиболее 
сложного вопроса – структурирования подсемейств на таксономиче-
ском уровне триб. 

Для пояснения причин выбора методического подхода, приме-
ненного в данном исследовании, следует сделать несколько общих 
замечаний. “Ахиллесовой пятой” кладистических морфологических 
филогений является шаткость обоснования плезиоморфного или апо-
морфного характера признаков, за исключением небольшого набора 
очевидных специализаций (например, наличие тимпанальных органов 
особого строения в семействе пядениц). Такие “хорошие” апоморфии, 
как правило, позволяют выделить лишь незначительное количество 
монофилетических групп, оставляя на кладограмме обширные участ-
ки “неразрешенных” гребенок. Другая проблема связана со сложно-
стью гомологизации морфологических структур, которые иногда ви-
доизменены настолько, что без обнаружения переходных состояний 
преемственность их неустановима, а также с субъективностью подбо-
ра и формулировки признаков, в основе которой лежит их фундамен-
тальная неравновесность. Кроме того, громадное таксономическое 
разнообразие пядениц затрудняет отслеживание распространения при-
знаков по таксонам, затрудняя поляризацию морфоклин. 

В молекулярной филогенетике проблема неравновесности при-
знаков кардинально решена путем количественного анализа распреде-
ления всего 4 типов “равновесных” нуклеотидов. Однако и это не сни-
мает главную проблему филогенетики – гомологизацию, то есть выяв-
ление у сравниваемых нуклеотидных последовательностей свойства 
унаследованности от ближайшего общего предка. Поскольку каждая 
последующая замена нуклеотида полностью устраняет информацию о 
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предыдущем нуклеотиде в данном положении, то прямое тестирова-
ние гомологичности нуклеотидных последовательностей невозможно. 
Молекулярные филогении могут тестироваться только сравнением их 
с филогениями, построенными по фенотипу (например, с морфологи-
ческими филогениями), поскольку в нем в той или иной степени со-
храняются следы происхождения структур. Кроме того, результаты 
молекулярных филогенетических исследований, как и морфологиче-
ских, сильно зависят от выбора анализируемых видов и анализируе-
мых признаков, в данном случае – целевых нуклеотидных последова-
тельностей. 

Для независимого тестирования молекулярных филогений тре-
буется привлечение хорошо проработанных морфологических фило-
гений. Существуют 2 основных подхода к их построению, один из 
которых принято называть количественным, а другой – качественным 
(см.: Павлинов, 2005). Первая группа методов опирается на численную 
оценку сходства и строго алгоритмизированные модели построения 
деревьев, а вторая – на содержательный анализ исходных данных и 
процедуры филогенетической реконструкции. Однако мы считаем 
применение данных определений не вполне корректным. Дело в том, 
что в реальной практике “качественных” филогенетических исследо-
ваний всегда присутствуют количественные оценки вероятности того 
или иного акта кладогенеза по числу и “весу” выявленных апоморфий 
(особенно при конфликте признаков), а в “количественных” морфоло-
гических методах имманентно присутствует качественные подбор и 
формулирование признаков при составлении их первичной матрицы. 
Мы предпочитаем говорить об аналитических и нумерических мето-
дах, что, по нашему мнению, больше соответствует содержанию обо-
их подходов. 

В нумерической филогенетике по стандартным алгоритмам ана-
лизируется распространение признаков только во включенном наборе 
видов, тогда как вопросы гомологии и веса признаков оттеснены на 
задний план и косвенно проявляются лишь при их отборе и формули-
ровке (в пяденицах это работы Чо, Сихвонена, и поздние – Вийдалеп-
па). Исследования такого плана привлекательны формальностью про-
цедуры и созданием видимости объективности, хотя, как и классиче-
ские исследования, они основаны на субъективном подборе морфоло-
гических признаков. Проблема установления кладистической модаль-
ности признаков обычно решается введением во внешнюю группу 
нескольких видов из разных сближаемых таксонов равного ранга, 
обычно без оценки степени их морфологической специализации (ко-
торая, в свою очередь, невозможна без филогенетического исследова-
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ния этих таксонов). В результате именно формальность процедур и 
стремление избежать априорных суждений служит источником оши-
бок в гомологизации структур, в формулировании признаков и опре-
делении их модальности. 

Нами принят аналитический метод реконструкции филогении, 
заключающийся в исследовании отдельных семогенезов с последую-
щим логическим их согласованием. Семогенетический и филогенети-
ческий анализы проводились в соответствии с известными эпистемо-
логическими и методологическими основаниями и методическими 
правилами (Шаталкин, 1988; Емельянов, 1989; Песенко, 1989, 1991; 
Павлинов, 2005), включая презумптивный подход (Расницын, Длус-
ский, 1988; Расницын, 2002; Павлинов, 2005; Песенко, 2005, 2006). 
Фундаментальным недостатком аналитического подхода считается 
задействованность интуиции исследователя в познавательной ситуа-
ции, исключающей возможность четкой формализации и алгоритми-
зации исследования. Однако следует заметить, что нумерическая мор-
фологическая филогенетика в решающих вопросах выбора и форму-
лирования признаков стоит на тех же основаниях и строго алгоритми-
зирована только в процедурах построения деревьев, а потому объек-
тивна (то есть, формальна) только в отношении перебора вариантов 
распределения признаков. 

Филогенетическая ценность апоморфного признака заключает-
ся, прежде всего, в его потенциальной принадлежности ближайшему 
предку данного филума, а не в широте и устойчивости распростране-
ния в пределах монофилетической группы (хотя последнее, конечно, 
ценно для ясной идентификации таксонов, как, например, наличие 
тимпанальных органов уникального строения у пядениц). Мы полно-
стью поддерживаем замечание А.П. Расницына о том, что “апоморфия 
– не состояние признака, а факт, что такое состояние однажды 
было приобретено” (Расницын, 2002, с. 74). Трактовка апоморфии как 
состояния признака, приобретенного предковым видом группы и по-
тому свойственного всем ее членам, ведет к поиску “иерархии степени 
универсальности” апоморфий, следствием чего является выявление 
скорее идентификационных признаков, чем синапоморфий. Конечно, 
оптимальным является совпадение идентификационных признаков и 
апоморфий, однако этот идеал в большинстве случаев, очевидно, не-
достижим. Так, в громадном семействе пядениц, почти универсально 
обладающим явно апоморфным тимпанальным аппаратом единого 
плана строения, все же есть несколько видов, лишенных его нацело. 

Отсылка апоморфии к вероятному предку данного филума ме-
тодически лишает смысла поиск синапоморфий по формальным коли-
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чественным критериям оптимизации его распределения у рецентных 
видов. Кроме того, предварительный сравнительно-морфологический 
анализ признаков ведет к обессмысливанию применения количествен-
ных алгоритмов построения дерева, поскольку в полученном после 
тщательной селекции наборе признаков уже заключена искомая фило-
гения, и ее расчет программными средствами ведет к простому вос-
произведению “ручного” дерева (например, см. Minet, 2002). 

С учетом сказанного выше, наш поиск был направлен, прежде 
всего, на выявление базальных апоморфий, сформировавшихся у бли-
жайшего предка терминальной группы (в нашем случае – семейства 
или подсемейства), либо каждой сестринской пары таксонов. Выявле-
ние таких апоморфий велось путем итеративного (возвратно-посту-
пательного) анализа распределения состояний гомологичных структур 
по внутренней и внешней группам, включая отряд чешуекрылых в 
целом, а также построения трансформационных рядов признаков и 
оценки их кладистической модальности для потенциальных монофи-
летических групп. Анализировались, в первую очередь, типовые роды 
таксонов группы семейства и “архаичные” таксоны, обладающие наи-
большим набором потенциальных плезиоморфий каждого подсемей-
ства. Оценка кладистической модальности производилась в основном 
по классическим критериям поляризации морфоклин в сравнительно-
морфологическом методе, дополненным внегрупповым сравнением 
признаков. Надо отметить, что метод внегруппового сравнения явля-
ется вторичным, поскольку вся первичная “докладистическая” таксо-
номическая структура, на которую опирается метод внегруппового 
сравнения, была создана в опоре на классическую морфологию. В свя-
зи с принятым методическим подходом, апоморфные признаки се-
мейств и подсемейств, приведенные на таблицах 1 и 3, мы рассматри-
ваем как приобретенные ближайшим предком каждого приведенного 
таксона. 

В ходе анализа выяснилось, что у геометроидных чешуекрылых 
филогенетически значимые признаки часто имеют узкое или мозаич-
ное распространение по маркируемой ими монофилетической группе, 
будучи вторично модифицированными или утраченными (редуциро-
ванными) у многих ее представителей. При этом мозаичное распро-
странение признаков нередко связано с явлением инставрации, кото-
рое, в отличие от реверсии, заключается в вероятном восстановлении 
структуры, ранее выпавшей из фенотипа, но сохранившейся в виде 
генотипических задатков (Емельянов, 1987). Возможность инставра-
ции морфоструктур автор термина объясняет возможной блокировкой 
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и разблокировкой конечных звеньев морфогенетических цепей и свя-
зывает с плейотропизмом генов. 

На динамике плейотропных связей генов основана концепция 
модульной организации фенотипа. Следуя Вагнеру (Wagner, 1995), 
модульная единица фенотипа может быть определена как комплекс 
признаков, которые (а) коллективно выполняют первичную функцио-
нальную роль; (б) тесно интегрированы сильным плейотропным эф-
фектом; (в) относительно независимы от других таких комплексов. 
Реализация модулярности может осуществляться либо путем парцел-
лизации, то есть дифференциального ослабления плейотропного эф-
фекта между членами различных комплексов при сохранении и/или 
усилении плейотропного эффекта внутри каждого комплекса призна-
ков, либо путем интеграции, то есть развития плейотропного эффекта 
между первично независимыми признаками. В результате формирует-
ся блоковая структура фенотипических проявлений, в которой каждый 
из блоков обладает  большей или меньшей степенью собственной ин-
дивидуальности. Модульность фенотипа связывают с модульной ор-
ганизацией генома (Eberhard, 2003). 

Можно назвать несколько выводов, связанных с применением 
данной концепции в морфологической филогенетике: (а) сложные 
функциональные комплексы органов, особенно включающие элемен-
ты различных частей тела (гетерогенные модули), едва ли могут быть 
результатом гомоплазии; (б) гетерогенные модули, требующие дли-
тельного времени для формирования, могут быть выключены из реа-
лизации в фенотипе одним генетическим актом, то есть имеется зна-
чительное несоответствие между трудностью формирования и легко-
стью фенотипической утраты сложных морфофункциональных ком-
плексов; (в) фенотипические модули могут наследоваться без ре-
ализации в фенотипе; (г) возможна повторная реализация (инставра-
ция) модуля в фенотипе, причем перерывы в фенотипической реали-
зации приводят к накоплению случайных отклонений, которые тем 
более существенны, чем продолжительнее был такой перерыв. 

Учет перечисленных положений серьезно помогает при рекон-
струкции конкретных филогенезов. Игнорирование в филогенетиче-
ских исследованиях явлений парцеллизации, интеграции и инставра-
ции морфоструктур может приводить к явлению девальвации призна-
ков, характерному для нумерических филогений (Расницын, 2002). 
Действительно, практикуемое в нумерической филогенетике кодиро-
вание признаков “как они есть”, без оценки их качественных характе-
ристик, в сочетании с произвольным выбором немногих видов для 
внешней группы, приводит к “филогенетическим казусам” даже в 
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морфологически тщательно выполненных работах. Примером может 
служить кластеризация Larentiinae вместе с одной из ветвей Sterrhinae 
на основании явных гомоплазий – отсутствия гнатоса и тибиальной 
кисти на задних голенях (Sihvonen, Kaila, 2004). 

Реконструкция филогении семейства пядениц невозможна без 
широкого включения в исследование представителей близких се-
мейств и оценки вероятных родственных связей между ними. Сравне-
ние с внешней группой позволяет проводить анализ распространения 
признаков, поляризацию морфоклин и, в результате, ревизию самого 
анализируемого таксона. Однако детальное исследование филогении 
членов внешней группы выходит за рамки задачи решения филогене-
нии собственно исследуемого таксона. При аналитическом подходе 
есть возможность формирования “семогенетического образа” таксо-
нов внешней группы как собрания вероятных плезиоморфий и апо-
морфий, выделенных на основании предварительного анализа распре-
деления признаков по таксону высокого ранга, включающему анали-
зируемую и внешнюю группы. Это позволяет минимизировать ошиб-
ки гомологизации и поляризации признаков. 

По нашему мнению, недостатки формальных морфологических 
филогенетических подходов вполне могут быть преодолены на пути 
содержательного анализа исходных данных и в ходе самой процедуры 
филогенетической реконструкции. Кроме того, такой подход более 
соответствует самой идее реконструкции филогенеза, поскольку ну-
мерические методы заняты скорее оптимизацией распределения ана-
лизируемых признаков, чем выявлением конкретных филогенезов на 
основании преемственности развития морфоструктур. К достоинствам 
аналитического подхода можно отнести разрешение вопросов гомоло-
гии и гибкость в использовании признаков в соответствии с филогене-
тическим “здравым смыслом”, что позволяет избегать феномена их 
девальвации. 
 
 

2. СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ, 
РОДСТВЕННЫЕ СВЯЗИ И МОНОФИЛИЯ 

СЕМЕЙСТВА GEOMETRIDAE 
 
Для правильной гомологизации и поляризации морфологиче-

ских признаков внутри семейства необходимо исследование внешних 
родственных связей пядениц. По этой причине нами предпринят пред-
варительный анализ филогении семейств чешуекрылых, которые 
сближались с пяденицами за последние полвека.  
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2.1. Современное состояние проблемы 
 
Существует несколько современных публикаций, в которых 

рассматриваются внешние родственные связи пядениц. Наиболее де-
тальная разработка морфологической системы и филогении геометро-
идных семейств чешуекрылых, основанная главным образом на ис-
следовании скелета тела имаго и дополненная признаками куколок и 
гусениц, принадлежит Ж. Мине (Minet, 1983, 1986, 1991, 1995, 2002). 
Труды именно этого автора послужили основой для формирования 
современной западноевропейской точки зрения на систему и филоге-
нию группы (Scoble, 1992; Holloway, 1998; Minet, Scoble, 1998; Kris-
tensen, Skalski, 1998; Holloway et al., 2001), которая на уровне надсе-
мейств, семейств и подсемейств была графически представлена Дж. 
Холловэем (Holloway, 1998, fig. 1). Геометроидные чешуекрылые соб-
раны в ней в не имеющую таксономического ранга группу, названную 
дрепаноидно-геометроидной ассамблеей (drepanoid/geometroid assem-
blage: Minet, Scoble, 1998). Последняя образована двумя надсемейст-
вами: Drepanoidea в составе семейств Drepanidae (включая Thyatirinae 
и Cyclidiinae) и Epicopeiidae, и Geometroidea в составе семейств Geo-
metridae, Uraniidae (включая Epipleminae) и Sematuridae (включая Apo-
progoninae). 

Дрепаноидно-геометроидную ассамблею определяют двумя апо-
морфиями: сильным выступанием вперед покрышек передних ног на 
куколке и присутствием поперечного дорсального шва на 10-ом брюш-
ном сегменте куколки (Minet, 1991; Minet, Scoble, 1998). Сопровождает-
ся это определение замечанием о том, что в некоторых случаях один 
или оба названных признака отсутствуют. Дополнительно ассамблея 
охарактеризована следующими признаками: гусеницы обычно с не-
многими вторичными щетинками; во всех семействах, за исключени-
ем Sematuridae, большинство брюшных сегментов гусеницы несут по 
крайней мере 1 вторичную щетинку спереди от L3; несколько пар 
брюшных ног могут быть рудиментарными или полностью отсутство-
вать (у Drepaninae, Geometridae); куколка с длинными покрышками 
антенн и часто с пунктированным брюшком; имаго без заднегрудного 
тимпанального аппарата; латеральные окна заднегруди (fenestrae lat-
eralis: Minet, 1982) у имаго обычно сильно редуцированы, но медиан-
ное окно заднегруди (fenestra media) часто большое; в 3 семействах у 
имаго имеется брюшной тимпанальный орган. Таким образом, ассам-
блея в основном охарактеризована признаками премагинальных ста-
дий развития (изученных в целом хуже, чем имаго), не обладающими 
универсальным характером.  
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Надсемейство Drepanoidea определено 2 апоморфиями: наличи-
ем цельных или почти цельных преддыхальцевых тергостернальных 
склеритов у основания брюшка имаго (с замечанием о том, что тако-
вые независимо встречаются в нескольких других группах Ditrysia) и 
наличием модифицированных мандибул гусениц, щетинки которых 
расположены на широкой плоской латеральной области, вентрально 
ограниченной хорошо выраженным килем. Позже к апоморфиям над-
семейства были добавлены еще 3: в тергальной области 1-го брюшно-
го сегмента неотергит слит с маргинотергитами; большинство брюш-
ных сегментов гусениц имеют по крайней мере 1 вторичную щетинку 
впереди от L3; у куколок не видна большая часть передних бедер (Mi-
net, 2002). Надсемейство Geometroidea определено единственной апо-
морфией – наличием на нижней губе у гусениц прядильного сосочка 
более короткого, чем прементум вдоль его середины; при этом заме-
чено, что у некоторых продвинутых Geometridae прядильный сосочек 
вторично довольно длинный.  

Таким образом, апоморфии надсемейств тоже в основном при-
надлежат премагинальным стадиям и выглядят не особенно надежны-
ми. Наличие преддыхальцевых тергостернальных склеритов у основа-
ния брюшка может быть как гомоплазией, так и симлезиоморфией, 
поскольку эти склериты имеются во многих семействах Apoditrysia. 
Длинный прядильный сосочек обнаружен не только у “продвинутых” 
(не поименованных) Geometridae, но и у таких архаичных австралий-
ских родов энномин, как Mnasampela Guest и Plesanemma McQuil., 
гусеницы которых имеют 4 пары нормально развитых брюшных ног 
(McQuillan, 1984, 1985), а также у ряда других австралийских пядениц 
(Young, 2006a). Прядильный сосочек является органом, строение ко-
торого связано со способом укладки шелковины на субстрат, и без 
анализа функциональных причин его особенностей трудно судить о 
надежности приведенной апоморфии. Наличие на мандибулах гусениц 
уплощенной латеральной области c вентральным килем хорошо видно 
на фотографии головной капсулы той же австралийской Mnasampela 
privata Guenée (McQuillan, 1985, fig. 19) и, в качестве апоморфии, мо-
жет относиться к более отдаленным предкам геометроидных чешуе-
крылых, чем ближайший общий предок Drepanoidea sensu Minet, 1991. 
Слияние неотергита с маргинотергитами не является уникальной чер-
той Drepanoidea, а наличие дополнительной щетинки впереди от L3 на 
брюшных сегментах гусениц типично также для Geometridae и Uranii-
dae и отмечено у Cimeliidae (=Axiidae: Yen, Minet, 2007), что неодно-
кратно указывалось и самим Мине.  
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Альтернативная система геометроидных чешуекрылых предло-
жена В.И. Кузнецовым и А.А. Стекольниковым (2001) на основании 
обобщения материалов серии более ранних работ по скелетно-мышеч-
ному аппарату гениталий самцов (Кузнецов, Стекольников, 1981б, 
1988, 1993; Стекольников, Кузнецов, 1981, 1982). Ими была выделена 
серия Geometriformes в составе 4 надсемейств и 10 семейств: Axioidea 
(Cimelioidea: Yen, Minet, 2007) с единственным семейством Axiidae; 
Uranioidea с семействами Epicopeiidae, Epiplemidae, Uraniidae (вклю-
чая Uraniinae и Microniinae), Sematuridae и Apoprogonidae; Geometro-
idea с единственным семейством Geometridae; Drepanoidea с семейст-
вами Cyclidiidae, Thyatiridae и Drepanidae. Авторы системы отмечают, 
что у чешуекрылых серии Geometriformes не найдены какие-либо оп-
ределенные синапоморфии, но обнаружены общие эволюционные 
тенденции. К числу этих тенденций относятся: развитие в основании 
брюшка тимпанальных аппаратов (в более ранней работе наличие пе-
реднебрюшных тимпанальных аппаратов признается возможной си-
напоморфией: Кузнецов, Стекольников, 1981б); ослабление склероти-
зации латеральных стенок вальв и связанное с этим перемещение про-
ксимального места прикрепления мышц m7 на медиальную сторону 
саккулусов, юксту или винкулум; возникновение склеритной связи 
между юкстой и медиальной стенкой вальвы; развитие усложненной 
формы ункуса с параллельной гипертрофией соций.  

Наиболее архаичным в серии Geometriformes Кузнецов и Сте-
кольников признают надсемейство Uranioidea, мотивируя это отхож-
дением мышц m5 от вальв, слабым развитием базального выроста 
эдеагуса и саккуса, а также наличием немодифицированных брюшных 
ног у гусениц. Семейство Epicopeiidae включается в Uranioidea на ос-
новании наличия развитых базальных отростков вальв и двулопастной 
формы ункуса. Надсемейства Geometriodea и Drepanoidea, по мнению 
этих авторов, морфологически более изменены: форма ункуса у них 
усложненная, а в результате разрастания лопастей гемитранстиллы в 
медиальном направлении образована транстилла. В качестве общих 
эволюционных тенденций у Geometriodea и Drepanoidea перечислены 
образование трехлопастного ункуса, развитие транстиллы, наличие 
непрерывной склеритной связи юксты с вальвами и редукция гнатоса. 

В целом, система и филогения Geometriformes Кузнецова и Сте-
кольникова слабо поддержаны анализом апоморфий и представляет 
собой скорее систему отношений конструктивно-функционального 
сходства в строении гениталий, реализованного в качестве ведущей 
тенденции в таксоне (или кладе) того или иного ранга. Предложенная 
ими схема должна быть отнесена к построениям классической эволю-
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ционной филогенетики, дополненным некоторыми элементами клади-
стического анализа. В переводе на кладистический язык, надсемейство 
Uranioidea Кузнецова и Стекольникова может рассматриваться в каче-
стве плезиона, противопоставленного сестринской паре Geometriodea 
и Drepanoidea, монофилия которой поддерживается латентными гомо-
логиями – склонностью к гипертрофии соций, тенденцией к разраста-
нию лопастей гемитранстиллы в медиальном направлении и тенден-
цией к формированию склеритной связи юксты с вальвами. 

Серия Geometriformes Кузнецова и Стекольникова таксономи-
чески отличается от “drepanoid/geometroid assemblage” Минэ и Скобле 
непринципиально, а именно, включением Cimeliidae, положением Epi-
copeiidae и различием в оценке рангов таксонов: надсемейства первых 
по большей части соответствуют семействам вторых. В филогении 
отличия, напротив, принципиальные и состоят в различном положе-
нии Drepanoidea – как сестринского таксона к Geometroidea в составе 
единственного семейства Geometridae (у Кузнецова и Стекольникова), 
либо как сестринского таксона к Geometroidea в составе семейств Geo-
metridae, Uraniidae и Sematuridae, то есть всех остальных пяденицеоб-
разных бабочек (у Минэ и Скобле).  

Cimeliidae (=Axiidae) – небольшое средиземноморское семейст-
во, включающее всего 2 рода и 6 видов. Оно характеризуется двумя 
имагинальными апоморфиями: на задних крыльях жилки Sc и Rs 
сближены дистальнее конца дискальной жилки, а 7-й брюшной сег-
мент несет пару кармановидных органов, ассоциированых с дыхаль-
цами. Кроме того, бабочки имеют области мелких шипиков в аналь-
ной области у основания переднего крыла снизу (spinarea), гусеницы – 
по 1 вторичной щетинке впереди от L3 на брюшных сегментах, а ку-
колки – скрытые лабиальные и максиллялные щупики и передние 
бедра (Minet, 1998b). Минэ помещает это семейство в ранге надсемей-
ства Axioidea в монофилетическую группу, обозначенную чуть позже 
как Geometromorpha (Fänger, 1999), выводя его отдельной ветвью на 
общем кластере, наравне с Calliduloidea, “Rhopalocera” (в составе He-
dyloidea, Hesperioidea и Papilionoidea) и дрепаноидно-геометроидной 
ассамблеей. Кузнецов и Стекольников (2001) на основании сходства в 
строении скелета гениталий помещают Axiidae, также в ранге надсе-
мейства Axioidea, в серию Geometriformes в качестве базальной груп-
пы, сестринской по отношению ко всем остальным семействам в объ-
еме дрепаноидно-геометроидной ассамблеи Мине и Скобле.  

Кроме рассмотренных выше работ, имеется еще публикация Дж. 
Хеппнера, в которой без обоснования предложены своеобразные сис-
тема и “схематическая филогения” геометроидных чешуекрылых 
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(Heppner, 1998: 20–21, fig. 15). Они сопровождаются определительны-
ми ключами семейств, причем таблица, озаглавленная как “Key D. 
Geometroid-Type Moths” (стр. 31), выводится по наличию у бабочек 
переднебрюшного тимпанального аппарата. Однако в эту таблицу 
помещено и семейство Epicopeiidae, нацело лишенное такого аппара-
та, поэтому система и филогения геометроидных чешуекрылых по 
Хеппнеру нами не обсуждаются.  

В связи с возможным близким родством семейства Cimeliidae к 
интересующей нас группе семейств, была впервые изучена функцио-
нальная морфология гениталий самцов цимелиид на примере Axia olga 
Stgr. (рис. 26, 27), по строению гениталий близкого к типовому виду 
рода Axia margaritaria Hbn. По форме склеритных частей гениталии  
A. olga близки к таковым у Thyrididae из менее специализированного 
подсемейства Siculodinae, например, у дальневосточных видов из ро-
дов Sericophara Chr. и Rhodoneura Gn. (Чистяков, 1999, рис. 343) и у 
некоторых африканских представителей (Whalley, 1971). Они также 
обладают длинным дистальным выростом ункуса, тонкими латераль-
ными ветвями гнатоса, сравнительно узкими простыми вальвами и 
щетинистыми латеральными выростами на юксте (вальвеллами). Ще-
тинистые приподнятые области, расположенные у Siculodinae меди-
альнее дорсобазальных углов вальв, легко гомологизируются со сход-
но расположенными выростами (лабидами) у A. olga. Отличие Axia 
Hbn. состоит в наличии широкой пластинки юксты, продолжающейся 
в умеренно склеротизированный анеллус, и очень длинного бананооб-
разного саккуса, в отсутствии гарпы. Кроме того, проксимальный край 
вальвулы наклонен в сторону вершины вальвы, а не к ее дорсобазаль-
ному углу, как у сравниваемых Thyrididae и у большинства других 
представителей семейств пиралоидной грады.  

Организация мускулатуры гениталий A. olga в основном сходна 
с таковой у Rhodoneura shini Park (Кузнецов, Стекольников, 1979: 62, 
рис. 5; 2001: 268, рис. 86). Мышцы m1 тянутся к латеральным краям 
основания дистального выроста ункуса, мышцы m7 занимают интра-
вальварное положение, мышцы m3 отходят от вентральной стенки 
дорсальной складки винкулума у основания саккуса и тянутся дор-
сально, почти достигая основания вальвелл. Мышцы m5 прикреплены 
к основанию латеральной стенки вальв. Мышцы m10 не обнаружены. 
Отличия Axia от Rhodoneura состоят в очень большом размере мышц 
m6, в дистальном прикреплении m7 в пределах области саккулуса, без 
захода на дорсальную часть проксимального края внутренней стенки 
вальвы, несущую гарпу у Rh. shini и других Siculodinae. Кроме того, 
иное положение занимают мышцы m2 и m4. У Axia обе этих мышцы 
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сближены и отходят от латерального расширения аннулуса, причем m2 
тянется к медиальной, суженной части костулы, а m4 короткая и идет к 
широкому основанию костулы. У Rhodoneura основания m2 и m4 уда-
лены, m2 идет от дорсального ребра тегумена к основанию косты валь-
вы, а m4 – от середины латеральных сторон винкулума к костуле. Ба-
зальная часть брюшка Axia тоже устроена сходно с таковой у Thyridi-
dae. Особенно характерны острые, почти шиловидные внутренние 
каналы передних аподем второго стернита и антериолатеральные вы-
росты этого стернита в виде узкой складки (рис. 4, 5). Гусеницы Ci-
meliidae, в отличие от Thyrididae, имеют по 4 щетинки в латеральной 
группе, как и у большинства геометроидных семейств (Minet, 1998b). 

Сходства строения гениталий у A. olga с Thyrididae, по-види-
мому, имеют симплезиоморфный характер, тогда как отличия могут 
быть отнесены к 2 группам. Некоторые из них, например, разрастание 
саккуса, крупные мышцы m6 и склеротизация анеллуса, являются ча-
стными специализациями Axia. Другие же, такие как дистальный на-
клон проксимального края внутренней стенки вальвы и латеральное 
положение на тегумене мышц m2,  свидетельствуют о возможном род-
стве Cimeliidae с геометроидными семействами; значение этих при-
знаков будет обсуждено ниже. В целом, признаки строения гениталий 
самца и основания брюшка указывают на переходное положение Ci-
meliidae между пиралоидной градой (в лице Thyrididae) и геометроид-
ным комплексом семейств, что, несмотря на отсутствие очевидного 
сходства с последними, не противоречит включению семейства в со-
став Geometriformes.  

К геометроидным чешуекрылым традиционно относили еще и 
серию мелких семейств, недавно объединенных в одно семейство Cal-
lidulidae (Minet, 1990). В современных системах оно рассматривается в 
качестве монотипического надсемейства Calliduloidea, которое поме-
щается среди макрофренатных чешуекрылых между Cimeliidae и кла-
дой “Rhopalocera” (Scoble, 1992; Minet, 1998b), либо среди “продвину-
тых” пиралоидных семейств (Nakamura, 1981; Кузнецов, Стекольни-
ков, 2001). Гениталии самцов Callidulidae (Minet, 1990), как по своему 
скелету, так и по мускулатуре, не демонстрируют явных признаков 
сходства с геометроидными семействами, хотя также имеют мембра-
низированную стенку вальв и прикрепление мышц m7 на внутренней 
стенке вальвы (Кузнецов, Стекольников, 1981б, 2001). У Pterodecta 
felderi Brem. (Callidulinae) гусеница по внешнему строению и хетотак-
сии сохраняет все основные черты семейств пиралоидной грады, а 
куколка формой и расположением швов на лицевой части напоминает 
куколок Hesperiidae (Tschistjakov, Belyaev, 1987; Чистяков и др., 1992). 
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В целом, в морфологии каллидулид не обнаруживается серьезных ос-
нований для сближения их с геометроидными семействами.  

В целом, представления о таксономическом составе геометро-
идных чешуекрылых в ведущих морфологических школах близки, 
хотя и не совпадают. Взгляды же на филогению группы во многом 
противоположны. В данной работе мы принимаем объем семейств по 
Мине, основываясь на их более отчетливом диагностировании, чем 
при дробном понимании семейств по Кузнецову и Стекольникову. 
Однако мы придерживаемся мнения, что деление геометроидных че-
шуекрылых на два надсемейства вряд ли оправдано в связи с наличи-
ем примерно сходных по масштабу хиатусов между всеми семейства-
ми этого комплекса, и неубедительно разрешенной структурой фило-
генетических связей между ними. В этом аспекте наши взгляды близ-
ки к трактовке серии Geometriformes по Кузнецову и Стекольникову, 
но без семейства Cimeliidae, которое не обладает основными синапо-
морфиями семейств дрепаноидно-геометроидной ассамблеи (Yen, Mi-
net, 2007). Принимаемое здесь понимание объема семейств делает из-
лишним придание пяденицеобразным чешуекрылым ранга особой 
серии, однако номенклатурная формализация нашей точки зрения вы-
ходит за рамки данной работы. Поэтому для группы семейств Epi-
copeiidae, Drepanidae s. l., Sematuridae s. l., Uraniidae s. l. и Geometridae 
мы оставляем неноменклатурное рабочее название “геометроидные 
чешуекрылые”. 

Существует несколько молекулярно-генетических работ, в ко-
торых в той или иной степени затрагивается филогения геометроидно-
го комплекса семейств. У Д. Абрахама с соавторами (Abraham et al., 
2001) в качестве внешних групп были выбраны 4 вида Drepanidae (все 
из Drepaninae) и 2 вида Noctuidae. В результате все дрепаниды были 
кластеризованы друг с другом (и вместе – с Geometridae) с поддерж-
кой высокими значениями бутстрапа, подтверждая широко принятое 
ныне сестринское родство Drepanidae и Geometridae. Такие же резуль-
таты были получены К. Янг (Young, 2006a). В работе Валберга с соав-
торами (Wahlberg et al., 2005), посвященной филогении булавоусых 
чешуекрылых, в качестве внешней группы было использовано по 1 
виду из Pyralidae (Ostrinia nubilalis Hbn.), Noctuidae (Feltia jaculifera 
Gn.), Uraniidae (Urania leilus L.) и Geometridae (Archiearis parthenias 
L.). При этом Feltia Wlk. устойчиво кластеризовалась с Archiearis 
Hbn., а Urania F. столь же устойчиво противопоставлялась этому кла-
стеру или общему кластеру ((Archiearis, Urania) “Rhopalocera”), де-
монстрируя необычный паттерн возможного родства Noctuidae, 
Uraniidae и Geometridae. В новейшей публикации С. Ямамото и Т. Со-
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та (Yamamoto, Sota, 2007) в качестве внешней к пяденицам группы 
было включено по 1 виду Pyralidae, Thyrididae, Noctuidae и Drepanidae, 
и на наиболее полно разрешенном для пядениц “maximum likelihood 
tree” Noctuidae и Drepanidae, вопреки данным Абрахама и Янг, оказа-
лись помещены на общем кластере.  

Таким образом, полученные в предыдущих работах выводы 
противоречивы. Справедливости ради надо сказать, что все они осно-
ваны на изучении единичных представителей и не являлись продук-
том целевых исследований. Специальное мелекулярно-генетическое 
исследование филогении семейств чешуекрылых по всему отряду бы-
ло предпринято в рамках программы “LepAToL”, а его первые резуль-
таты были доложены на XV конгрессе Европейского лепидоптероло-
гического общества в Эркнере, Германия (Roe, 2007). Филогения гео-
метроидных чешуекрылых на полученных  кладограммах выглядит 
следующим образом. Монофилия каждого из семейств Geometridae, 
Uraniidae и Epicopeiidae (в составе исследованных видов) поддержана 
высоким значением бутстрапа (83–100). При этом Uraniidae с высокой 
поддержкой кластеризованы в соответствии с текущими представле-
ниями о родстве их подсемейств ((Microniinae, Uraniinae) Epipleminae), 
тогда как Drepanidae, хотя и кластеризованы вместе, но со значением 
бутстрапа ниже 50. Подсемейства дрепанид на разных по способам 
получения кладограммах кластеризовались различно: Cyclidiinae либо 
уклонялись базальной ветвью (в соответствии с ныне принятым поло-
жением), либо кластеризовались вместе с Thyatiridae, однако во всех 
случаях при низкой поддержке значениями бутстрапа. На уровне над-
семейств не очень уверенно (при поддержке значением бутстрапа 58–
65) кластеризовано надсемейство Geometroidea в составе Geometridae 
и Uraniidae. Ближайший к ним общий кластер (со значением бутстрапа 
65–69) образовали Sematuridae и Epicopeiidae. Общий кластер (Geo-
metroidea (Sematuridae, Epicopeiidae)) имеет низкое значение бутстрапа 
(23), а Drepanidae оказались противопоставлены Pyraloidea, либо, на 
другой кладограмме, вместе с Mimallonidae противопоставлены об-
щему кластеру (Bombycoidea (Geometroidea, Noctuoidea)), в обоих 
случаях при очень низком значении бутстрапа.  

Таким образом, определенности с филогенетическими отноше-
ниями семейств геометроидных чешуекрылых нет. В качестве сестрин-
ских к Geometridae семейств могут равно рассматриваться Uraniidae 
и/или Sematuridae, либо Drepanidae, а может быть и Epicopeiidae, чье 
систематическое положение наиболее дискуссионно. В связи с этим 
филогенетический анализ в семействе пядениц предварен анализом 
родственных связей семейств геометроидных чешуекрылых.  
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2.2. Анализ родственных связей семейств 
геометроидных чешуекрылых 

 
Анализ родственных связей геометроидных семейств предпри-

нят главным образом с целью установления комплекса анцестральных 
признаков семейства пядениц (то есть набора плезиоморфий и аута-
поморфий), служащих основой для поляризации морфоклин внутри 
семейства пядениц. С этой целью избраны 2 морфологические систе-
мы, на основании корреляций семогенезов которых мы будем рекон-
струировать родственные связи семейств: структуры основания 
брюшка и копулятивные органы. Признаки обеих систем широко ис-
пользуются в макросистематике чешуекрылых и довольно хорошо 
изучены, что позволяет привлечь богатый сравнительный материал. 

В переднем отделе брюшка особый интерес представляют тим-
панальные органы. У геометроидных чешуекрылых они уникальны, 
отчетливо и универсально диагностируя семейства. Сложность орга-
низации тимпанальных органов предполагает их длительное эволю-
ционное развитие, следы которого могут сохраниться в рецентных 
таксонах. Решение вопроса об эволюционной преемственности этих 
органов послужило бы сильным аргументом в поддержку гипотезы о 
филогении семейств.  

Копулятивные органы, по причине сложной и динамичной ор-
ганизации, предоставляют возможность конструирования многих и 
многозвенных морфоклин, что существенно для установления корре-
ляций между гипотезами о семогенезах. Именно они служат основным 
источником информации для таксономического структурирования 
внутри семейства пядениц, и без четких представлений о базальных 
признаках гениталий в семействе невозможно адекватное формулиро-
вание частных семогенетических гипотез.  

 
2.2.1. Семогенезы кутикулярных структур 

 переднего отдела брюшка 
 

2.2.1.1. Склериты интегумента основания брюшка 
 
Признаки основания брюшка широко используются в макро-

систематике чешуекрылых (Brock, 1971; Kyrki, 1983; Minet, 1983; 
Scoble, 1992; Kristensen, 2003). Основными склеритными элементами 
1-го сегмента брюшка в дорсальной области являются маргинотерги-
ты – утолщенные латеральные складки тергальной рамы, соединяю-
щие заднегрудь со 2-м тергитом. В задней части дорсума между мар-
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гинотергитами имеется более или менее широкая склеротизация – 
неотергит (по Fänger, 1999); в данной работе он не рассматривается в 
силу своей обычно слабой склеротизации и низкой отчетливости гра-
ниц, что затрудняет установление его действительных морфологиче-
ских связей. Латеровентрально маргинотергиты могут иметь расши-
рения – латеровентральные лопасти, выступающие вниз позади пер-
вых дыхалец. Сзади к ним могут примыкать более или менее широкие 
антериовентральные выросты 2-го тергита, передний (обычно более 
склеротизированный) край которых служит дорсальной аподемой ла-
теральной мышцы, тянущейся к передней аподеме 2-го стернита. Эти 
выросты 2-го тергита были названы передними тергоплейральными 
склеритами (Brock, 1971). В вентральной области основания брошка у 
Ditrysia первым по счету является морфологически 2-й стернит брюш-
ка, основными структурами которого у высших представителей явля-
ются передние аподемы и антериолатеральные выросты.  

Кроме перечисленных структур, в переднем отделе брюшка мо-
гут иметься тергостернальные преддыхальцевые склериты, соеди-
няющие передний конец маргинотергита и антериолатеральный вы-
рост 2-го стернита, а также тимпанальные органы, ассоциированные с 
антериолатеральными сторонами 2-го стернита, и андрокониальные 
кисти, отходящие от плейральной области 2-го сегмента. Филогенети-
ческое значение особенностей строения тергальной фрагмы (Fänger, 
1999) нами не анализируется по причине необходимости исследования 
морфологической динамики этой структуры в геометроидных семей-
ствах на более широком материале.  

Тергостернальные преддыхальцевые склериты в геометроидных 
семействах имеются только у Drepanidae и Epicopeiidae, что Мине счи-
тает ведущей синапоморфией этих семейств (Minet, 1991, 2002). Нами 
проведено сравнение тергостернальных склеритов у Nossa palaearctica 
Stgr., Epicopeia mencia Moore (Epicopeiidae) и Cyclidia substigmaria 
Hbn. (Drepanidae: Cyclidiinae). У N. palaearctica тергостернальный 
склерит дорсально расширен и прикреплен к передней продольной 
складке вентрального края маргинотергита, представляя собой жест-
кую дугообразно изогнутую ленту, снабженную ребром вдоль перед-
него края (рис. 7). У E. mencia этот склерит сравнительно широкий и 
своим задним фестончатым краем близко подходит к первому ды-
хальцу. У других Epicopeiidae тергостернальный склерит имеет при-
мерно такое же строение, за исключением Deuveia banghaasi Hering, у 
которого между этим склеритом и маргинотергитом имеется разрыв 
(Minet, 2002: 468, fig. 9). 
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У C. substigmaria тергостернальный (или арковидный) склерит 
включает в себя дыхальце и представляет собой широкую треуголь-
ную пластинку умеренно плотной склеротизации, которая вентрально 
подвижно сочленена с жесткой базальной пластинкой тимпанальной 
капсулы, или антериолатеральным выростом стернита (рис. 8). Дор-
сально арковидный склерит соединен тонким тяжем с задним концом 
продольной складки вентрального края маргинотергита в положении, 
повторяющем положение переднего склеротизированного отростка 
маргинотергита у самки Lyssa zampa Butl. Этот отросток ограничивает 
передний угол мембранизированной области латеральной лопасти 
маргинотергита (см. ниже). Кроме того, вентрально на склерите име-
ется направленный назад тонкий лентовидный отросток, который у 
самцов оканчивается в складках плейральной мембраны в области 
андрокониальной кисти, а у самок направлен, как и тяж утолщенной 
кутикулы у L. zampa (рис. 9, 13), к вентральному углу латеральной 
лопасти маргинотергита (Minet, Surlykke, 2003, fig. 11.11: A). Вен-
тральный край латеральной лопасти маргинотергита и дорсальный 
край тергостернального склерита образуют раму заднего контратим-
панума. Арковидный склерит у C. substigmaria слабо уплотнен по 
сравнению с окружающей мембранозной кутикулой, имеет волнистые 
слабо оформленные края и в целом выглядит как вторичная склероти-
зация плейральной мембраны вокруг дыхальца. У Drepaninae и Thyati-
rinae арковидный склерит огибает дыхальце дорсально в виде широ-
кой лопасти, направленной к вершине латеральной лопасти маргино-
тергита, и не имеет вентрального отростка, однако его гомологичность 
арковидному склериту у Cyclidia Gn. не вызывает сомнений. Отсутст-
вует арковидный склерит у Oretini. 

Сравнение морфологии тергостернальных склеритов у Epico-
peiidae и C. substigmaria не позволяет судить с определенностью о го-
мологичности (унаследованности от общего предка) этих структур.    
У Epicopeiidae тергостернальный склерит занимает переднее положе-
ние относительно дыхальца и не демонстрирует морфологических 
связей арковидного склерита Cyclidia. Формирование тергостерналь-
ного склерита могло произойти внутри Epicopeiidae, о чем свидетель-
ствует его неполное развитие у наиболее архаичного представителя 
семейства D. banghaasi (Minet, 2002: 468, fig. 9). Представляется более 
вероятным, что у Drepanidae арковидный склерит является вторичной 
склеротизаций, развившейся вокруг дыхальца в связи с формировани-
ем дорсальной тимпанальной камеры. В целом, предположение Мине 
о синапоморфном характере тергостернального склерита у Epicopeii-
dae и Drepanidae не находит подтверждения. 
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Латеровентральные лопасти маргинотергитов и передние тер-
гоплейральные склериты у геометроидных чешуекрылых демонстри-
руют серию различных состояний. В наиболее развитом виде обе эти 
структуры имеются у Sematuridae. У Sematura sp. (рис. 6) лопасти мар-
гинотергитов очень широкие, вздутые в передней части, вентральной 
вершиной изогнуты вперед и лишь слегка не достигают антериолате-
ральных углов 2-го стернита. Передние тергоплейральные склериты 
тоже очень большие, обособлены от тергита жесткой продольной 
складкой, по длине почти равны латеровентральным лопастям марги-
нотергита и тесно соединены с ними, образуя широкую пластинку 
между первым и вторым дыхальцами. Такая пластинка входит в диаг-
ноз семейства Sematuridae (Minet, 1986; Minet, Scoble, 1998). Эта пла-
стинка изогнута вершиной вперед и связана с вершиной антериолате-
рального выроста 2-го стернита уплотненной складкой плейральной 
мембраны. В целом, конфигурация латеровентральных расширений у 
Sematuridae очень напоминает задний тергостернальный склерит, ха-
рактерный для “Rhopalocera” (Hedyloidea, Hesperioidea и Papiliono-
idea), хотя у последних он ýже, а компоненты 1-го и 2-го сегментов 
еще теснее связаны друг с другом (Brock, 1971; Minet, 1991).  

У всех исследованных ураниид (Eversmannia exornata Ev., Dy-
saethria erasaria Chr., Oroplema plagifera Butl., Acropteris iphiata Gn., 
Lyssa zampa Butl.) латеровентральные лопасти маргинотергитов неве-
лики и сопоставимы по ширине с маргинотергитом, но сохраняют сле-
ды их большего развития в прошлом, например, в виде полуобособ-
ленной слабо оформленной пластинки латеральнее маргинотергитов 
(рис. 12) или вентрального склеротизированного отростка на переднем 
конце маргинотергита (рис. 3). Передние тергоплейральные склериты 
2-го сегмента у самок Microniinae, Epipleminae и, судя по фотографи-
ям, у Auzeinae (Decetia pallidaria Pagenst.: Holloway, 1998, fig. 164) 
отчетливо выражены, но тоже невелики; их длина вдоль переднего 
края в 2–3 раза меньше длины маргинотергита. Как и у Sematuridae, 
они тесно связаны с задним краем латеровентральной лопасти марги-
нотергита (рис. 11). У самцов ураниид латеральные стороны 2-го тер-
гита вовлечены в формирование тимпанальных органов, а потому 
расширены и сильно модифицированы. Переднему тергоплейрально-
му склериту самок ураниид у них соответствует преддыхальцевый 
участок края тергита. В перечисленных подсемействах, в том числе у 
Auzeinae (Holloway, 1998, fig. 159; Holloway et al., 2001, fig. 42), этот 
участок у самцов примерно так же умеренно расширен, как и у самок.  

В подсемействе Uraniinae у самок и самцов (L. zampa, рис. 9; 
Chrysiridia Hbn.: Brock, 1971, fig. 44 b; Urania fulgens Wlk.: Kennel, 
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Eggers, 1933, figs. 1, 12, 19) передние тергоплейральные склериты 
большие, треугольные, превышают половину длины маргинотергита и 
своими вершинами направлены вперед и вниз, к антериолатеральным 
углам 2-го стернита. У самок L. zampa от переднего края этой лопасти 
тянется тонкий тяж уплотненной кутикулы, который продолжается 
вперед до вершины дорсального выроста тимпанальной рамы (тимпа-
нальной аподемы, см. ниже). Сходство передних тергоплейральных 
склеритов у L. zampa и Sematura sp. очевидно, хотя у первого вида на 
тергите отсутствуют латеральные ребра, а сам склерит относительно 
меньших размеров.  

У Epicopeiidae (N. palaearctica, E. mencia) латеровентральные 
лопасти маргинотергитов по своей форме близки к таковым у урани-
ид. Они сравнительно узкие, слабо расширены в задней части и вен-
трально имеют неоформленные фестончатые края, что может свиде-
тельствовать о вторичной десклеротизации лопастей маргинотерги-
тов у эпикопеид (рис. 7). Передние тергоплейральные склериты 
обычно не выдаются ниже уровня нижнего края первого и второго 
дыхалец, за исключением Schistomitra Butl., Epicopeia Westw. и Nossa 
Kirby, у которых они очень длинные и у самцов достигают основа-
ния андрокониальной кисти (рис. 7; Minet, 2002). В двух последних 
родах они обособлены от тергита полосой плотной склеротизации, 
сходной по положению с латеральным ребром тергита у Sematura sp.  

У Drepanidae маргинотергиты имеют широкие латеральные 
“крылья”, прикрывающие сверху задние контратимпанумы, а края 
латеровентральных лопастей маргинотергитов служат постериомеди-
альной частью рамы контратимпанумов. У Cyclidiinae лопасти марги-
нотергитов плавно расширяются к заднему краю, умеренно длинные, 
вентрально имеют длинный тонкий отросток, направленный вперед к 
дорсальному краю расширения арковидного склерита (рис. 8). Перед-
ние тергоплейральные склериты у самок C. substigmaria развиты уме-
ренно, вместе с латеральными лопастями маргинотергитов достигая 
примерно уровня нижнего края дыхалец (Minet, Surlykke, 2003, fig. 
11.11: A). У самцов они очень длинные, изогнутые, почти достигают 
2-го стернита и служат наружной рамой плейрального мешка, в кото-
рый погружена вершина андрокониальной кисти в сложенном состоя-
нии (рис. 8). В отличие от самок и от других геометроидных чешуе-
крылых, у самцов Cyclidia тергоплейральные склериты отодвинуты 
далеко назад от вентрального края латеральных лопастей. Второй тер-
гит у обоих полов Cyclidia имеет отчетливо выраженные латеральные 
ребра, сходные с таковыми у Sematura sp.  

 42 

У Drepaninae (см. например, Cilix Leach: Minet, Surlykke, 2003, 
fig. 11.11: B) и Thyatirinae латеровентральные лопасти маргинотерги-
тов сужены в передней и средней части, но резко расширены вдоль 
границы со 2-м сегментом. Они тесно интегрированы с передними 
тергоплейральными склеритами, образуя общую вогнутую гладкую 
пластинку, которая формирует заднюю стенку наружной тимпаналь-
ной полости. У Drepaninae эта пластинка сравнительно короткая, по 
длине близка таковой у самок Cyclidia, а у Thyatirinae – очень длинная 
и вершиной приближена ко 2-ому стерниту, образуя почти полный 
тергостернальный мост (см. например, Habrosyne Hbn.: Brock, 1971, 
fig. 44d).  

У пядениц латеровентральные лопасти маргинотергитов обыч-
но не превышают ширины складки маргинотергита, и передние терго-
плейральные склериты тоже развиты слабо или практически отсутст-
вуют. Сравнительно длинные тергоплейральные склериты, достигаю-
щие уровня нижнего края дыхалец, обнаружены нами лишь у Archie-
arinae (рис. 12), однако они очень узкие и, по-видимому, развиты вто-
рично.  

Плейральные андрокониальные кисти базального для Macro-
lepidoptera плана строения имеются среди геометроидных чешуекры-
лых только у самцов Cyclidiinae, Epicopeiidae (у части родов и в раз-
ной степени развития) и у Apoprogoninae. В семействе Epicopeiidae, 
как и у Noctiudae, андрокониальные кисти заправляются в специаль-
ный латеральный карман между краями 3-го и 4-го стернитов и плей-
ральной мембраной, а от 2-го стернита постериолатерально отходит 
пара заостренных треугольных пластинок, изогнутых вершиной впе-
ред и оканчивающихся у основания кисти (рис. 7). У совок гомологом 
этих пластинок считаются похожие по функции и положению склери-
ты, несущие на вершине андрокониальную кисть и называемые “ры-
чагом” (lever), или “ручкой” (Кузнецов, 1915, рис. 100). Кроме того, у 
эпикопеид дорсальнее основания кисти имеется обособленный полу-
лунный склерит, не описанный для других семейств чешуекрылых. 
Судя по замечанию о том, что у Apoprogones hesperistis Hmps. “перед-
небоковые выступы 2-го тергита очень длинные и достигают пары 
андрокониальных кистей” (Minet, Scoble, 1998: 307), андрокониальные 
кисти у Apoprogoninae имеют сходное с Epicopeiidae строение.  

Самцы Cyclidiinae являются единственными из тимпанотных 
геометроидных чешуекрылых, которые имеют плейральные андроко-
ниальные кисти. В отличие от Epicopeiidae и других Macrolepidoptera, 
у которых эти кисти укладываются в плейральную складку позади их 
основания, у Cyclidia они укладываются антериомедиально, перекре-



 43

щиваясь друг с другом вентрально напротив 2-го стернита брюшка 
(Minet, Scoble, 1998). Характерными особенностями строения андро-
кониального аппарата Cyclidia являются наличие очень длинных пе-
редних тергоплейральных склеритов, которые вентрально расширены 
в широкую пластинку (возможно, гомологичную полулунному скле-
риту эпикопеид), и развитие крепкой изогнутой вентральной пластин-
ки, обеспечивающей движения кисти. Эта пластинка имеет своеобраз-
ное строение, но, по-видимому, гомологична “рычагу” других макро-
френатных чешуекрылых.  

Описанный способ укладывания кистей выглядит несомненной 
апоморфией Cyclidia, однако степень базальности этого признака пока 
не ясна. С одной стороны, складывание кистей под 2-ой стернит могло 
развиться только в сочетании с дорсальным направлением восприятия 
звука тимпанальным органом, поскольку в сложенном состоянии кис-
ти полностью закрывают тимпанальные капсулы. Подобное положе-
ние кистей можно принять в качестве базальной апоморфии всех Dre-
panidae. С другой стороны, основания плейральных кистей в сложен-
ном состоянии у Epicopeiidae и Noctuidae располагаются рядом с анте-
риолатеральным выростом 2-го стернита в положении, типичном для 
переднебрюшных тимпанальных органов, что, при их наличии, могло 
служить помехой для функционирования, приводя к “оглушению”. 
Поэтому выворачивание андрокониальных кистей в покое вершинами 
назад могло развиться на ранних стадиях формирования тимпаналь-
ных органов еще до обособления дрепанид.  

Вне геометроидных чешуекрылых в принятом здесь составе, 
довольно широкие, вполне оформленные латеровентральные лопасти 
маргинотергитов и передние тергоплейральные склериты 2-го сегмен-
та, не соединенные друг с другом, имеются у Cimeliidae (рис. 5). Плей-
ральных кистей и тергостернальных склеритов у исследованного вида 
нет.  

В пиралоидной граде надсемейств большие латеровентральные 
лопасти маргинотергитов имеются у Thyrididae, наличие которых бы-
ло предложено считать аутапоморфией этого семейства (Minet, 1991; 
Dugdale et al., 1998). У Rhodoneura erecta Leech (подсемейство Sicu-
lodinae) отчетливо выражен склеротизированный тяж, соединяющий 
вентральный конец лопасти маргинотергита с вершиной антериолате-
рального выроста 2-го стернита (рис. 4) и, фактически, маркирующий 
морфологическую границу между 1-м и 2-м сегментами брюшка; по-
добный же тяж соединяет передний край тергоплейрального склерита 
2-го сегмента с вершиной свободного дорсального выроста тимпа-
нальной рамы (тимпанальной аподемы) у самок L. zampa, а его следы 
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в виде направленного назад отростка вентрального края арковидного 
склерита имеются и у C. substigmaria. Кроме того, у Thyrididae перед 
первым брюшным дыхальцем может быть развит широкий склерит, по 
форме и положению сходный с таковым у Drepanidae (Brock, 1971, fig. 
24а). Тергоплейральные склериты 2-го сегмента для Thyrididae не 
описаны, и у дальневосточных видов нами не найдены.  

Кроме перечисленных выше структур, у самцов Geometridae на 
первых сегментах брюшка имеется ряд образований (маргиностер-
нальные выросты и передние выступы 2-го стернита, секреторные и 
щетинистые участки), входящих в состав уникального тибиального 
андрокониального аппарата пядениц. Этот аппарат будет подробно 
проанализирован в следующей главе, поскольку не имеет аналогов в 
других геометроидных семействах, и дает серию важных апоморфий в 
самом семействе пядениц. Здесь же хотим указать его несомненную 
роль в качестве одной из базальных автапоморфий Geometridae.  

Обзор строения латеральных частей основания брюшка показы-
вает, что в той или иной степени развитые, тесно связанные латеро-
вентральные лопасти маргинотергита и передние тергоплейральные 
склериты 2-го сегмента характерны для большинства семейств гео-
метроидных чешуекрылых, кроме пядениц. Судя по наличию разви-
тых латеровентральныых лопастей маргинотергитов у Thyrididae и 
Cimeliidae, эти структуры могли входить в базальный план строения 
геометроидных чешуекрылых в качестве симплезиоморфии с рядом 
семейств более отдаленного родства.  

Передние тергоплейральные склериты 2-го сегмента не извест-
ны у пиралоидных семейств, но хорошо развиты у “Rhopalocera”, об-
разуя вместе с латеровентральными лопастями маргинотергитов тер-
гостернальный мост, напоминающий таковой у Sematuridae. Наличие 
у Cimeliidae широких, но сравнительно коротких передних тергоплей-
ральных склеритов 2-го сегмента может быть интерпретировано в 
пользу родства как с “Rhopalocera”, так и с геометроидными чешуе-
крылыми, что не позволяет уточнить филогенетическое положение 
семейства. “Плезиоморфоподобное” состояние тергоплейральных 
склеритов у Axia olga напоминает таковое у самок Cyclidia substig-
maria и могло развиться в результате редукции плейральных андроко-
ниальных кистей, которые признаются принадлежащими базальному 
плану строения всех Macrolepidoptera. Возможно, Sematuridae имеют 
близкое к базальному для геометроидных чешуекрылых строение ла-
теральных склеротизаций 1-го и 2-го сегментов, однако их очень 
большая ширина и сильная выпуклость представляются вторичной 
специализацией.  



 45

У Drepanidae эволюция латеровентральных лопастей маргино-
тергита и передних тергоплейральных склеритов 2-го сегмента была 
тесно связана с развитием рамы заднего контратимпанума и формиро-
ванием наружной тимпанальной полости. Очень длинные склериты 
Thyatirinae обеспечивают наличие широкой и глубокой тимпанальной 
полости и явно являются автапоморфией этого подсемейства. У Epi-
copeiidae и Uraniidae общей эволюционной тенденцией, по-видимому, 
была редукция сначала латеральных лопастей маргинотергитов, а за-
тем и передних тергоплейральных склеритов 2-го сегмента. При этом 
Uraniinae сохраняют строение тергоплейральных склеритов очень 
сходное с таковым у Sematuridae. Крайне слабое развитие обеих 
структур у Geometridae, очевидно, не может быть принято в качестве 
плезиоморфии. К передним тергоплейральным склеритам 2-го сегмен-
та у геометроидных чешуекрылых прикреплена латеральная мышца из 
пары тергостернальных мышц 2-го сегмента (tI/II–sII2 по: Kristensen, 
2003), наличие которой для пядениц в литературе не описано. Таким 
образом, редукция тергоплейральных склеритов в семействе могла 
быть прямо связана с утратой ими функции аподем мышц и может 
трактоваться в качестве автапоморфии пядениц. 

Следствием гипотезы о связи апоморфного положения андро-
кониальных кистей у Cyclidia с наличием тимпанальных капсул явля-
ется вывод о вероятном первичном отсутствии тимпанальных капсул 
у Epicopeiidae и Sematuridae. Поддерживает эту точку зрения и строе-
ние в этих семействах антериолатеральных выростов 2-го стернита, не 
несущих никаких следов модификации, которая могла бы быть связа-
на с существованием тимпанальных органов.  

 
2.2.1.2. Тимпанальные органы 

 
Строению и эволюции тимпанальных органов у чешуекрылых 

посвящена обширная литература. Современные представления об их 
эволюции состоят в признании независимого происхождения тимпа-
нальных органов у Pyraloidea, Drepanidae, Uraniidae, Geometridae и 
Noctuoidea (Minet, 1983; Cook, Scoble, 1992; Hasenfuss, 1997, 2000; Mi-
net, Surlykke, 2003). Однако подобное утверждение не вызывает со-
мнений лишь для Noctuoidea, имеющих уникальное строение тимпа-
нального аппарата, расположенного на заднегруди. Все же передне-
брюшные тимпанальные аппараты имеют сходное положение в связи 
со 2-м стернитом брюшка, а сколопарии тимпанального аппарата в 
различных семействах и надсемействах иннервируются одним и тем 
же нервом, и гомологичны по происхождению плейральным хордото-
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нальным органам 1-го брюшного сегмента (Minet, 1995; Hasenfuss, 
1997; Minet, Surlykke, 2003; Yack, 2004). Вместе с тем, надо иметь в 
виду, что почти все органы слуха в отряде насекомых сформированы 
на основании хордотональных органов и в ряде случаев образуют поч-
ти идентичные структуры в заведомо неродственных таксонах (Lakes-
Harlan et al., 1999), а это ослабляет значение гомологии сколопариев 
для установления синапоморфий. Главным основанием для признания 
негомологичности переднебрюшных тимпанальных аппаратов в пере-
численных группах чешуекрылых послужили существенные различия 
в строении их интегумента (Minet, 1983). Кроме того, признание неза-
висимого происхождения снимает проблему с признанием их массо-
вой вторичной редукции в других семействах макрочешуекрылых, 
тогда как в тимпанотных семействах такая редукция крайне редка 
(Minet, Surlykke, 2003).  

Действительно, в отряде чешуекрылых прослеживается тенден-
ция к образованию тимпанальных органов в связи со 2-м брюшным 
стернитом в явно неродственных таксонах – у Tineidae (впрочем, слу-
ховая природа этих органов у Harmacolinae еще требует доказательст-
ва), у Dudgeoneidae из Cossoidea, а также у пиралоидных и геометро-
идных семейств. Предполагается, что эта тенденция обязана наличию 
у чешуекрылых больших трахеальных воздушных мешков в 1-ом сег-
менте брюшка, служивших первичными резонаторами внешних зву-
ковых колебаний (Hasenfuss, 2000). Однако в большинстве семейств 
ночных макрочешуекрылых, активно атакуемых летучими мышами, 
специальные фонорецепторы отсутствуют вообще, либо реализованы 
в иных локализациях – на заднегруди (Noctuidae), в основании раз-
личных жилок крыльев (Thyrididae, Hedylidae), на 7-ом брюшном сег-
менте (Cimeliidae), или на щупиках (некоторые Sphingidae). Следова-
тельно, образование переднебрюшных фонорецепторов нельзя считать 
универсальной тенденцией в отряде; они имеют отчетливую таксоно-
мическую локализацию в группе обычно сближаемых семейств и над-
семейств, за исключением Harmacloninae и Dudgeoneidae. Таким обра-
зом, в основе формирования переднебрюшных тимпанальных органов 
у Pyraloidea, Drepanidae, Uraniidae и Geometridae может лежать неко-
торая унаследованная от общего предка особенность строения 1-го и 
2-го брюшных сегментов, и нам представляется целесообразным еще 
раз проанализировать вопрос о гомологии переднебрюшных тимпа-
нальных аппаратов в этой группе.  

В общем, тимпанальный орган у насекомых представляет собой 
ассоциацию тимпанума, или барабанной перепонки (tympanum), тра-
хейного воздушного мешка и сколопария (scoloparium) – хордото-
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нального органа, выстланного трахеальным эпителием и составленно-
го из сколопидиев (scolopidium) (Fullard, Yack, 1993). Трахейный воз-
душный мешок и прилегающие части интегумента образуют внутрен-
нюю тимпанальную камеру (tympanal chamber). У пиралоидных и 
геометроидных чешуекрылых склеротизированную часть тимпаналь-
ной камеры, служащую оболочкой для воздушного мешка, местом 
прикрепления проксимального (со стороны дендритов) конца сколо-
пария и “рамой” для тимпанума, называли по разному: ампулла (Куз-
нецов, 1915), tympanal vesicle (Eltringham, 1924), Tympanalkessel (Ken-
nel, Eggers, 1933; Sick, 1937), sternalkammer (Gohrbandt, 1937), wall of 
the tympanic chamber (Mullen, Tsao, 1971), caisse tympanique (Minet, 
1983), bulla tympani (Brock, 1971; Maes, [1986]; Scoble, 1992; Hasenfuss, 
2000), tympanic drum (Landry, 1995). Несмотря на широкое распро-
странение названия bulla tympani, в последнем руководстве принято 
название tympanal case (Minet, Surlykke, 2003). Мы предлагаем обо-
значать эту часть тимпанальной камеры словом капсула.  

Тимпанальные органы пиралоидного типа детально рассмотре-
ны в серии публикаций (Kennel, Eggers, 1933; Minet, 1983, 1985; Maes, 
1986; Minet, Surlykke, 2003). В них показано как разнообразие, так и 
существенное сходство этих аппаратов, которое позволяет признать 
их общее происхождение, отличное от тимпанальных аппаратов гео-
метроидных чешуекрылых. Собственные исследования морфологии 
тимпанальных аппаратов у Pyralidae и Crambidae подтверждают эту 
точку зрения, дополняя ее представлением о вероятном различном 
характере траслокаций тимпанальных органов от места их первичной 
закладки у пиралоидных и геометроидных чешуекрылых.  

У Pyralidae, обладающих наиболее простым строением тимпа-
нального аппарата среди пиралоидных чешуекрылых, тимпанальные 
капсулы занимают почти строго вентральное положение на 2-ом стер-
ните брюшка. Их эволюция может быть представлена как постепенное 
медиопостериальное разрастание парных пузыревидных образований, 
исходно находившихся между антериолатеральным углом стернита и 
основанием его передней аподемы. Это образование (первичная тим-
панальная капсула) должно было выступать наружу, чтобы обеспечи-
вать морфологическое налегание стенки капсулы на стенку стернита с 
вентральной стороны, хорошо заметное у огневок вдоль заднего края 
тимпанальных капсул. По мере разрастания тимпанальной камеры 
происходило оттеснение стенки стернита в полость брюшка, в резуль-
тате чего и сформировалась двухслойная внутренняя стенка тимпа-
нальных камер пиралоидных чешуекрылых. На направление разраста-
ния капсулы у Pyralidae указывает длинный канал между медиальной 
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стенкой капсулы и вогнутой медиальной стороной переднего края 
стернита, проводящий воздух к передней аподеме этого стернита (pro-
cessus spiniforme: Minet, 1982). Тимпанальные органы Crambidae sensu 
lato посажены глубже и, по-видимому, представляют собой результат 
дальнейшего развития тимпанальных органов пиралидного типа.  

У геометроидных чешуекрылых сколопариумы значительно ко-
роче, чем у пиралоидных, и имеется ряд существенных отличий в де-
талях строения тимпанальных камер.  

Drepanidae. Строение и функция тимпанальных органов в под-
семействах Drepaninae и Thyatirinae, не имеющих аналогов у других 
чешуекрылых, детально описаны в литературе (Gohrbandt, 1937; 
Minet, Surlykke, 2003; Surlykke et al., 2003). Они состоят из 3 сооб-
щающихся воздушных камер, сформированных в результате ассоциа-
ции дыхальцевого воздушного мешка 1-го брюшного сегмента и тер-
гостернального склерита, соединяющего передний конец маргинотер-
гита 1-го сегмента брюшка и передний угол 2-го стернита. Дорсальная 
(плейральная) камера поддерживается аркообразным плейральным 
склеритом (у Cyclidiinae включающим в себя первое дыхальце), пе-
редний и задний края которого ограничивают передний и задний кон-
тратимпанумы (Gegentrommelfell и Nebentrommelfell: Gohrbandt, 1937; 
counter-tympanums: Minet, Surlykke, 2003). Контратимпанумы и плей-
ральная камера служат для проведения звуковых колебаний к эпите-
лиальному тимпануму, находящемуся в тимпанальной капсуле.  

Тимпанальные капсулы у Drepaninae и Thyatirinae расположены 
вентрально в антериолатеральной области 2-го стернита. Каждая тим-
панальная капсула подразделена полуциркулярной кутикулярной 
складкой на 2 субъединицы. Эти субъединицы называются по-раз-
ному: klein/grosse Sternalkammer (Gohrbandt, 1937), petite/grande cham-
ber tympaniques (Minet, 1983), dorsal/ventral air chamber (Hasenfuss, 
2000; Surlykke et al., 2003), small/large tympanal chamber (Minet, Sur-
lykke, 2003). В приложении к тимпанальной капсуле как кутикулярной 
структуре, которая является цельным образованием, мы будем имено-
вать соответствующие части как большая и малая субкапсулы. Обо-
значение малой капсулы как дорсальной, хотя и верно морфологиче-
ски, может приводить к путанице с дорсальной (плейральной) камерой 
тимпанального органа в целом.  

Между внутренними ребрами кутикулярной складки тимпа-
нальной капсулы расположен внутренний тимпанум, не контакти-
рующий с наружной воздушной средой и воспринимающий звуковые 
колебания через дополнительную дорсальную воздушную камеру. 
Тимпанум дрепанид состоит только из трахеального эпителия без ку-
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тикулярной выстилки. Фонорецептор представлен 4 раздельными ско-
лопидиями не инвертированного типа, залегающими в тимпануме и 
веерообразно расходящимися от дорсального ребра межсубкапсуляр-
ной кутикулярной складки дорсальнее передней аподемы 2-го стерни-
та. Соединительные клетки (attachment cells) сколопидиев сильно 
фибриллизированы, пронизывают стенку капсулы в виде плотного 
тяжа и прикреплены к интегументу в точке, расположенной постерио-
вентрально от дыхальца, недалеко от прикрепления гомологичного 
хордотонального органа у атимпанотных чешуекрылых. Звуковая чув-
ствительность показана только для 2 сколопидиев, а 2 других, по-
видимому, сохраняют функцию проприорецепторов (Surlykke et al., 
2003).  

Наиболее примитивный среди дрепанид тип тимпанальных ка-
мер, очевидно, имеется в подсемействе Cyclidiinae. Циклидиины – это 
небольшая восточноазиатская группа, насчитывающая всего 2 рода и 
несколько видов и считающаяся базальной в семействе серпокрылок 
(Minet, Scoble, 1998). До сих пор у них была описана только общая 
форма тимпанальной капсулы и прилегающего аркообразного склери-
та (Minet, Surlykke, 2003). Исследованные нами тимпанальные капсу-
лы у C. substigmaria малы и имеют вид слегка сплюснутого наружного 
пузырька в плейральной области латеральнее 2-го стернита; они рас-
положены на узкой, сильно склеротизированной базальной пластинке, 
отходящей вентрально от переднего угла 2-го стернита и подвижно 
сочлененной дорсально с аркообразным склеритом, замыкающим спе-
реди плейральную мембрану брюшка. В покое это сочленение образу-
ет острый угол, от которого назад к основанию кисти идет широкая 
плейральная складка, образующая латеральную стенку вентробазаль-
ной камеры брюшка.  

Спереди тимпанальная капсула открыта в полость тела широ-
ким отверстием, которое полурассечено глубокой складкой наружной 
стенки (морфологически латеральной). Эта складка начинается при-
мерно посредине наружной стенки капсулы и, углубляясь и спирально 
закругляясь вентрально и антериально, направляется в вентрокаудаль-
ном направлении, достигая переднего края капсулы в виде глубокой 
инвагинации. Антериодорсально складка переходит в широкий неглу-
бокий желоб, сопровождаемый полосой гранулированной пигмента-
ции. Этот желоб далее продолжается в складку между базальной пла-
стинкой и собственно телом тимпанальной капсулы. Наружная склад-
ка и желоб очерчивают в антериодорсальной части наружной стенки 
капсулы полусферическую, умерено пигментированную область. Тка-
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невые компоненты тимпанальных органов у Cyclidiinae остаются не 
изученными. 

Части тимпанальной капсулы Cyclidia легко гомологизируемы с 
таковыми у Drepaninae и Thyatirinae. Наружная складка капсулы Cy-
clidia в двух последних подсемействах дорсально удлинена и слита со 
складкой между базальной пластинкой и телом капсулы, а полусфери-
ческая область капсулы Cyclidia соответствует у них вентральной 
стенке малой субкапсулы. У Drepanini глубина наружной складки кап-
сулы уменьшена, вершина складки у Oreta pulchripes Butl. преобразо-
вана в воронкообразный замкнутый отросток, а у Agnidra scabiosa 
Butl. – в широкий лопастевидный вырост края тимпанальной капсулы. 
Drepaninae отличаются также тем, что вентральная стенка малой суб-
капсулы, соответствующая полусферический области у Cyclidia, су-
жена до неширокой полосы.  

Узкая базальная пластинка тимпанальной капсулы Cyclidia, 
морфологически медиальная по отношению к телу капсулы, у Drepan-
inae и Thyatirinae преобразована в широкую полосу, формирующую 
вторичную дорсальную стенку малой субкапсулы. Гомологичность 
этой полосы базальной пластинке определяется по ее связующему 
положению между передним углом 2-го стернита и вентральным уг-
лом аркообразного склерита. Формирование вторичной дорсальной 
стенки малой субкапсулы у Thyatirinae и Drepaninae сопровождалось 
заворачиванием самой капсулы под стернит и образованием прочной 
связи с его передним краем. При этом передняя аподема 2-го стернита 
сильно сократилась и сохранилась в виде небольшого широкого вы-
ступа в области антериомедиального угла дорсальной стенки малой 
субкапсулы, вентрально оставаясь свободной от первичной стенки 
тимпанальной капсулы. 

У Drepaninae большая субкапсула сохраняет обособленность от 
поверхности стернита, хотя обычно плотно прижата к нему (кроме 
Oreta Wlk., у которых капсула почти свободна). У Thyatirinae тимпа-
нальная капсула практически сливается со стернитом, однако свобод-
ная складка между дорсальной стенкой малой субкамеры (базальной 
пластинкой тимпанальной капсулы) и собственно стернитом сохраня-
ется, образуя воздушный канал к передней аподеме стернита. План 
строения тимпанальной капсулы в обособленном австралийском роде 
Hypsidia Rothsch., если судить по опубликованным фотографиям 
(Scoble, Edwards, 1988), идентичен таковому у палеарктических родов 
Thyatirinae.  

Таким образом, в семействе Drepanidae наблюдается полный 
морфологический переход от небольшой, свободной, латеральной 
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тимпанальной капсулы к более крупной и вентрально инкорпориро-
ванной в стернит. При этом, в отличие от пиралоидных чешуекрылых, 
происходило не внедрение первичной капсулы в стернит в каудальном 
направлении, а ее вентральное подворачивание под стернит. Базальная 
пластинка тимпанальной капсулы у Drepanidae определенно гомоло-
гична антериолатеральным выростам 2-го стернита (anterolateral proc-
esses: Brock, 1971), наличие которых считаются основной базальной 
апоморфией Apoditrysia (Kristensen, 2003). Происхождение складки на 
наружной стенке тимпанальной капсулы у Drepanidae остается неяс-
ным, однако обращает на себя внимание то, что у Drepaninae и Thyati-
rinae сколопидии ориентированы сенсорными нейронами к ребру этой 
складки так же, как они ориентированы к тимпануму у других чешуе-
крылых с переднебрюшными тимпанальными органами. Кроме того, у 
Cyclidia складка и желоб ограничивают семициркулярную полусфери-
ческую область, по положению и связям сходную с тимпанумом, 
имеющимся в других геометроидных семействах, что указывает на 
возможную гомологию этих структур.  

Uraniidae. Тимпанальные органы Uraniidae подробно описаны в 
литературе (Eltringham, 1924; Kennel, Eggers, 1933; Sick, 1937; Minet, 
1983, 1995; Holloway et al., 2001; Minet, Surlykke, 2003). Это семейство 
отличается уникальной особенностью – половым диморфизмом по 
положению и строению органов слуха. Тимпанальные органы самцов 
расположены в области постериолатеральных углов 2-го тергита и 
частично вовлекают в свой состав антериолатеральные углы 3-го тер-
гита. В кутикулярной части они не гомологичны стернальным тимпа-
нальным аппаратам самок ураниид, но их сколопарий, по-видимому, 
гомологичен таковому как у самок этого семейства, как и сколопарию 
у других геометроидных и пиралоидных чешуекрылых (Minet, 1995; 
Minet, Surlykke, 2003). Положение тимпанальных органов самцов, та-
ким образом, явственно вторичное и, вероятно, является результатом 
их перемещения назад из области 1-го сегмента брюшка. Существует 
также мнение, основанное на наличии в сколопарии только 2 сколо-
пидиев, о происхождении сколопариев ураниид от хордотональных 
органов 2-го сегмента брюшка, и о независимом происхождении тим-
панальных органов самцов и самок ураниид (Hasenfuss, 1997, 2000). 
Здесь мы не будем касаться проблемы происхождения тимпанальных 
органов самцов ураниид, поскольку они явно имеют статус автапо-
морфии этого семейства.  

У самок ураниид тимпанальные органы находятся в антериола-
теральной области 2-го стернита брюшка и представляют собой 
овальные капсулы с широким, округлым и открытым тимпанумом 
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спереди. Они почти замкнутые (“закрытого типа”) и сообщаются с 
полостью тела лишь узким каналом, проходящим между тимпанумом 
и передней аподемой стернита. Аподемы стернита обычно длинные, 
простые, почти одинаковые у самцов и самок.  

У всех исследованных нами самок ураниид тимпанальный ап-
парат имеет единый план строения, видоизменяющийся лишь в дета-
лях. У Epipleminae (Eversmannia Stgr., Oroplema Holl., Dysaethria Trn.) и 
Microniinae (Acropteris Geyer) тимпанальный аппарат отличается толь-
ко общими очертаниями, относительными размерами тимпанума и 
тимпанальной капсулы, а также длиной и шириной передней аподемы 
2-го стернита. В перечисленных родах тимпанальная капсула неотде-
лимо сливается со стернитом и лишь латерально слегка прикрыта 
складкой плейральной мембраны. Латеральнее аподемы, между стер-
нитом и стенкой капсулы имеется узкая щелевидная полость (Einfal-
tungsspalt: Sick, 1937) с характерной округлой склеротизацией наруж-
ного отверстия. Как и у Thyatirinae, она служит воздушным каналом в 
полость передней аподемы стернита с той разницей, что у последних 
этот канал образован складкой между базальной пластинкой (дорсаль-
ной стенкой малой субкапсулы) и собственно стернитом, тогда как у 
ураниид канал соответствует складке между базальной пластинкой 
(антериолатеральным выростом стернита) и телом капсулы. Склероти-
зация свободной части стенки тимпанальной капсулы отличается от 
таковой стернита: она мелкозернистая и на препарате просвечивает 
хуже, чем более равномерная склеротизация стернита. Тимпанум ок-
руглый, окружен (кроме медиального края) тимпанальной рамой, ко-
торая является простым, не обособленным заворотом края тимпаналь-
ной капсулы, отличающимся только уплотненной склеротизацией. 
Дорсально тимпанальная рама продолжается в виде выроста вдоль 
границы между тимпанумом и слабо обособленной областью торако-
абдоминальной мембраны (конъюнктивой), служащей у ураниид 
стенкой наружной тимпанальной полости. Вырост тимпанальной ра-
мы соединен с краем тимпанальной капсулы короткой широкой мыш-
цей, очевидно, регулирующей натяжение тимпанума и пока изучен 
лишь у A. iphiata. Эта мышца описывается впервые и названа тимпа-
нальной (musculus tympani, m.t.), а дорсальный выступ тимпанальной 
рамы – тимпанальной аподемой этой мышцы.  

У ураниид к тимпанальным капсулам изнутри плотно прилегает 
большой непарный воздушный мешок, занимающий всю дорсальную 
часть двух первых сегментов брюшка. Роль этого мешка в функцио-
нировании тимпанального аппарата не ясна, однако обращает на себя 
внимание его плотное прилегание к обширному слабо склеротизиро-
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ванному участку на 2-ом тергите брюшка, лишенному подстилающей 
мускулатуры или слоя соединительной ткани (рис. 10). Образованная 
структура напоминает дополнительный тимпанум. У A. iphiata от дис-
тальной части передней аподемы 2-го стернита отходят 2 мышцы 
(tI/II–sII, по: Kristensen, 2003), из которых дорсомедиальная (tI/II–sII1) 
тонкая и прикреплена к слабо выступающей аподеме на переднем крае 
2-го стернита, а вентролатеральная (tI/II–sII2) более широкая и крепит-
ся к переднему углу 2-го тергита, проходя прямо по поверхности тим-
панальной камеры. При сокращении эта мышца тесно сближает тим-
панальную капсулу со 2-м тергитом, что должно приводить к замет-
ному изменению объема прилегающего воздушного мешка.  

У самцов и у самок ураниид в каждом тимпанальном органе 
имеется по одному сколопарию, включающему по 2 сколопидия (у 
самцов Auzeinae сколопидии разобщены: Minet, 1995). Своим дис-
тальным концом сколопарий прикреплен к небольшому бугорчатому 
возвышению на вентральной (капсулярной) стороне ребра складки 
между базальной пластинкой и телом капсулы, латеральнее основания 
аподемы стернита. Проксимальный конец сколопария крепится в цен-
тре тимпанума.  

У L. zampa (Uraniinae) тимпанальная капсула имеет ряд отличий 
от таковой у Epipleminae и Microniinae. Прежде всего, она слита со 
стернитом только своим передним краем и в этом отношении напоми-
нает тимпанальные капсулы Drepaninae. Отсутствует морфологически 
оформленная полость между стернитом и стенкой капсулы в передней 
части органа, так что воздух свободно достигает аподемы стернита по 
общему просвету между капсулой и стернитом, который поддержива-
ется выпуклыми стернальными аподемами, расположенными над 
тимпанальной капсулой. Соответственно, нет и округлой склеротиза-
ции наружного отверстия щелевидной полости, имеющейся у Epiple-
minae и Microniinae. Передняя аподема 2-го стернита широкая, креп-
кая, сложного строения. Вдоль вентрального края аподемы пролегает 
плоское коническое кутикулярное расширение (крыло), отличающееся 
менее плотной пигментацией, которое является прямым продолжени-
ем дорсальной стенки тимпанальной капсулы и осуществляет жест-
кую связь капсулы со стернитом. Латеральная (обращенная к тимпа-
нуму) стенка стернальной аподемы также сформирована стенкой тим-
панальной капсулы; сходное состояние наблюдается и A. iphiata и у 
исследованных эпиплемин, однако у L. zampa такое происхождение 
латеральной стенки наиболее очевидно. С дорсальной стороны аподе-
мы кутикулярное крыло узкое, но имеется крепкий треугольный вы-
рост полупрозрачной склеротизации с бахромчатой вершиной, кото-

 54 

рый, вероятно, служит аподемой весьма сильной стернально-тергаль-
ной мышцы tI/II–sII1 (такой аподемы нет у A. iphiata и исследованных 
эпиплемин). Тимпанальная аподема крупная, крепкая, Г-образная, на 
вершине продолжается в тонкий тяж уплотненной кутикулы, который 
тянется назад к переднему краю тергоплейрального склерита 2-го сег-
мента брюшка.  

Таким образом, тимпанальная капсула у L. zampa имеет более 
примитивное строение, чем у Epipleminae и Microniinae. По-види-
мому, развитие длинных и тонких аподем 2-го стернита в этих подсе-
мействах стало возможным благодаря срастанию тимпанальной кап-
сулы со стернитом и плейральной мембраной. Самки Auzeinae, судя 
по имеющимся изображениям (Decetia pallidaria Pagenst.: Holloway, 
1998, fig. 164), имеют длинные аподемы стернита и тимпанальные 
капсулы с выраженной склеротизацией наружного отверстия щеле-
видной полости. Оба эти признака свидетельствуют о вероятной слит-
ности тимпанальных капсул самок Auzeinae со 2-м стернитом, как и у 
Epipleminae и Microniinae. 

Длинные аподемы у самок Epipleminae и Microniinae обеспечи-
вают формирование широкого вентрального торако-абдоминального 
пространства, служащего наружной тимпанальной полостью; в про-
тивном случае, тимпанумы почти упирались бы в эпимеры заднегру-
ди. У A. iphiata эта полость имеет характерную чашеобразную форму, 
которая спереди создается слабо вогнутой стенкой эпимера, с дор-
сальной стороны – вогнутой конъюнктивой, прилегающей к аподеме 
стернита, и сзади – тимпанумом. У Uraniinae передние аподемы 2-го 
стернита короткие, и тимпанумы самок приближены к эпимерам зад-
негруди (Sick, 1937). Задние эпимеры у Uraniinae вогнутые, сильно 
расширены и выступают постериолатерально в виде “ушей”, форми-
руя наружную тимпанальную камеру, отличную от таковой у Epiple-
minae и Microniinae, что признается автапоморфией подсемейства 
Uraniinae (Lees, Smith, 1992). 

Таким образом, тимпанальные капсулы самок ураниид пред-
ставляют собой наружные пузыревидные кутикулярные образования, 
исходно связанные с антериолатеральным выростом 2-го стернита и 
вторично полупогруженные в полость тела на границе между этим 
стернитом и плейральной мембраной. Предполагаемые первичные 
тимпанальные капсулы самок ураниид (на примере L. zampa) сходны с 
тимпанальными капсулами Cyclidia по положению и связям, а также 
по строению, если допустить замещение полусферической области на 
тимпанум.  
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Geometridae. Тимпанальные органы Geometridae также имеют 
уникальное строение и подробно описаны в литературе (Kennel, Egg-
ers, 1933; Minet, 1983; Minet, Surlykke, 2003; Cook, Scoble, 1992).         
У пядениц нет тимпанальной капсулы, место которой занято тимпа-
нальной полостью – кавусом (cavus tympani: Cook, Scoble, 1992), пред-
ставляющим собой глубокую инвагинацию 2-го брюшного стернита в 
области основания его передней аподемы. Дорсальный край кавуса, 
как правило, имеет более или менее развитый антериодорсальный вы-
ступ (обычно треугольной формы), который особенно велик у Ar-
chiearinae (рис. 12) и может быть гомологизирован с антериолатераль-
ным выростом 2-го стернита атимпанотных чешуекрылых. На медио-
дорсальной стороне кавуса расположен тимпанум, обычно отграни-
ченный от торако-абдоминальной мембраны полосой склеротизации – 
кардолацинией (Randwulst, Vorderrandleiste des Trommelfelles, или 
Tympanaldeckel: Kennel, Eggers, 1933; cardo, или sclérite cardinal: 
Minet, 1983; lacinia: Cook, Scoble, 1992; cardolacinia: Minet, Surlykke, 
2003), в ряде таксонов пядениц образующей более или менее глубо-
кую умеренно склеротизированную складку, прикрывающую тимпа-
нум снаружи.   

Вдоль стенок кавуса тимпанум окружен полукольцом мелко-
зернистой слабо просвечивающей склеротизации иного, чем стенка 
кавуса, типа – так называемой тимпанальной рамой (Trommelfellrah-
men: Kennel, Eggers, 1933; peritympanal frame: Cook, Scoble, 1992). 
Форма тимпанальной рамы варьирует в разных таксонах; при значи-
тельной ширине она может быть обособлена от кавуса швом в виде 
осветленной полосы у Archiearinae (Archiearis Hbn., Leucobrephos 
Grote), или утолщения кутикулы у Oenochrominae (Arhodia lasiocam-
paria Gn., Oenochroma lissoscia Turn., Monoctenia sp.). Cпереди тим-
панальную раму замыкает кардолациния, которая с дорсальной сто-
роны обычно является продолжением рамы, а с вентральной стороны 
сочленена с вентральным углом рамы или отделена от нее мембра-
нозным участком. 

Над тимпанумом пролегает полый, обычно изогнутый вырост 
постериомедиального края кавуса – анса (Bügel: Kennel, Eggers, 1933; 
anse tympanique: Minet, 1983; ansa: Cook, Scoble, 1992), которая пред-
ставляет собой видоизмененную переднюю аподему 2-го стернита. 
Вершина ансы служит аподемой для пучка мышечных волокон, иду-
щих от кардолацинии к метафурке груди (Bugelmuskel: Kennel, Eggers, 
1933). Латеральная (обращенная к тимпануму) стенка ансы сформиро-
вана продолжением склеротизации тимпанальной рамы. Для пядениц 
обычным является наличие в базальной или средней части ансы 
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овального или округлого расширения, на латеральной стороне дор-
сального ребра которого своим дистальным концом прикреплен ско-
лопарий. Сколопарий пядениц близок по строению к таковому у пира-
лоидных чешуекрылых и состоит из 4 сколопидиев “инвертированно-
го типа”.  

В отличие от дрепанид, пяденицы обладают непарным тимпа-
нальным воздушным мешком, заполняющим дорсальную часть 1-го 
сегмента брюшка и проникающим в заднегрудь. Спереди этот воз-
душный мешок соприкасается с заднегрудным медианным “окном” 
(fenestra media), которое почти у всех пядениц (за исключением Ar-
chiearinae) сильно увеличено и превращено в широкую мембрану, на-
званную дополнительным тимпанумом (akzassorische Trommelfell: 
Kennel, Eggers, 1933; tympan assasoire: Minet, 1983; accessory 
tympanum: Cook, Scoble, 1992). Предполагается, что дополнительный 
тимпанум служит для подавления вибраций основного тимпанума, 
возникающих вследствие давления работающей мускулатуры на тим-
панальный воздушный мешок (Hasenfuss, 2000).  

Как видно из обзора строения тимпанальных органов дрепанид 
и самок ураниид, они имеют сходные положение и связи, а строение 
их интегумента может быть сведено к общей морфологической основе 
путем простых преобразований: замещения наружной стенки малой 
камеры на тимпанум у дрепанид, и выведения наружу полупогружен-
ных тимпанальных капсул у ураниид.  

Тимпанальные органы пядениц, несмотря на свое структурное 
своеобразие, могут быть выведены из тимпанальных капсул самок 
ураниид также путем несложной трансформации. У самок ураниид 
тимпанальная капсула занимает то же положение, что и кавус у пяде-
ниц. В обоих семействах тимпанум расположен латеровентрально 
вблизи основания передней аподемы 2-го стернита, а сама аподема 
сходной длины, сопоставимой с диаметром тимпанума. Чтобы полу-
чить геометридный тип тимпанального аппарата, достаточно мыслен-
но повернуть тимпанум ураниид вдоль оси, проведенной по границе 
тимпанума с торако-абдоминальной мембраной (конъюнктивой), на 
130–140° назад (то есть почти перевернуть), с одновременным удале-
нием оси поворота от основания аподемы на ширину тимпанума. Это 
преобразование возможно в результате мысленной редукции стенки 
тимпанальной капсулы, при сохранении изогнутого по ее форме уча-
стка 2-го стернита. При описанной трансформации бывший латераль-
ный край тимпанума оказывается расположенным у основания аподе-
мы стернита, а место прикрепления сколопария должно переместиться 
с края стенки капсулы у основания аподемы (как у рецентных урани-
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ид) на дорсальное ребро аподемы, где оно и находится у пядениц. Ду-
гообразный изгиб аподемы, преобразующий ее в ансу, способствует 
оптимизации положения сколопария перпендикулярно тимпануму, 
что обеспечивает максимальную чувствительность сколопидиев. Та-
кой изгиб стернальной аподемы, принимая во внимание довольно же-
сткое прикрепление ее вершины к ветвям метафурки короткими мы-
шечными волокнами, мог быть реализован только в результате силь-
ного постериомедиального погружения кавуса в полость тела. Оче-
видно, подобная трансформация была скоррелирована с перемещени-
ем дорсомедиальной тергостернальной мышцы (tI/II–sII1; dorsaler 
Tympanalgrubenmuscel: Kennel, Eggers, 1933; dorsal cavus muscle: Cook, 
Scoble, 1992) c вершинной части аподемы стернита к основанию ансы 
таким образом, что при своем сокращении эта мышца создает тянущее 
усилие вдоль продольной оси ансы, а не под углом к передней аподе-
ме стернита, как у других чешуекрылых.  

С позиции этой гипотезы тимпанальная рама пядениц является 
дериватом тимпанальной капсулы самок ураниид. В подкрепление 
этой точки зрения можно привести мелкозернистый тип ее склероти-
зации, сходный с таковым в тимпанальных капсулах ураниид, и нали-
чие шва между тимпанальной рамой и кавусом у Archiearinae и неко-
торых Oenochrominae. Кардолациния пядениц морфологически соот-
ветствует тимпанальной аподеме ураниид, которая тоже отделяет 
тимпанум от торако-абдоминальной мембраны, но только в его дор-
сальной части. При описанном повороте тимпанума тимпанальная 
аподема должна занять положение, сходное с таковым кардолацинии 
[ср. тимпанальные органы Lyssa zampa (рис. 13) и Archiearis parthenias 
и Monoctenia sp. (рис. 12, 14)].  Основное отличие состоит здесь в том, 
что тимпанальная аподема ураниид короткая, а кардолациния пядениц 
достигает противоположного края кавуса. Однако тимпанальная апо-
дема у ураниид связана с вентральным концом тимпанальной рамы 
уплотненным кутикулярным тяжом вдоль границы тимпанума и 
конъюнктивы, и ее удлинение вдоль этой границы вполне допустимо. 
Как и тимпанальная аподема ураниид, кардолациния пядениц снабже-
на приводящей мышцей, регулирующей натяжение тимпанума, но 
имеется разница в прикреплении проксимального конца этой мышцы, 
который расположен на прилежащем краю тимпанальной камеры у 
ураниид или на вершине ансы (передней аподемы стернита) у пяде-
ниц. Второе положение может быть легко получено из первого пере-
мещением мышцы вдоль дорсального края аподемы стернита. Таким 
образом, есть основания предполагать гомологичность тимпанальной 
мышцы ураниид и “Bugelmuskel” пядениц. Большой воздушный ме-
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шок в основании брюшка ураниид может являться гомологом непар-
ной тимпанальной камеры пядениц. Тип строения тимпанальной кап-
сулы у L. zampa, по-видимому, близок к тому, от которого могли про-
изойти тимпанальные органы пядениц.  

Таким образом, все типы тимпанальных капсул геометроидных 
чешуекрылых могут быть унаследованы от общего предка. В ка-
честве морфологических синапоморфий тимпанальных органов ура-
ниид и пядениц можно указать наличие в основании брюшка большо-
го непарного воздушного мешка, и прикрепление тимпанальной кап-
сулы (дериватом которой у пядениц является тимпанальная рама) к 
стерниту таким образом, что обращенная к тимпануму стенка аподе-
мы стернита (ансы у пядениц) сформирована стенкой тимпанальной 
капсулы. У дрепанид аподема 2-го стернита вентрально отделена от 
стенки тимпанальной капсулы. Предположение о возможном синапо-
морфном характере геометроидных тимпанальных аппаратов было 
высказано ранее Кузнецовым и Стекольниковым (1981), однако без 
обоснования этой точки зрения. 

Об унаследованности тимпанальных органов геометроидных 
чешуекрылых от общего с пиралоидными бабочками предка пока су-
дить трудно. По-видимому, закладка первичной тимпанальной капсу-
лы в обеих группах шла за счет гомологичных кутикулярных струк-
тур, но в различном положении. Эта разница в первичном положении 
могла определить различные направления транслокации тимпаналь-
ных капсул: каудальное “вклинивание” во 2-ой стернит у пиралоид-
ных чешуекрылых, и вентральное смещение под стернит у геометро-
идных. Различный генезис тимпанальных капсул пиралоидных и гео-
метроидных чешуекрылых подчеркивается разным положением воз-
душного канала передней аподемы 2-го стернита: у первых он проле-
гает вдоль медиальной стенки тимпанальной капсулы, а у вторых, хо-
тя и формируется независимо у Drepanidae и Uraniidae, в обоих случа-
ях проходит латерально, в связи с антериолатеральным выростом 
стернита.  

 
2.2.1.3. Филогенетические связи семейств и подсемейств 
геометроидных чешуекрылых по данным семогенезов 

структур переднего отдела брюшка 
 
На основании проведенного выше анализа можно наметить ба-

зальный план строения основания брюшка геометроидных чешуекры-
лых. Гипотетическое строение передних сегментов брюшка их общего 
предка, вероятные апоморфии которого нами не установлены, выгля-
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дит следующим образом: передние тергостернальные преддыхальце-
вые склериты отсутствуют; антериолатеральные выросты 2-го стерни-
та умеренно длинные; латеральные лопасти маргинотергита и перед-
ние тергоплейральные склериты 2-го сегмента крупные, длинные, тес-
но связанные друг с другом, вентрально направленные к вершинам 
антериолатеральных выростов 2-го стернита и, вероятно, соединенные 
с ними кутикулярным тяжем или полосой склеротизации; 2-ой сег-
мент в латеральной области с парой андрокониальных кистей, распо-
ложенных на постериовентральном крае передних тергоплейральных 
склеритов и укладывающихся назад в складку между плейральной 
мембраной и краями 3-го и 4-го стернитов. Гипотетическое строение 
тимпанальных органов у общего предка тимпанотных геометроидных 
чешуекрылых, которое может считаться автапоморфным для группы в 
целом, но при этом отсутствует у рецентных таксонов, оказывается 
следующим: тимпанальная капсула наружная, расположенная на анте-
риолатеральном выросте 2-го стернита брюшка, с наружным тимпа-
нумом, ориентированным в торако-абдоминальное пространство; ско-
лопарии короткие, прикрепленные к краю тимпанальной капсулы ря-
дом с основанием передней аподемы 2-го стернита и косо ориентиро-
ванные к тимпануму, с 4 сколопидиями.  

Ниже приведены выявленные нами и заимствованные из лите-
ратуры апоморфии строения передних сегментов брюшка семейств 
геометроидных чешуекрылых.  

1. Латеральные лопасти маргинотергитов очень широкие, сильно 
склеротизированные, выпуклые в передней части (Minet, 1983; модифи-
цировано).  

2. Между передним краем маргинотергита и антериолатераль-
ным углом 2-го стернита имеется полный или почти полный узкий 
преддыхальцевый тергостернальный склерит, не охватывающий ды-
хальце (Minet, 1983; модифицировано). 

3. Антериолатеральные выросты 2-го стернита преобразованы в 
тимпанальные органы.  

4. Первичный тимпанум редуцирован, но развит вторичный 
эпителиальный внутренний тимпанум, звуковые колебания к которо-
му поступают опосредованно через дорсальную воздушную камеру с 
двумя контратимпанумами, латерально поддерживаемыми арковид-
ным тергостернальным склеритом, включающим дыхальце или охва-
тывающим его посредством широкого выроста, направленного назад 
(Minet, 1983; модифицировано). 

5. Сколопидии раздельные, заключены во внутренний эпители-
альный тимпанум (Minet, 1983). 
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6. Плейральные андрокониальные кисти в покое складываются 
под 2-м стернитом.  

7. Тимпанальная капсула соединена с передним краем 2-го стер-
нита брюшка таким образом, что ее базальная пластинка формирует 
дорсальную стенку малой субкапсулы, а передняя аподема стернита 
вентрально остается свободной от тимпанальной капсулы. 

8. Дорсальная стенка тимпанальной капсулы слита со стерни-
том, впереди имеется воздушный канал в полость передней аподемы 
стернита, пролегающий между базальной пластинкой капсулы и стер-
нитом. 

9. В основании брюшка имеется большой непарный воздушный 
мешок.  

10. Тимпанальная капсула соединена с передним краем 2-го 
стернита брюшка таким образом, что обращенная к тимпануму стенка 
аподемы стернита (ансы у пядениц) сформирована стенкой тимпа-
нальной капсулы.  

11. Тимпанальная мышца имеется.  
12. Тимпанальные органы самца расположены в области грани-

цы 2-го и 3-го тергитов брюшка (Minet, 1983).  
13. Сколопарии с 2 сколопидиями.  
14. Задние эпимеры вогнуты и расширены (Lees, Smith, 1992). 
15. Дорсальная стенка тимпанальной капсулы слита со стерни-

том, впереди имеется воздушный канал в полость передней аподемы 
стернита, пролегающий между базальной пластинкой капсулы и стен-
кой тела капсулы. 

16. Передние аподемы 2-го стернита самок удлинены.  
17. У самцов имеется тибиальный андрокониальный аппарат, в 

который включены маргиностернальные выросты на 2-ом стерните 
брюшка.  

18. Медианное “окно” заднегруди сильно расширено и преобра-
зовано в дополнительный тимпанум (Cook, Scoble, 1992). 

19. Тимпанальной капсулы нет (на ее месте развиты кавусы), 
передние аподемы 2-го стернита преобразованы в ансы, тимпанальная 
мышца отходит от вершины ансы, сколопарий прикреплен к дорсаль-
ному краю ансы, тергостернальная мышца прикреплена у основания 
ансы (Minet, 1983; модифицировано). 

20. Передние тергоплейральные склериты 2-го сегмента брюш-
ка рудиментарные. 

 
 
 



 61

Результаты семогенетического анализа структур передних сег-
ментов брюшка геометроидных чешуекрылых в графической форме 
представлены на рис. 1, а матрица распределения соответствующих 
апоморфий по таксонам приведены в таблице 1. 

 
Таблица 1. Распределение апоморфий строения передних сегментов 
брюшка семейств и подсемейств геометроидных чешуекрылых 

 
Апоморфии  

Таксоны 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

    Sematuridae 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
    Epicopeiidae 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
    Cyclidiinae 0 0 1 1 (1?) 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
    Drepaninae 0 0 1 1 1 ? 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
    Thyatirinae 0 0 1 1 1 ? 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
    Uraniinae 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1? 1 1 1 0 0 0 0 0 0
    Auzeinae 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1? 1 ? 0 1? 1 0 0 0 0
    Microniinae 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 1 ? 0 1 1 0 0 0 0
    Epipleminae 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1? 1 1 0 1 1 0 0 0 0
    Geometridae 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 1 1 1 1
 
Примечание. Состояния признаков адресованы к ближайшему предку каждого 
таксона. Обозначения: 0 – плезиоморфия и первичное отсутствие признака;     
1 – апоморфия; 1? – апоморфный признак, предполагаемый на основании кор-
релятивных признаков; (1) – апоморфный признак, признаваемый утраченным 
в соответствии с принятым направлением морфоклины; (1?) – апоморфный 
признак, предположительно утраченный в результате редукции его носителя; 
? – признак не изучен, либо первичное состояние утраченного признака оста-
ется неясным.  

 
Распределение признаков строения тимпанального аппарата 

поддерживает сестринское положение Geometridae и Uraniidae, и бо-
лее отдаленное родство Drepanidae. В семействе Drepanidae поддер-
живается монофилия подсемейств Thyatirinae и Drepaninae, в семейст-
ве Uraniidae – базальное положение Uraniinae и монофилия Epiplemi-
nae, Microniinae и Auzeinae. Семейства Sematuridae и Epicopeiidae по-
лучили место базальнее тимпанотных семейств, однако их кладисти-
ческие связи по признакам строения передних сегментов брюшка пока 
остаются не разрешенными. 
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Рис. 1. Филогенетические связи семейств и подсемейств  

пяденицеобразных чешуекрылых на основании семогенезов  
базального отдела брюшка. 

 
 

2.2.2. Семогенезы структур копулятивных органов 
геометроидных чешуекрылых 

 
2.2.2.1. Замечания по терминологии частей копулятивных  

органов самцов 
 
Номенклатура склеритных частей гениталий в основном при-

нимается по Клотсу (Klots, 1970), с учетом особенностей практическо-
го употребления терминов, сложившихся в работах Кузнецова и Сте-
кольникова (2001), некоторых предложений Минэ (Minet, 2002) и за-
мечаний Кристенсена (Kristensen, 2003). Номенклатура и обозначения 
мышц гениталий приняты по Кузнецову и Стекольникову (2001, стр. 
23-31).  
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В качестве замены для широко распространенного, но морфоло-
гически неудачного обозначения антеромедиального выроста косты 
вальвы, служащего аподемой дорсальных вальварных мышц, как 
транстиллы (по Sibatani et al., 1954), было предложено название “кос-
тула” (Minet, 2002), первоначально введенное для обозначения анало-
гичного медиального выроста косты у Notodontidae (costula: Weller, 
1990). Как известно, транстиллой исходно был назван непрерывный 
склерит, соединяющий дорсобазальные углы правой и левой вальв. 
Для медиально разделенных пластинчатых аподем дорсальных валь-
варных мышц ранее был предложен термин “гемитранстилла”, а для 
инвагинированных или стержневидных выростов – “базальный отрос-
ток” (Стекольников, Кузнецов, 1981; Кузнецов, Стекольников, 2001). 
Мы поддерживаем предложение Минэ и принимаем термин “костула” 
для обозначения любого аподемального выроста дорсобазального угла 
вальв, а терминами “транстилла”, “гемитранстилла” и “базальный от-
росток” обозначаем конкретные формы костулы.  

Генитальный сегмент у геометроидных чешуекрылых всегда 
представляет собой непрерывное кольцо (аннулус), которое может 
быть сильно сужено в латеральной области, имитируя сочленение 
винкулума и тегумена. Латерально на аннулусе часто имеется более 
или менее выраженное расширение, служащее базальной аподемой 
для мышцы m4. В разных таксонах это расширение может занимать 
строго латеральное положение, затрудняющее его отнесение к тегуме-
ну или винкулуму, либо быть определенно ассоциированным с одним 
из них. По положению и связям оно гомологично паратергальному 
склериту (Тихомиров, 1979) ноктуоидных чешуекрылых, образован-
ному в результате вторичного отчленения дорсолатеральных участков 
винкулума (Кузнецов, Стекольников, 1989). С учетом того факта, что 
у геометроидных чешуекрылых данная структура никогда не обособ-
ляется до отдельного склерита, мы предлагаем называть латеральные 
расширения аннулуса, служащие аподемами мышц m4, паратергаль-
ными пластинками. 

Внутренняя стенка вальвы у макрофренатных чешуекрылых 
часто дифференцирована на участки различной степени склеротиза-
ции, некоторые из которых нередко образуют выросты. Регулярности 
в расположении этих участков привели к попытке их номенклатурно-
го обозначения на основании гомологизации (Sibatani et al., 1954), и 
хотя большинство использованных при этом терминов соответствуют 
их текущему основному употреблению, предложения по “зонирова-
нию” вальвы поддержаны не были.  
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Позже попытка зонирования вальвы было предпринята Биркет-
Смитом, который разделил вальву на 3 участка – базис вальвы (basis 
valvae), крыло вальвы (ala valvae), суправальву (supravalva) и, кроме 
того, выделил склеротизацию медиальной стенки дорсобазального 
угла вальвы – центростремительную складку (plica centripetalis), кото-
рая может производить медиально направленный движущий вырост 
(processus momenti), каудально направленный базальный вырост 
(processus basalis) и дистально направленный дистальный вырост 
(processus distalis) (Birket-Smith, 1965, 1974). У Сибатани с соавторами 
базис вальвы, который представляет собой базальную склеротизацию 
латеральной стенки вальвы, выделен не был (в работе рассмотрена 
только медиальная стенка вальвы), крыло вальвы соответствует объе-
диненным саккулусу и гарпе, суправальва – косте, кукуллусу и валь-
вуле, центростремительная складка – ампулле, а ее движущий вырост 
– транстилле (костуле в нашей работе). Базальный вырост центрост-
ремительной складки не имеет гомолога в номенклатуре японских 
авторов и, по-видимому, соответствует принятому нами пониманию 
лабиды (см. ниже). Таким образом, подразделения медиальной стенки 
вальвы в обеих работах в значительной степени совпадают, но и пред-
ложения Биркет-Смита тоже не были приняты.  

Основная причина неудачи попыток зонирования медиальной 
стенки вальвы видится в том, что процессы парцеллизации и интегра-
ции ее участков легко обратимы, и во многих случаях их уверенная 
гомологизации оказывается невозможной. Кроме того, дробное зони-
рование вальвы встречается в основном у Macrolepidoptera, и не вклю-
чается в базальный план строения вальвы чешуекрылых, в котором 
она представляется в виде цельного, недифференцированного выроста 
(Kristensen, 1984, 2003), либо двучленного придатка (Кузнецов, Сте-
кольников, 1987а, 2001). С другой стороны, устойчивое воспроизведе-
ние сходных структур в гомологичных областях вальвы в разных 
группах свидетельствует об их глубинной генетической гомологии.  

У геометроидных чешуекрылых медиальная стенка вальвы 
обычно сложно дифференцирована, и на ней обособляются участки, 
хорошо соответствующие выделам Сибатани с соавторами. Основы-
ваясь на их предложениях, мы и обозначаем структуры медиальной 
стенки вальвы.  

Даже в простейших случаях у геометроидных чешуекрылых со-
храняется дифференциация вальвы на более или менее склеротизиро-
ванные косту и саккулус и обширную слабо склеротизированную, бо-
лее или менее щетинистую область медиальной стенки. Эту щетини-
стую недифференцированную область медиальной стенки вальвы мы 
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обозначаем вальвулой, в соответствии с оригинальной трактовкой 
термина (Pierce, 1914). Проксимально вальвула обычно простирается 
вдоль вентрального края косты, сужаясь и достигая основания косту-
лы. Этот суженный и, как правило, выпуклый и щетинконосный, ме-
диально направленный костальный тяж вальвулы предлагается обо-
значить как субкостальную складку вальвулы (plica valvae subcostalis). 
Субкостальная складка ограничивает дорсально латеральное расши-
рение мембраны анеллуса в область медиальной стороны вальвы – 
анеллифер (anellifer: Sibatani et al., 1954) и частично соответствует 
центростремительной складке Биркет-Смита. У совок щетинистый 
медиальный выступ субкостальной складки вальвулы был назван эди-
тумом (editum: Pierce, 1909).  

 На дифференцированной медиальной стенке вальвы выделяет-
ся несколько устойчиво повторяющихся структур. Дорсальная поло-
вина вальвулы может быть подразделена на более или менее отчетли-
во выраженную щетинистую дистальную область – кукуллус (часто 
приподнятый либо отделенный вентрально складкой или мембраноз-
ным участком), и более проксимальную, менее щетинистую область, 
соответствующую дистальному концу субкостальной складки вальву-
лы. Последняя область соответствует ампулле в трактовке Сибатани с 
соавторами. Мы предлагаем сохранить традиционное понимание ам-
пуллы как выроста в соответствующем положении (что отвечает 
смыслу этого слова), а саму область между кукуллусом и субкосталь-
ной складкой вальвулы назвать ампуллифером (ampullifer), в соответ-
ствии со способностью генерировать этот вырост.  

Вентральная половина вальвы обычно состоит из вентробазаль-
ной склеротизации – саккулуса, и продолжающимся за ним вентроди-
стальным участком вальвулы (собственно вальвулой в смысле Сиба-
тани с соавторами). Традиционно саккулусом обозначается вся вен-
тральная склеротизация вальвы (см., например, Кузнецов, Стекольни-
ков, 2001), которая, в случае продольного положения в ней интраваль-
варной мышцы, обычно подразделена на базальную и дистальную 
части более или менее глубокой выемкой дорсального края. Дисталь-
ный край этой выемки обычно служит дистальной аподемой интра-
вальварной мышцы.  

Сибатани с соавторами и Биркет-Смит принимают саккулус в 
его оригинальной трактовке у совок (Pierce, 1909), то есть как склеро-
тизированную вентробазальную часть вальвы, ограничивающую 
анеллифер вентрально и служащую (обычно) местом отхождения ин-
травальварной мышцы m7, но не включающую ее дистальную аподе-
му. Дистальный (или дорсодистальный) склерит, служащий аподемой 
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m7, Сибатани с соавторами предложили назвать гарпой, что нельзя 
признать удачным, поскольку термин “гарпа” прочно закрепился за 
более или менее срединным выростом медиальной стенки вальвы.      
В связи с этим мы предлагаем применить к отчетливо обособленной 
дистальной части саккулуса название “квиллер” (cuiller), которое, в 
соответствии с его первичным значением (Reverdin, 1910), было сино-
нимизировано с термином “гарпа” на основании гомологичности обе-
их структур в трактовке Сибатани с соавторами. Кузнецовым и Сте-
кольниковым (2001) название “квиллер” было, вслед за более поздней 
трактовкой термина Виеттом (Viette, 1948), отнесено к свободному 
дистальному выросту саккулуса. Для такого выроста цельного сакку-
луса, либо квиллера, принимается название пресаккулус (praesaccu-
lus), предложенное для Thyatiridae (Werny, 1966) и поддержанное для 
широкого употребления (Minet, 2002). 

Дорсопроксимальный угол квиллера служит аподемой интра-
вальварной мышцы, область прикрепления которой обычно отличает-
ся более плотной склеротизацией. У геометроидных чешуекрылых 
этот участок, как правило, выступает дорсально и в ряде случаев поч-
ти достигает косты в виде полосы склеротизации проксимального края 
вальвулы. В последнем случае он соответствует текущему пониманию 
класпера (clasper) у совок (Кононенко, 2003; Kononenko, Han, 2007). 
Ранее Сибатани с соавторами синонимизировали класпер с гарпой на 
основании гомологизации этих участков вальвы в их первичном зна-
чении. Мы предлагаем принять название “класпер” для дорсопрокси-
мального выроста квиллера, служащего дистальной аподемой интра-
вальварной мышцы m7, а название “гарпа” сохранить в общепринятом 
понимании за свободным выростом медиальной стенки вальвы, отхо-
дящим от класпера. При далеко зашедших процессах мембранизации 
вальвы квиллер у пяденицеобразных чешуекрылых сильно редуциру-
ется, и от него сохраняется практически только класпер. В отношении 
трактовки гарпы Сибатани с соавторами следует указать, что на при-
веденной ими обобщенной схеме строения вальвы (Sibatani et al., 1954, 
fig. 1) и на некоторых примерах (Pogonopygia nigralbata Warr.: fig. 15; 
Hypephyra terrosa Butl.: fig. 16) “гарпа” соответствует только класперу, 
тогда как у Abraxas niphonibia Wehrli (fig. 14, как Abraxas sylvata 
Scop.) – слитым квиллеру и вальвуле.  

В общем, у пяденицеобразных чешуекрылых отчетливо про-
слеживается подразделение медиальной стенки вальвы на дорсальную 
и вентральную части, что нашло отражение, например, в обобщенной 
схеме строения вальвы (Sibatani et al., 1954, fig. 1), где вальва изобра-
жена почти симметричной относительно продольной медианной оси. 
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Сходное деление вальвы на крыло вальвы (саккулус с квиллером) и 
суправальву обнаруживается и у Биркет-Смита. Мы поддерживаем 
применение для дорсальной части вальвы (включающей косту, кукул-
лус, ампуллифер и субкостальную складку вальвулы) название 
“суправальва”. Особенно полезен этот термин для обозначения дор-
сальной части дистально раздвоенной вальвы, которую чаще всего 
называют “дорсальным выростом вальвы” (что морфологически не-
корректно, поскольку может смешиваться с выростом косты), кукул-
лусом (Sibatani et al., 1954; Беляев, 2005), либо костой (McGuffin, 1972; 
Krüger, 2001; Scoble, Krüger, 2002), а это лишь частично соответствует 
ее структурному составу.  

В области анеллуса у дитризных чешуекрылых широко распро-
странены свободные парные выросты различной формы, отходящие 
от дорсобазальных углов вальв (или основания костулы) и/или от ла-
теродорсальных участков юксты и направлены каудально. Как прави-
ло, имеется только одна пара таких выростов, дорсальная или вен-
тральная. Вместе они встречаются редко, например, у Lecithoceridae 
(Rhizosthenes falciformis Meyr.), Oecophoridae (Endrosis sarcitrella L.), 
Thyrididae (Rhodoneura erecta Leech, Sericophara guttata Chr.), Cimelii-
dae (Axia olga Stgr.: рис. 26), некоторых Thyatirinae и др. По-видимому, 
их примитивному состоянию соответствуют умеренные длина, скле-
ротизация и щетинистость.  

У геометроидных чешуекрылых дорсальная пара выростов 
очень разнообразна и дает серию гомологичных модификаций в виде 
рогообразных отростков, пластинок различной формы, лопастей или 
щетинистых подушечек и т. д. Ранее для всех этих структур мы пред-
ложили применять название “лабиды” (labides: Pierce, 1914) (Beljaev, 
2006b). С лабидами были синонимизированы следующие названия 
гомологичных структур у пядениц (процитированы первые найденные 
случаи употребления): anellus lobes (Pierce, 1914); furca (Pierce, 1914, 
часть); Führungs-arme (Albers, 1940); lateral fold (Rindge, 1957); cana-
liculi (Orfila, Schajovskoy, 1964, в отличие от оригинальной трактовки 
как губообразного или желобовидного расширения заднего края юк-
сты: Pierce, 1914); postero-lateral structures (Rindge, 1971); processes of 
anellus (Rindge, 1973); postero-lateral pair of sclerotized areas in manica 
(Rindge, 1974); arms of juxta (Holloway, 1976); haired processes from 
base of valve (Holloway, 1976); lateral ridges (Rindge, 1978); lobes of 
juxta (McGuffin, 1987); дорсальные выросты/придатки юксты (Вийда-
лепп, 1988); паравальварные склериты (Беляев, 1994); lateral/dorsal 
processes of juxta (McQuillan, 1996); posterior processes of juxta (Haus-
mann, 1996); anellar sclerites (Pitkin, 2002). К этому списку можно до-
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бавить еще “rod connecting costa of valve with a notch in side of juxta” и 
“costal spine” у Thyatirinae (Forbes, 1936). Возможность гомологично-
сти лабид и “processes basalis plicae [centripetalis]”, описанных для 
Saturniidae (Birket-Smith, 1974), нуждается в дополнительном исследо-
вании. Лабиды всегда лишены собственной мускулатуры и приводятся 
в движение опосредованно через другие структуры, с которыми они 
имеют связь. Наше понимание лабид близко к их широкому понима-
нию как выростов латерального конца транстиллы (Klots, 1956: 102; 
1970: 122), и в данной работе мы будем употреблять это название для 
гомологичных структур и за пределами геометроидных чешуекрылых.  

Вентральная пара выростов в области анеллуса обычно обозна-
чается как выросты юксты. Эти выросты бывают различного проис-
хождения, но нас в данной работе интересуют лишь те из них, кото-
рые гомологичны вальвеллам Lithosiinae (Birket-Smith, 1965) и Zeuze-
rinae (Birket-Smith, 1974), то есть расположены по бокам юксты и при-
мыкают к саккулусам (Кузнецов, Стекольников, 2001). Трактовка 
вальвелл как “парных перифаллических структур, расположенных 
медиальнее вальв и латеральнее или дорсолатеральнее юксты, часто 
расширенных дорсально” (Tuxen, 1970: 350) слишком широкая и мо-
жет включать негомологичные структуры, в частности, некоторые 
формы лабид. Вальвеллы обычно лишены собственной мускулатуры, 
за исключением редко встречающихся вторичных мышц (Кузнецов, 
Стекольников, 1981а, 2001; Kristensen, 2003). Хотя считается, что 
вальвеллы являются вторичными выростами юксты (Kanazawa, 1987), 
у пяденицеобразных чешуекрылых они трансформируются относи-
тельно независимо от медианной пластинки юксты. Последнее об-
стоятельство оправдывает их обозначение особым термином. Вентро-
латеральные лопастеобразные выросты юксты у Thyatirinae (clavus: 
Forbes, 1936; Juxtalappen: Werny, 1966) мы считаем гомологом валь-
велл (рис. 26, 28). 

Лабиды и вальвеллы, как и соции, гнатос или некоторые облас-
ти медиальной стенки вальв, являются морфологически неустойчивы-
ми структурами, не всегда реализуемыми в фенотипе. Тем не менее, 
анализ разнообразия положения и формы лабид и вальвелл важен для 
прояснения филогенетических связей в геометроидных семействах.  

 
2.2.2.2. Семогенетический анализ копулятивных органов  

самцов и самок 
 
В строении гениталий геометроидных чешуекрылых ранее не 

было выявлено отчетливых апоморфий, проясняющих родственные 
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связи семейств (Minet, Scoble, 1998; Кузнецов, Стекольников, 2001). 
Действительно, общий облик как скелета, так и мускулатуры генита-
лий самцов сложился еще на уровне базальных семейств Apoditrysia, и 
копулятивные аппараты чешуекрылые этой группы отличаются, глав-
ным образом, степенью развития или редукции тех или иных частей. 
Геометроидные чешуекрылые характеризуются не только явно общей 
морфологической основой гениталий самцов, но и общими тенден-
циями их трансформации, мозаично реализованными в разных груп-
пах (Кузнецов, Стекольников, 2001). Тем не менее, требуется ревизия 
признаков гениталий в свете новых данных и с целью согласования их 
с гипотезами о семогенезах структур базального отдела брюшка.  

В гениталиях самцов семейств геометроидных чешуекрылых 
имеется общий набор признаков, которые, исходя из допущения о мо-
нофилии группы, могут быть интерпретированы в качестве анцест-
ральных. У гипотетического предка этой группы такой набор призна-
ков выглядит следующим образом.  

Аннулус у пяденицеобразных чешуекрылых анцестрально был, 
очевидно, подразделен латеральными сужениями на области тегумена 
и винкулума, что обеспечивало некоторую взаимную подвижность 
дорсальной и вентральной половин генитального сегмента в сагит-
тальной плоскости. Эта подвижность необходима для обеспечения 
подгибания ункуса с его длинным дистальным выростом при вальвар-
но-ункусном флексорном типе сцепления половых придатков (Кузне-
цов, Стекольников, 2001). У геометроидных чешуекрылых прослежи-
вается отчетливая корреляция между длиной дистального выроста 
ункуса, длиной тегумена и глубиной перехвата между тегуменом и 
винкулумом, которые увеличиваются в прямой пропорции. При этом 
перехват (“сочленение”) может формироваться как в более дорсаль-
ном (дорсальнее паратергальной пластинки, как у Epicopeiidae), так и 
в более вентральном (вентральнее паратергальной пластинки, как у 
Sematuridae) положении, а мышца m4 отходит, соответственно, от об-
ласти винкулума или тегумена. Такая амбивалентность трансформа-
ции аннулуса может свидетельствовать об отсутствии значительного 
латерального его сужения у общего предка геометроидных чешуекры-
лых, а также об умеренной длине дистального выроста ункуса. 

Ункус, по-видимому, имел небольшие мембранозные соции, а 
мышцы m1 подходили к латеральным краям ункуса рядом с социями. 
Характерное для многих пядениц прикрепление m1 медианно к вен-
тральному краю дистального выроста ункуса признается вторичным 
(Стекольников, Кузнецов, 1982). Гиперплазия соций в семействах гео-
метроидных семействах, очевидно, происходила параллельно, по-
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скольку в близких группах могут иметься таксоны как с модифициро-
ванным, так и “нормальным” ункусом, в том числе и без соций. Тем не 
менее, гиперплазия соций (обычно сопровождаемая модификациями 
дистального выроста ункуса) настолько характерна для геометроид-
ных чешуекрылых, что, вероятно, основана на некоторой базальной 
генетической модификации. Крайняя гиперплазия соций приводит к 
их преобразованию в самостоятельные кутикулярные структуры, либо 
полностью обособленные, как у части Drepanidae, либо отделенные от 
ункуса и перемещенные на гнатос, как у части Geometrinae.  

Гнатос имелся и был отделен от тегумена и ункуса. Его лате-
ральные ветви, по-видимому, были связаны вентрально участком ши-
поватой кутикулы, хотя в разных группах наблюдаются различные 
варианты формирования медианной перемычки между ними. Несмот-
ря на наличие развитого гнатоса, первичным для пядениц был, скорее 
всего, вальварно-ункусный флексорный тип сцепления вальв. При 
этом гнатос лежал в плоскости диафрагмы вентральнее тегумена, и его 
медианная часть была пассивным “упором” для вершины гнатоса. От-
сутствие прямого участия гнатоса такого типа в фиксации самки под-
черкивается тем, что у пяденицеобразных чешуекрылых часто отсут-
ствует медианное соединение гнатоса, тогда как его латеральные вет-
ви сохраняются.  

Вальвы предка пяденицеобразных чешуекрылых были, вероят-
но, лопастевидные, широко мембранозные латерально (кроме базаль-
ной части) и умеренно склеротизированные, более или менее густо 
покрытые мягкими щетинками с медиальной стороны, только коста и 
саккулус выделялись своей склеротизацией. Дифференциация вальву-
лы, особенно развитие кукуллуса и ампуллы, характерна главным об-
разом для продвинутых групп пядениц и признается нами вторичной.  

Медиально от косты отходила более или менее широкая и плос-
ко лежащая костула, детали плезиоморфного строения которой, а так-
же расположение на ней мышц m4 и m2 для геометроидных семейств 
недостаточно ясны. Динамика морфологических переходов между 
гемитранстиллой и базальным отростком сложна и не всегда очевид-
на. По-видимому, базальные отростки являются вторичным образова-
нием, как это предполагалось для Epicopeiidae, Microniinae и Uraniinae, 
где они могли возникнуть в результате погружения внутрь брюшка 
узкой гемитранстиллы (Кузнецов, Стекольников, 1993). В данной ра-
боте в качестве базального мы принимаем вариант строения дорсаль-
ного привода вальвы, в котором костула имела форму гемитранстил-
лы, была умеренно широкая и длинная, на вершине свободная (правая 
и левая костулы не слиты в транстиллу), в основном плоская, но вер-
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шина могла быть неглубоко инвагинирована. Мышцы m2 прикрепля-
лись к костуле в дистальной половине или в вершине (при ее инваги-
нированности), а мышца m4 прикреплялась в вентробазальной части 
костулы. В общем, эта реконструкция близка строению костулы у Ci-
meliidae (рис. 26), и из нее кратчайшим путем выводятся все осталь-
ные формы костулы, встречающиеся в геометроидных семействах.  

У дитризных чешуекрылых в качестве анцестрального положе-
ния для дорсальных мышц вальв на аннулусе Кузнецовым и Стеколь-
никовым (2001) принято медианное крепление на переднем крае тегу-
мена для m2 и крепление на винкулуме для m4. При этом было под-
черкнуто очень устойчивое положение m2 в пределах Papilionomorpha, 
однако для геометроидных чешуекрылых характерно как раз вторич-
ное прикрепление этих мышц значительно латеральнее медианной 
части тегумена и даже вентральнее места прикрепления m1. Такое же 
латеральное положение мышц m2 найдено нами и у Axia olga.  

Исходной функцией мышц m2 является отведение вальв (Кузне-
цов, Стекольников, 2001), и при перемещении места их прикрепления 
на аннулусе с дорсального на латеральное, для сохранения подобной 
функции требуется пропорциональное медиальное удлинение валь-
варной аподемы (костулы). К вершине такой аподемы и подходит дис-
тальный конец этой мышцы. Таким образом, развитие гемитранстилл 
у геометроидных чешуекрылых может быть коррелятивно связано с 
латеральным перемещением m2. Латеральное положение m2 можно 
провизорно принять в качестве синапоморфии геометроидных чешуе-
крылых и Cimeliidae, поскольку подобное их положение ни в пирало-
идной граде, ни в других семействах макрочешуекрылых не описано. 
У булавоусых (“Rhopalocera”) и ноктуоидных чешуекрылых мышцы 
m2 не обнаружены, а в немногих известных случаях у бомбикоидных 
чешуекрылых они имеют положение, близкое к анцестральному (Cal-
lidulidae, Sphingidae, Endromidae), либо, при дорсолатеральном отхож-
дении от тегумена, дистально прикреплены к мембране между дорсо-
базальными углами вальв, а не к костулам (Brahmaeidae, Bombycidae 
Oberthueriinae) (Кузнецов, Стекольников, 1985, 2001).  

Мышцы m4 у геометроидных чешуекрылых могут быть про-
ксимально прикреплены как винкулуму, так и к тегумену, обычно к 
выраженной паратергальной пластинке. Первое положение считается 
первичным для дитризных чешуекрылых, и нет оснований не призна-
вать его таковым и для геометроидных семейств, причем отходили эти 
мышцы, по-видимому, от дорсальных частей винкулума.  

Вентральный край медиальной стенки вальвы, очевидно, был 
склеротизирован и представлял собой вполне оформленный саккулус 
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с двулопастным дистальным выростом квиллера – пресаккулусом. 
Минэ (Minet, 2002) относит наличие пресаккулуса к базальному плану 
строения Drenanoidea (Drepanidae + Epicopeiidae). У Epicopeiidae он 
(если имеется) двухвершинный и структурно близок пресаккулусам 
архаичных Lasiocampidae (например, Poecilocampa populi L.), Sphingi-
dae (Agrius convolvuli L., Kentrochrysalis Stgr., Laothoe F. и др.; см. Чис-
тяков, 2001), Brahmaeidae, Aganaidae, Agaristinae и др. С учетом этого 
сходства, наличие пресаккулуса может быть отнесено и к базальному 
плану строения всех геометроидных чешуекрылых в качестве симпле-
зиоморфии. Для тимпанотных геометроидных чешуекрылых пресак-
кулус примитивного типа не характерен. Модифицированный двух-
вершинный пресаккулус имеется только у некоторых Thyatirinae 
(Mimopsestis Matsumura, Achlya Billberg, Shinploca Kim) и Larentiinae 
(Phthonoloba Warr., Hypocometa Warr., Rheumaptera Hbn., Triphosa 
Steph., Heterothera Inoue), но перечисленные таксоны нельзя признать 
в качестве базальных в своих семействах. У Uraniidae и Sematuridae 
пресаккулус нам не известен. По-видимому, в тимпанотной группе 
семейств пресаккулус является вторичным образованием (инставраци-
ей), характеризующим отдельные неродственные таксоны.  

Внутри вальвы более или менее продольно пролегала умеренно 
длинная и неширокая, но достаточно крепкая мышца m7, которая на-
чиналась от наиболее антериовентральной части латеральной стенки 
вальвы и тянулась к ее медиальной стенке, к дорсопроксимальному 
краю квиллера. Класпер, по-видимому, был слабо дифференцирован и 
едва выступал над дорсальными краем саккулуса, как у современных 
Epicopeiidae. Широкое распространение среди геометроидных чешуе-
крылых перемещения проксимального конца m7 на медиальную стен-
ку саккулусов, юксту или винкулум объясняется тенденцией к ослаб-
лению склеротизации латеральной стенки вальв (Стекольников, Куз-
нецов, 1982; Кузнецов, Стекольников, 2001). В отличие от Epicopeii-
dae, Drepanidae и Sematuridae (Sematura sp.), у Uraniidae и Geometridae 
мышцы m7, как правило, тянутся косо вверх (если сохраняют базаль-
ное прикрепление к саккулусам), а дистально прикрепляются в сред-
ней части медиальной стенки вальвы или вблизи ее косты, к сильно 
расширенному дорсально склериту квиллера. Наличие удлиненного 
дорсально квиллера, формирующего вентральную часть проксималь-
ного края вальвулы, и высокое дорсальное прикрепление к нему m7 
можно принять вероятной синапоморфией Uraniidae и Geometridae.  

От пиралоидных семейств геометроидные чешуекрылые отли-
чаются обычно дистальным (в сторону вершины косты) наклоном 
дорсальной части проксимального края внутренней стенки вальвы 
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выше места прикрепления конца интравальварной мышцы, так что 
формируется более или менее выраженный субкостальный угол анне-
лифера. Хотя этот признак выглядит апоморфным, его распределение 
среди макрочешуекрылых не выяснено, и мы воздержимся от его 
трактовки как синапоморфии геометроидных чешуекрылых и Cimelii-
dae. У большинства пядениц субкостальный угол аннелифера сильно 
сужен и удлинен, образуя протяженную мембранозную складку вдоль 
вентрального края косты. Наличие длинной субкостальной складки 
аннелифера можно принять базальной автапоморфией Geometridae.  

Юкста, по-видимому, представляла собой широкое пластинча-
тое образование, расположенное между саккулусами вальв. Возмож-
но, имелся и умеренно развитый, не сросшийся с эдеагусом каулис, 
хотя наличие этой структуры у пяденицеобразных чешуекрылых фа-
культативно. Вентральные эксцензоры вальв (мышцы m3) были пар-
ные, более или менее широко расставленные, сравнительно длинные и 
дистально тянулись к дорсальному краю юксты. Место их базального 
прикрепления у современных форм широко варьирует от заднего края 
верхней стенки вентральной части винкулума или складки (обычно 
мембранозной) между винкулумом и юкстой до саккулусов и интер-
вальварного склерита (Кузнецов, Стекольников, 1988, 1993; Minet, 
2002). При этом прикрепление к саккулусам и интервальварныму 
склериту (intersaccular sclerite) явно вторичное, тогда как прикрепле-
ние к складке, обнаруженное у Sematuridae, Cyclidiinae и некоторых 
Uraniidae (Eversmannia exornata, Acropteris iphiata), возможно, унасле-
довано от более древних предков пиралоидной грады. Во всяком слу-
чае, у Cimeliidae и Thyrididae (Кузнецов, Стекольников, 1979) m3 так-
же отходит от складки между винкулумом и юкстой.  

Вероятно, пяденицеобразные чешуекрылые анцестрально име-
ли умеренно развитые лопастевидные щетинистые вальвеллы, хотя в 
своем типичном состоянии они для группы и не характерны. У боль-
шинства Thyatirinae вентролатерально от медианной пластинки юксты 
имеются лопастеобразные выросты (Juxtalappen: Werny, 1966), кото-
рые легко выводятся из сравнительно типичных вальвелл Cimeliidae 
путем их умеренного вентрального смещения, сопровождаемого лате-
ральным наклоном дорсального края вальвелл и обособлением от бо-
ковых краев медианной пластинки юксты. Sematuridae (Sematura sp.) 
демонстрируют еще более вентральное смещение вальвелл, которые 
стали расположены во фронтальной плоскости (рис. 28, 29). Щетини-
стые мембранозные области (кристы), расположенные латеральнее 
юксты, мы считаем гомологами вальвелл, представляющими собой 
одну из последних стадий их рудиментации. У Cyclidia substigmaria на 
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месте вальвелл имеется область длинных щетинок (рис. 31), вполне 
соответствующая кристам пядениц. Возможной апоморфией вальвелл 
пяденицеобразных чешуекрылых могла быть их значительная обособ-
ленность от латеральных краев юксты при сохранении слитности с ее 
вентральным краем, как у современных слабо специализированных 
Thyatirinae. Основной же тенденцией развития вальвелл была, очевид-
но, их рудиментация и полная редукция.  

Латерально в области анеллуса у геометроидных чешуекрылых 
ранее были выявлены продолговатые склериты, связывающие дорсо-
базальные углы вальв с латеральными сторонами юксты. Наличие 
непрерывной склеритной связи юксты с вальвами было предложено 
считать общей эволюционных тенденцией для Geometroidea и Dre-
panoidea (Кузнецов, Стекольников, 2001). Мине назвал эту “связь” 
вентральной ветвью костулы (ventral arm of costula: Minet, 2002) и 
рассматривал ее наличие в качестве автапоморфии Drepanidae. И упо-
мянутая “связь”, и вентральная ветвь костулы, несомненно, соответст-
вуют нашему пониманию лабид, которое было сформировано на ос-
нове изучения разнообразия склеритов анеллуса в семействах Geomet-
ridae и Drepanidae (Beljaev, 2006b). В данной работе лабиды иденти-
фицированы также у Uraniidae и Sematuridae (рис. 28) и, таким обра-
зом, выявлены во всех геометроидных семействах, кроме Epicopeiidae 
(см. Minet, 2002). Однако у Nossa palaearctica между дорсолатераль-
ными углами юксты и костой вальвы в области проксимального края 
субкостальной складки вальвулы имеются небольшие склеротизации, 
которые связывают юксту с костой и могут трактоваться как рудимен-
ты лабид. Кроме того, согласно Мине (Minet, 2002), в роде Chatamla 
Moore на костуле имеется свободный каудально направленный вы-
рост, которой также может быть гомологичен лабиде. Таким образом, 
лабиды принадлежат к базальному плану строения пяденицеобразных 
чешуекрылых, а их редукцию (или рудиментацию) можно принять в 
качестве апоморфии Epicopeiidae.  

По-видимому, состояние, предшествующее формированию юк-
сто-костального положения лабид геометроидного типа, имеется у 
Cimeliidae. Лабиды у Axia olga вентральным краем тесно сближены с 
вальвеллами, заходя своим основанием чуть медиальнее дорсального 
края основания последних, и осуществляя тем самым механическую 
связь между дорсобазальным углом вальвы и юкстой (рис. 26). Отсю-
да легко вывести строение склеритов анеллуса у Thyatirinae, которое 
получается в результате описанной выше трансформации вальвелл, 
сопровождаемой вентральным вытягиванием оснований лабид в на-
правлении латеральных краев юксты в виде длинного узкого отростка. 
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Вентральный конец этого отростка оказывается расположенным дор-
сомедиальнее основания вальвелл в выемке между вальвеллой и меди-
анной пластинкой юксты, сохраняя прямую механическую связь кос-
ты вальвы и юксты. Сама медианная пластинка юксты у большинства 
Thyatirinae довольно сильно модифицирована, однако у Cyclidia со-
храняется прикрепление мышц m3 к винкулуму и юксте, почти иден-
тичное таковому у Axia. Сходные вентромедиальные отростки валь-
велл, связанные с юкстой, имеются у Sematuridae и многих Larentiinae. 
У Uraniidae лабиды не имеют вентральных отростков, но, как и в пре-
дыдущих семействах, связаны с латеральными краями юксты. Оче-
видно, преобразование лабид в структуру, связывающую дорсоба-
зальный угол вальвы с юкстой, которое сопровождается развитием 
длинного вентрального отростка лабиды, следует считать синапомор-
фией геометроидных семейств, а строение анеллуса у A. olga (с сочле-
ненными друг с другом лабидами и вальвеллами) может свидетельст-
вовать о ближайшем родстве Cimeliidae к геометроидным семействам. 

Лабиды A. olga представляют собой непосредственное вентро-
медиальное разрастание проксимального края субкостальной складки 
вальвулы и почти не соединены с костулой, как и у Thyrididae. У Se-
maturidae лабиды также представляют собой прямое продолжение 
субкостальной складки вальвулы и не связаны с костулой, хотя не 
имеют выроста и представляют собой узкий длинный склерит, на-
правленный к юксте. У Cyclidiinae и Thyatirinae лабиды в основном 
тоже в виде длинных узких склеритов, но иногда базально могут 
иметь сравнительно небольшой вырост, как у Cimeliidae. У Cyclidia 
substigmaria и у базальных Thyatirinae, сохраняющих длинную косту-
лу (Thyatira batis L.; Horithyatira decorata Moore: Holloway, 1998, рис. 
150; Habrona brunnea B.-Baker: Forbes, 1936, fig. 12), лабиды отходят 
от основания костулы, сохраняя при этом довольно широкую связь с 
субкостальной складкой вальвулы. Широкая интеграция лабид с дор-
собазальным краем вальвулы, характерная для большинства Thyatiri-
nae, очевидно, является вторичной и связана с редукцией костулы и 
специфическим для подсемейства медиальным расширением вальву-
лы. У Drepaninae гениталии самцов, в том числе и область анеллуса, 
сильно модифицированы, что затрудняет установление гомологии 
перифаллических структур в подсемействе. Тем не менее, некоторые, 
возможно более базальные роды Drepaninae (например, Leucoblepsis 
renifera Warr.: Holloway, 1998, fig. 36) имеют организацию выростов 
анеллуса, вполне сходную с таковой лабид базальных Thyatirinae. 
Свободные выросты вальвелл у Drepaninae, если имеются, всегда 
прочно связаны с дорсобазальным углом вальвы или костулой.  
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У Uraniidae и Geometridae, как и у Drepanidae, лабиды отходят 
от вентрального края базальной части костулы, однако их связь с ней 
ослаблена, а у ряда пядениц происходит и полное обособление лабид. 
В отличие от Drepanidae, у этих двух семейств лабиды обычно форми-
руют свободный вырост, обособленный от субкостальной складки 
вальвулы и гибко связанный с костулой (за исключением немногих, 
по-видимому, вторичных случаев), что обеспечивает ему самостоя-
тельную подвижность относительно дорсобазального угла вальвы. 
Выделение лабид в отдельную морфологическую структуру (парцел-
лизация) коррелирует с редукцией и морфологическим “подчинени-
ем” вентрального отростка их свободному выросту. У ураниид вен-
тральный отросток лабид не найден, а у пядениц он имеется только у 
Larentiinae и всегда только в сочетании со свободным выростом лаби-
ды. Иными словами, если у дрепанид свободный вырост лабиды явля-
ется факультативным элементом, формирующимся в основании вен-
трального отростка лабиды, то у ураниид и пядениц свободный вы-
рост лабиды становится ведущей морфологической структурой с от-
четливой тенденцией к замещению вентрального отростка лабиды.  

Вероятно, морфологическое обособление лабид в самостоя-
тельную морфоструктуру, представляющую собой свободный лопа-
стеобразный вырост, занимающий сублатеральное положение между 
основанием костулы и юкстой, является анцестральной синапоморфи-
ей Uraniidae и Geometridae.  

В целом, выстраивается следующий основной ряд трансформа-
ций лабид и вальвелл между Cimeliidae и семействами геометроидных 
чешуекрылых: образование механической связи между лабидами и 
вальвеллами (это состояние сохраняют Cimeliidae) → формирование 
длинных, направленных к латеральным сторонам юксты вентромеди-
альных выростов лабид, скоррелированное с латеровентральной 
транслокацией вальвелл (это состояние лабид сохраняют Sematuridae, 
состояние юксты и вальвелл – Cyclidiinae и Thyatirinae) → медиальное 
смещение оснований лабид, сопровождающееся формированием их 
широкой связи с основанием костулы (это состояние сохраняют Dre-
panidae) → морфологическое выделение лабид в самостоятельные 
структуры, сопровождающееся утратой связи с субкостальной склад-
кой вальвулы и ослаблением связи с костулой, рудиментация вальвелл 
(Uraniidae, Geometridae). Кроме того, у ураниид обычно наблюдается 
гиперплазия лабид, что можно принять в качестве вероятной автапо-
морфии семейства. 

Эдеагус обычно не демонстрирует устойчивых таксономиче-
ских признаков высокого ранга, и для геометроидных чешуекрылых 
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невозможно указать какие либо особенные его свойства. Вероятно, в 
анцестральном для группы состоянии эдеагус представлял собой сла-
бо изогнутую и умеренно склеротизированную трубку, косо срезан-
ную дистально, причем дорсальная его сторона была склеротизирова-
на слабее, чем вентральная, судя по широкому распространению тако-
го явления среди всех геометроидных семейств, а также у Cimeliidae. 
Полная и сильная склеротизация эдеагуса выглядит вторичной и 
обычно связана с общим усилением склеротизации гениталий, либо 
односторонней гиперплазией эдеагуса. Базальный вырост эдеагуса, 
по-видимому, был развит, но о его размерах судить трудно; прямой 
трубкообразный эдеагус вообще нехарактерен для геометроидных 
чешуекрылых. Везика эдеагуса, вероятно, имела многочисленные не-
большие слабо дифференцированные корнутусы, однако признаки ее 
вооружения слишком динамичны и склонны к реверсиям и не могут 
использоваться для выяснения филогении таксонов высокого ранга.  

Мускулатура эдеагуса у геометроидных чешуекрылых мало из-
менчива и представлена в основном в 2 формах, отличающихся нали-
чием 2 или 3 пар обслуживающих его мышц. Очевидно, наличие 2 пар 
мышц (m5 и m6) является плезиоморфным, однако реверсия строения 
мускулатуры с 3 до 2 пар мышц морфологически от этой плезиомор-
фии неотличима. Характер расположения 3 пар мышц эдеагуса очень 
похож в различных группах, и не всегда легко установить, расщепле-
нием какой из мышц получена дополнительная третья пара. Использо-
вать наличие дополнительной пары мышц эдеагуса в качестве сина-
поморфии можно только с сочетании с другими апоморфиями.  

Прикрепление мышц m5 к наружной стенке вальв считается ис-
ходным для чешуекрылых (Кузнецов, Стекольников, 2001), однако 
справедливость этого утверждения в применении к геометроидным 
чешуекрылым остается дискуссионным. У всех исследованных Dre-
panidae, включая архаичную Cyclidia substigmaria, мышцы m5 прикре-
плены к винкулуму, как и у Sematuridae (Sematura sp.). В пределах 
Uraniidae встречаются оба положения m5, причем ее прикрепление к 
винкулуму обнаружено у, вероятно, более архаичного подсемейства 
Uraniinae (Lyssa zampa Butl.). У пядениц прикрепление m5 к вальвам 
встречается редко и спорадично, что не позволяет определенно судить 
о плезиоморфном характере этого состояния для  семейства в целом. 
У двух видов эпикопеид с исследованной мускулатурой (Nossa palae-
arctica и Epicopeia hainesii Holland: Кузнецов, Стекольников, 1988, 
1993) мышцы m5 проникают глубоко в вальвы сходно с плезиоморф-
ным для чешуекрылых состоянием, одиноко оба рода принадлежат 
терминальной сестринской паре в своем семействе (Minet, 2002), так 
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что подобное положение этих мышц может быть и их синапоморфией. 
У Cimeliidae (Axia olga, рис. 26, 27), возможно ближайшей к геометро-
идным чешуекрылым группе, мышцы m5 прикреплены к наружной 
стенке вальв, однако вдоль их базального края, в непосредственной 
близости от винкулума. Таким образом, для предка геометроидных 
чешуекрылых представляется более вероятным прикрепление этих 
мышц к винкулуму, чем к наружной стенке вальв. Однако подобное 
прикрепление m5 может быть базальным также для бомбикоидных и 
ноктуоидных семейств, что не позволяет считать этот признак автапо-
морфией геометроидных чешуекрылых.  

В гениталиях самок пядениц существенным для исследования 
филогенетических связей является строение сигнума на копулятивной 
сумке. В целом по геометроидным чешуекрылым, за исключением 
пядениц и некоторых ураниид, сигнумы однообразны и представляют 
собой почти плоскую или слабо вогнутую, непарную или парную, 
симметричную относительно продольной оси шиповатую пластинку, 
обычно вытянутую в сагиттальной плоскости, либо пару латеральных 
округлых пластинок такой же структуры, либо комбинацию из всех 3 
элементов. Наличие сигнума в виде продолговатой шиповатой пла-
стинки принимается нами в качестве анцестрального для геометроид-
ных чешуекрылых состояния.  

 
2.2.2.3. Особенности строения гениталий самцов 
в семействах геометроидных чешуекрылых 

 
Drepanidae. Наиболее архаичным в составе Drepanidae призна-

ется подсемейство Cyclidiinae. У самцов Cyclidia substigmaria строе-
ние как скелета, так и мускулатуры гениталий (рис. 31, 32) очень гене-
рализованное, за исключением отсутствия мышцы m2, наличия длин-
ных склеротизированных соций, а также юксты, вентрально расши-
ренной в виде моста между саккулусами (оба последних признака ха-
рактерны для Drepanidae в целом). Отсутствие m2 является апоморф-
ным и характеризует также подсемейство Drepaninae, тогда как для 
Thyatirinae описаны обе дорсальные мышцы вальвы – m2 и m4 (Кузне-
цов, Стекольников, 1981б, 2001). Интравальварная мышца m7 у Dre-
paninae не выявлена, а у Thyatirinae (Habrosyne intermedia Brem.: Куз-
нецов, Стекольников, 1981б) и у C. substigmaria она короткая и, в от-
личие от других пяденицеобразных чешуекрылых, наклонена дис-
тальным концом к вентральному краю саккулуса. В последнем случае 
речь идет о явной апоморфии, однако из-за отсутствия мышцы у изу-
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ченных Drepaninae не ясно, является ли это апоморфией всех серпо-
крылок или только двух их подсемейств.  

Thyatirinae в основном сохраняют общий план строения генита-
лий, сходный с Cyclidiinae, за исключением тенденции к развитию 
сложных модификаций в области вентральной мембранозной стенки 
тегумена, происходящих, по-видимому, за счет редукций и слияний 
гнатоса, костул и субанальной пластинки. У Drepaninae гениталии 
очень сильно модифицированы, что делает проблематичной гомоло-
гизацию некоторых их частей.  

Sematuridae. Гениталии самцов Sematuridae исследованы толь-
ко у Sematura sp., где они мозаично сочетают черты генерализованно-
го и специализированного строения. Ункус крепкий, с длинным клю-
вовидным дистальным выростом и очень маленькими социями, на 
вершине с 3 характерными короткими выростами. Гнатос в виде пары 
широких, разделенных медиально ветвей, но на диафрагме медианно 
имеется отдельная склеротизированная пластинка, служащая упором 
для вершины ункуса в подогнутом состоянии. Вальвы широкие, с ши-
рокой костой, крепкой умеренно длинной костулой и слабо склероти-
зированным узким саккулусом и широким плоским квиллером, вдоль 
дорсального края которого расположен ряд тонких пальцевидных вы-
ростов, оканчивающихся щетинками. От дорсобазальных углов вальв 
к латеральным сторонам юксты тянутся тонкие склеротизированные 
тяжи – лабиды, сходные с таковыми у Drepanidae. 

Юкста очень сильно модифицирована: короткая, крепкая, вен-
тролатерально в парой длинных ложкообразных выростов, по поло-
жению и связям гомологичных вальвеллам. Эти выросты морфологи-
чески легко выводятся из вальвелл Thyatirinae, но значительно ýже и 
длиннее их (по форме напоминают вальвеллы Axia) и занимают более 
вентральное положение по отношению к пластинке юксты. Эдеагус 
маленький и базально сросшийся с каулисом (что редко встречается у 
геометроидных чешуекрылых), посредством которого подвижно со-
членен с юкстой. Для мускулатуры гениталий самца характерны пар-
ные мышцы m3, которые отходят от склеротизированной, покрытой 
мелками шипиками складки между винкулумом и юкстой и тянутся к 
крепким широко расставленным дорсолатеральным аподемам юксты.  

Epicopeiidae. Скелет гениталий Epicopeiidae описан в работах 
Иное (Inoue, 1992) и Мине (Minet, 2002), а мускулатура – Кузнецова и 
Стекольникова (1988, 1993). Нами изучен скелет гениталий у двух 
видов, Epicopeia mencia Moore и Nossa palaearctica. В целом, генита-
лии самцов в семействе характеризуются следующими признаками: 
хорошо развитым ункусом различного строения, без гиперплазии со-
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ций; наличием всего спектра развития гнатоса от его  примитивного 
типа до полной редукции; широкими простыми вальвами с обычно 
хорошо развитым саккулусом, оканчивающимся двухвершинным 
квиллером; отсутствием ясно выраженных лабид (возможно, за ис-
ключением рода Chatamla Moore); простой пластинчатой юкстой, дор-
солатеральными краями сближенной с дорсобазальными углами 
вальв; наличием вентральнее юксты интервальварного склерита (Куз-
нецов, Стекольников, 1988, 1993; intersaccular sclerite: Minet, 2002), от 
которого отходят мышцы m3; обычно небольшим эдеагусом с хорошо 
развитым базальным выростом. 

В качестве наиболее архаичного представителя семейства был 
принят вид Deuveia banghaasi Hering (Minet, 2002). Согласно описа-
нию и изображению этого вида у Мине, гениталии самца этого вида 
имеют простой ункус с умеренно длинным дистальным выростом и 
также простой, клиновидный, медианно сросшийся гнатос; по-види-
мому, обе структуры близки к анцестральному для геометроидных 
чешуекрылых состоянию. Вместе с тем, гнатос выглядит непропор-
ционально длинным, а тегумен явно вторично уплощен и латерально 
сужен. Вальвы простые, слабо склеротизированные; коста короткая, 
костула рудиментарная. Винкулум очень большой, расширен дорсаль-
но, без саккуса и, судя по строению, предполагает прикрепление мощ-
ных мышц. Обособленная интервальварная пластинка отсутствует.  

Самой оригинальной частью гениталий, отличающей Deuveia 
Minet от других эпикопеид, является двучленная, сросшаяся с эдеагу-
сом юкста, вентральная часть которой имеет пару крупных ложковид-
ных выростов, расположенных во фронтальной плоскости. Строение 
юксты и эдеагуса у D. banghaasi почти идентично таковому у иссле-
дованной Sematura sp., причем ложковидные выросты легко гомологи-
зируются с вальвеллами последнего вида, которые также расположе-
ны во фронтальной плоскости и отличаются только меньшими разме-
рами. Наличие характерных дорсолатеральных аподем на юксте пред-
полагает сходное прикрепление мышц m3 в обоих родах. Строение 
юксты Deuveia и Sematura можно признать синапоморфным.  

Если принимать монофилию Deuveia с эпикопеидами, хорошо 
обоснованную в работе Минэ (Minet, 2002), то следует признать утра-
ту последними как лабид, так и вальвелл (у большинства представите-
лей) вторичным явлением, а развитие длинных фронтально уплощен-
ных вальвелл в вентральном положении – базальной синапоморфией 
Sematuridae и Epicopeiidae. При таком подходе становится ясным про-
исхождение интервальварного (интерсаккулярного) склерита у Epi-
copeiidae, служащего базальным местом прикрепления мышц m3. Оче-
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видным ее предшественником служит шиповатая межсаккулярная 
складка Sematuridae, которая тоже служит базальным местом прикре-
пления этих мышц. Интравальварные мышцы m7 у обоих семейств 
сохраняют анцестральное базальное прикрепление к латеральной 
стенке саккулуса и продольное положение в вальве. Таким образом, 
строение гениталий самцов Sematuridae и Epicopeiidae свидетельству-
ет о вероятном сестринском родстве этих семейств, что находит под-
держивается и молекулярно-генетическими данными (Roe, 2007).  

Uraniidae. Самцы со слабо модифицированными гениталиями 
среди Uraniidae нами не найдены. Даже у видов с внешне простым, 
генерализованным строением скелета гениталий, сильно модифици-
рованной оказывается мускулатура (Eversmannia exornata Ev.: рис. 33-
35; Oroplema plagifera Butl.: рис. 36, 37). На основании анализа иссле-
дованных видов и опубликованных ранее данных (Janse, 1932; Кузне-
цов, Стекольников, 1981б, 1988, 2001; Holloway, 1998; Sohn, Yen, 
2005) можно составить следующий набор вероятных анцестральных 
признаков гениталий самцов семейства ураниид: ункус простой, с 
длинным пальцевидным дистальным выростом и небольшими мем-
бранозными социями, обычно не формирующими выростов; гнатос 
развит и, возможно, медианно объединен; вальвы простые, неширо-
кие, со слабо выраженным саккулусом; класпер простой, без вырос-
тов, длинный, тянется от саккулуса до косты в связи с очень дорсаль-
ным прикреплением дистального конца интравальварной мышцы 
(возможная автапоморфия Uraniidae); костула узкая, длинная, соответ-
ствует гемитранстилле, правая и левая костулы соприкасаются вер-
шинами. Основными тенденциями модификации ункуса являются его 
раздвоение на пару длинных лопастей (Microniinae) или десклеротиза-
ция, сопровождаемая признаками дегенерации (Auzeinae, Uraniinae). 

Лабиды у ураниид обычно имеются и могут быть в виде круп-
ных мембранозных щетинистых лопастей (многие Epipleminae, а так-
же Acropteris Geyer и Pseudomicronia Moore из Microniinae) или в виде 
склеротизированных, более или менее пальцевидных выростов 
(Decetia subflavata Warr.: Holloway, 1998, рис. 183, из Auzeinae; Evers-
mannia exornata из Epipleminae; Lyssa zampa и Urapteroides recurvata 
Warr.: Janse, 1932, рис. 25, из Uraniinae). По-видимому, второй тип 
лабид ближе к исходному, так как мембранизация, сопровождающаяся 
сильным развитием щетинок, представляется нам вторичным явлени-
ем редукционного плана.  

Отчетливо выраженные вальвеллы у Uraniidae нами не найдены. 
Предположительно, у предка этого семейства произошла крайняя ру-
диментация или полная редукция вальвелл, возможно, в результате их 
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вторичной интеграции с юкстой. В считающемся базальным подсе-
мействе Auzeinae у Decetia pallidaria Pagenst. и D. numicusarioides 
Holl. (Holloway, 1998, рис. 173, 174) на юксте латерально, вентральнее 
ее сочленения с лабидами, имеются небольшие сосочки с несколькими 
щетинками, возможно, являющиеся рудиментами вальвелл.  

Юкста у Epipleminae соединена с саккулусами узкими латераль-
ными участками на значительном удалении от основания обеих струк-
тур (рис. 33, 36). Наиболее ярко эта связь выражена в роде Dysaethria 
Trn., характеризующимся укороченной юкстой, которая в вершинной 
части латерально связана с саккулусами широкими склеротизирован-
ными пластинками (анастомоз между юкстой и вальвами по Кузнецо-
ву и Стекольникову, 1981: 22, рис. 1А, как Epiplema erasaria Chr.). 
Судя по фотографиям гениталий, в подсемействе Auzeinae юкста име-
ет такую же связь с саккулусами (Holloway, 1998, рис. 173, 174). Опи-
санный способ сочленения юксты и саккулусов, несомненно, имеет 
апоморфный характер, поскольку типичной является связь между ос-
нованиями этих структур. В подсемействах Microniinae и Uraniinae 
юкста трансформирована глубоко и разнонаправленно, так что ее пер-
вичные связи однозначно установить трудно. Тем не менее, возмож-
ность трактовки дорсального сочленения юксты с саккулусами в каче-
стве базальной апоморфии ураниид не исключена, поскольку модифи-
кации юксты у микрониин и ураниин могли быть основаны именно на 
таком типе связей обеих морфоструктур.  

Происхождение дорсальной связи юксты с саккулусами у ура-
ниид можно объяснить вторичным сужением в прошлом широкого 
моста между ними за счет разрастания вентральной выемки. Выдви-
жение этой гипотезы о семогенезе юксты Uraniidae важно для пони-
мания исходного состояния и трансформаций юксты и дериватов 
вальвелл (крист) у Geometridae.  

Эдеагус у всех изученных ураниид обладает хорошо развитым 
базальным выростом, что, в соответствии с морфологическими корре-
ляциями, предполагает исходное наличие развитого саккуса на винку-
луме. Большой саккус имеется у Uraniinae и Auzeinae, и его практиче-
ское отсутствие у Epipleminae и Microniinae может быть принято за 
синапоморфию этих подсемейств. Для мускулатуры гениталий урани-
ид свойственен полный набор мышц, хотя m10 у Epipleminae и Microni-
inae не обнаружены. Характерным для семейства является высокое 
дорсолатеральное положение m2 на тегумене и низкое вентролате-
ральное положение m4 на винкулуме.  

В целом строение скелета и мускулатуры гениталий демонстри-
рует большое сходство между Epipleminae и Microniinae (в том числе 
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по возможным синапоморфиям: редукции саккуса, развитию мембра-
нозных щетинистых лабид, наличию характерно расположенных 3 пар 
мышц эдеагуса, вероятное отсутствие m10) и резкое уклонение Uranii-
nae. При этом строение скелета гениталий Lyssa zampa вполне соот-
ветствует таковому у Urania F., хотя в последнем роде они более спе-
циализированы. Гениталии Auzeinae нами не исследованы, но, судя по 
опубликованным изображениям (Holloway, 1998), проявляют тенден-
ции развития, сходные с Uraniinae, а именно, дегенерацию ункуса и 
сильное развитие саккуса. Кроме того, эдеагус Auzeinae имеет харак-
терные латеральные расширения на базальном выросте, также сход-
ные с таковыми у ураниин. Таким образом, сестринское родство 
Epipleminae и Microniinae представляется вероятным, как и более ран-
нее обособление Uraniinae. Во всяком случае, гениталии самцов изу-
ченных видов не демонстрируют признаков, подтверждающих теку-
щие представления о близком родстве Uraniinae и Microniinae. Гени-
талии самцов Auzeinae обнаруживают черты сходства с Uraniinae не-
ясного значения, в целом занимая промежуточное положение между 
ураниинным и эпиплеминным типами их строения. 

Geometridae. Общий план строения гениталий самцов Geomet-
ridae настолько близок к набору вероятных анцестральных признаков 
ураниид, что указать возможные апоморфии пядениц довольно слож-
но. По-видимому, наиболее четкой апоморфией пядениц является на-
личие длинного и узкого субкостального угла анеллифера, отделяю-
щего субкостальную складку вальвулы от ее вентральной части, и не 
обнаруженного у других геометроидных чешуекрылых. Другая осо-
бенность гениталий самцов пядениц, отличавшая их от ураниид, могла 
заключаться в строении лабид, так как мягкие длиннощетинистые, 
пальцевидные усеченные или раздвоенные лабиды больших размеров 
для семейства не характерны. Можно предположить, что анцестраль-
но у пядениц имелись небольшие лопастеобразные лабиды, которые 
сохраняли вентральные отростки, по-видимому, утраченные урании-
дами. Для обоих сравниваемых семейств, однако, это скорее симпле-
зиоморфное состояние, переходное между дрепанидным и ураниид-
ным типом лабид. Вальвелл плезиоморфного типа ни у ураниид, ни у 
пядениц не обнаружено. Дериватами вальвелл у пядениц, очевидно, 
являются кристы – щетинистые области, которые имеют морфологи-
ческие связи, характерные для вальвелл, и обычно широко связаны с 
юкстой и/или саккулусами. Широкая связь юксты, рудиментов валь-
велл и саккулусов вальв нами выше была принята в качестве исходной 
для Uraniidae. По-видимому, утрата морфологической самостоятель-

 84 

ности вальвелл в результате широкого слияния юксты и саккулусов 
вальв является одной из базальных синапоморфий пядениц и ураниид.  

 
2.2.2.4. Филогенетические связи семейств и подсемейств геометроид-
ных чешуекрылых по данным семогенезов копулятивных органов 

 
Ниже суммированы выявленные нами и заимствованные из лите-

ратуры базальные апоморфии копулятивных структур самцов в семей-
ствах и подсемействах геометроидных чешуекрылых.  

1. Латеральная стенка вальвы широко мембранозная, за исклю-
чением небольшой области вдоль базального края вальвы (Кузнецов, 
Стекольников, 2001). 

2. Мышцы m2 отходят от тегумена дорсолатерально, на значи-
тельном удалении от его медианной части.  

3. Лабиды вентральным краем связаны с дорсомедиальным кра-
ем основания вальвелл.  

4. Лабиды имеют вентромедиальный вырост, сочлененный с ла-
теральными краями юксты дорсомедиальнее основания вальвелл.  

5. Вальвеллы с дорсальной стороны обособлены от латеральных 
краев юксты.  

6. Мышцы m3 базально прикреплены к склеротизированной 
складке между винкулумом и саккулусами вальв.  

7. Вальвеллы по отношению к юксте занимают почти вентраль-
ное положение и уплощены во фронтальной плоскости.  

8. Эдеагус базально слит с каулисом.  
9. Лабиды редуцированы. 
10. Складка между винкулумом и саккулусами преобразована в 

интервальварный склерит, от которого отходят мышцы m3.  
11. Вальвеллы редуцированы; юкста в виде простой пластинки.  
12. Лабиды отходят от основания вентрального края костулы. 
13. Соции в виде длинных, направленных назад склеротизиро-

ванных выростов.  
14. Мышца m7 наклонена дистальным концом к вентральному 

краю саккулуса.  
15. Мышца m2 отсутствует.  
16. Квиллер расширен дорсально и формирует значительную 

часть склеротизации проксимального края вальвулы; мышца m7 идет 
косо к дорсальной части квиллера.  

17. Лабиды в виде самостоятельного лопастеобразного выроста 
между дорсобазальным углом вальвы и юкстой, который обособлен от 
субкостальной складки вальвулы и имеет гибкую связь с костулой.  



 85

18. Вальвеллы рудиментарные, в виде набольших щетинистых 
пластинок (крист), широко слитых с юкстой и саккулусами вальв.  

19. Класпер формирует непрерывный дорсовентральный мост 
между костой и саккулусом; мышца m7 дистальным концом прикреп-
лена к класперу у края косты. 

20. Лабиды гипертрофированы, без вентрального отростка. 
21. Лабиды в виде мембранозных щетинистых лопастей.  
22. Саккус отсутствует.  
23. Анеллифер с узким субкостальным углом, глубоко рассе-

кающим медиальную стенку вальвы вдоль вентрального края косты.  
Результаты семогенетического анализа копулятивных структур 

самцов геометроидных чешуекрылых в графической форме представ-
лены на рис. 2, а соответствующие апоморфии и их распределение по 
таксонам приведены на табл. 2.  

 
Таблица 2. Распределение апоморфий строения копулятивных струк-
тур самцов по семействам и подсемействам геометроидных чешуе-

крылых 
 
Апоморфии  

Таксоны 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23

 Cimeliidae 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
 Sematuridae 1 1 (1) 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
 Epicopeiidae 
 (Deuveia) 1 1 (1) (1) (1) 1? 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

 Epicopeiidae  1 1 (1) (1) (1) (1) (1) (1) 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
 Cyclidiinae 1 (1?) (1) 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 
 Drepaninae 1 (1?) (1) (1) ? 0 0 0 0 0 0 (1) 1 (1?) 1 0 0 0 0 0 0 0 0 
 Thyatirinae 1 1 (1) 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
 Uraniinae 1 1 (1) (1) (1) 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 (1) ? 1 1 0 0 0 
 Auzeinae 1 ? (1) (1) (1) 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 ? 1 (1) (1?) 1 0 0 0 
 Microniinae 1 1 (1) (1) (1) 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 ? 1 1 1 1 0 
 Epipleminae 1 1 (1) (1) (1) 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 (1) 1 1 1 1 0 
 Geometridae 1 1 (1) (1) 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 

Обозначения как в примечании к табл. 1.  
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Рис. 2. Филогенетические связи семейств и подсемейств  

пяденицеобразных чешуекрылых на основании семогенезов  
копулятивных структур самцов. 

 
Распределение признаков строения копулятивного аппарата 

поддерживает монофилию геометроидных семейств (в принятом нами 
составе), монофилию тимпанотных геометроидных семейств, сест-
ринские положение Sematuridae и Epicopeiidae, монофилию Drepanidae 
и сестринские отношения Geometridae и Uraniidae. Семогенезы гени-
тальных структур свидетельствуют о возможной монофилии Cyclidii-
nae и Drepaninae и поддерживают вероятную монофилию Microniinae 
и Epipleminae. Семейство Cimeliidae по признакам гениталий занимает 
сестринское положение по отношению к остальным геометроидным 
чешуекрылым.  
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2.3. Филогения семейств и подсемейств геометроидных  
чешуекрылых и монофилия Geometridae 

 
Филогенетические связи семейств и подсемейств геометроид-

ных чешуекрылых, реконструированные по результатам семогенети-
ческого анализа передних сегментов брюшка и гениталий самцов, в 
основном совпадают, дополняя друг друга по неразрешенным кладам 
(рис. 1, 2). Сестринское по отношению к геометроидным чешуекры-
лым положение семейства Cimeliidae поддерживается 3 возможными 
синапоморфиями строения гениталий самцов, из которых наличие 
тесной связи лабид и вальвелл, вероятно, является уникальным среди 
чешуекрылых. Базальное положение цимелиид по отношению к гео-
метроидным семействам было предложено Кузнецовым и Стекольни-
ковым (2001) и не противоречит филогенетически неразрешенному 
положению семейства по Минэ (Minet, 1991; Yen, Minet, 2007). Сход-
ство общего плана строения гениталий самцов Cimeliidae и Thyatirinae 
настолько велико, что Форбс даже предлагал объединить обе группы в 
ранге подсемейства Cimeliinae (Forbes, 1936). Согласно результатам 
молекулярно-филогенетических исследований (Roe, 2007), Cimeliidae 
образуют сестринскую пару с семейством Doidae (Noctuoidea), кото-
рая кластеризуется либо с Drepanidae, либо с Pyraloidea, но неизменно 
при очень низком значении бутстрапа (10–25), что позволяет не обсу-
ждать эти данные.  

Среди семейств геометроидных чешуекрылых первыми, веро-
ятно, уклонились не имеющие тимпанальных органов Sematuridae и 
Epicopeiidae, сестринская связь которых поддерживается 3 вероятны-
ми базальными апоморфиями в строении гениталий самцов. Прини-
маемое нами положение Sematuridae и Epicopeiidae базальнее тимпа-
нотных семейств не соответствует взглядам как Минэ, так и Кузнецо-
ва и Стекольникова (2001). Ранее эти семейства непосредственно не 
сближались; сематуриды обычно включались в Uraniidae или сближа-
лись с ними, однако нам не удалось найти для этой пары возможных 
синапоморфий. Короткий прядильный сосочек гусениц, на основании 
которого сематуриды сближались с ураниидами и пяденицами, извес-
тен для единственного представителя семейства из рода Homidiana 
Strand (Minet, 1991; Minet, Scoble, 1998) и, возможно, является гомо-
плазией. Черты специального сходства Sematuridae и Epicopeiidae 
имеются и в строении задних крыльев, которые характеризуются на-
личием очень длинной жилки Sc+R, обычно превышающей по длин-
нее жилку 1–2A на передних крыльях. Вследствие этого у бабочек из 
обоих семейств передний угол задних крыльев выступает дистальнее 
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заднего угла передних крыльев, что не свойственно другим макроче-
шуекрылым и, возможно, также является синапоморфией Sematuridae 
и Epicopeiidae (см. изображения жилкования: Westwood, 1879; 
Hampson, 1895; Janet, Wytsman, 1903; Janse, 1932; Heppner, 1998; 
Minet, Scoble, 1998; Minet, 2002). У ураниид в сходных случаях силь-
ное дистальное выступание переднего угла задних крыльев обеспечи-
вается за счет удлинения жилки R при сравнительно короткой Sc+R. 
Монофилия Sematuridae и Epicopeiidae сравнительно уверенно (при 
значении бутстрапа 65–69) поддерживается также молекулярными 
данными (Roe, 2007).  

Общий кластер тимпанотных семейств геометроидных чешуе-
крылых (Drepanidae + Uraniidae + Geometridae) поддерживается двумя 
синапоморфиями: наличием переднебрюшного тимпанального аппа-
рата и медиальным смещением основания лабид на базальную часть 
костулы. Противоречит предлагаемой базальной кластеризации гео-
метроидных семейств, по существу, только предложенная Минэ сина-
поморфия в строении мандибул гусениц у Epicopeiidae и Drepanidae 
(Minet, 1991). В соответствии с нашими представлениями этот признак 
следует считать гомоплазией, хотя нельзя исключить возможность и 
его симплезиоморфного характера для геометроидных чешуекрылых. 
По молекулярно-генетическим данным клада (Sematuridae + Epicopeii-
dae) кластеризуется с кладой (Uraniidae + Geometridae). Однако под-
держка этого кластера значением бутстрапа настолько низка (23), что 
эти данные пока можно не принимать во внимание.  

Кластеризация подсемейств Drepanidae по семогенезам струк-
тур базального отдела брюшка и гениталий самцов различна. Если по 
первой группе признаков она соответствует текущим взглядам о мо-
нофилии Thyatirinae и Drepaninae (Holloway, 1998; Minet, Scoble, 
1998), то по второй группе признаков c Drepaninae кластеризуются 
Cyclidiinae. Кроме отсутствия мышцы m2, у Cyclidiinae и Drepaninae на 
передних крыльях вторично отсутствует spinarea, имеющаяся у 
Thyatirinae (Minet, Scoble, 1998). Молекулярно-генетические данные 
(Roe, 2007) не дают надежной поддержки какой-либо из гипотез о фи-
логенетическим положении Cyclidiinae, допуская, в том числе, и их 
кластеризацию с Thyatirinae, как было принято Кузнецовым и Сте-
кольниковым (2001). Гипотезы о монофилии Cyclidiinae с Drepaninae 
или с Thyatirinae допускают независимую интеграцию тимпанальной 
капсулы со 2-м стернитом, что не может быть полностью исключено в 
силу имеющихся различий в размерах дорсальной стенки малой суб-
капсулы у Drepaninae и Thyatirinae, а также наличия других неболь-
ших отличий в строении тимпанальной капсулы между ними. Таким 
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образом, пока нет оснований считать филогенетические связи подсе-
мейств Drepanidae надежно разрешенными, что не мешает считать 
Cyclidiinae наиболее архаичными в семействе по совокупности при-
знаков. Молекулярная кластеризация Drepanidae с Mimallonidae или 
Pyraloidea (Roe, 2007) поддерживается очень низкими значениями 
бутстрапа (12 и <50 соответственно).  

Кластеризация подсемейств Uraniidae по семогенезам структур 
базального отдела брюшка и гениталий самцов не противоречит одна 
другой, и при их согласовании дает картину последовательного укло-
нения подсемейств в ряду Uraniinae, Auzeinae, Epipleminae, Micronii-
nae. По нашим данным, более примитивное строение тимпанальной 
капсулы обнаружено у Uraniinae, тогда как Epipleminae, Microniinae и, 
вероятно, Auzeinae имеют более продвинутое синапоморфное строе-
ние тимпанальных органов самок. Близость Epipleminae и Microniinae 
по строению гениталий не вызывает сомнений. Auzeinae, судя по 
опубликованным изображениям гениталий, занимают промежуточное 
положение между Uraniinae с одной стороны, и Epipleminae и Microni-
inae, с другой. Это противоречит текущим представлениям о базаль-
ном положении Auzeinae и терминальном сестринском родстве Mi-
croniinae и Uraniinae (Minet, 1995; Holloway, 1998). Обосновывая свою 
точку зрения, Минэ (Minet, 1995) опирался главным образом на строе-
ние тимпанальных органов самцов, а признаки строения тимпаналь-
ных органов самок принимались им во внимание только для обосно-
вания монофилии Uraniinae. Не вдаваясь в детальный критический 
разбор синапоморфий подсемейств по Минэ, укажем только, что в 
силу уникальности тимпанальных органов самцов ураниид невозмож-
но применить метод внегруппового сравнения для поляризации мор-
фоклин их отдельных структур, а критерий степени развития частей 
тимпанального аппарата, положенный в основу анализа Мине, не на-
дежен. То же относится и к наличию в заднегруди продолговатого 
апофиза на вторичной ветви фурки, принятому Минэ в качестве сина-
поморфии Epipleminae и (Microniinae + Uraniinae). Остальные 2 при-
знака – утрата френулума и наличие на среднегрудном престернуме 
(presternum: Weber, 1928 = mesoclidium: Jordan, 1902 и Kristensen, 
2003) коротких вентральных ветвей у Microniinae и Uraniinae – могут 
быть результатом гомоплазии, вероятно, связанной со вторичным 
сильным расширением крыльев в обоих подсемействах.  

Не согласуются результаты наших исследований и с данными 
по молекулярной филогении ураниид, по которым Microniinae и Urani-
inae кластеризуются в качестве терминальной сестринской группы с 
высокой поддержкой значением бутстрапа (93–95), и противопостав-
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ляются Epipleminae в соответствии с филогенией Минэ (Roe, 2007). 
Однако следует отметить, что в качестве представителя эпиплемин в 
последней работе был избран вид Syngria druidaria Gn., который, по-
видимому, не близок к эпиплеминам из Старого Света, изученным 
нами. Американские эпиплемины до сих пор не ревизованы и могут 
оказаться сборной группой, включающей и какие-то базальные роды 
семейства ураниид. Таким образом, филогенетические связи подсе-
мейств ураниид являются дискуссионными. Заметим, однако, что 
принятие точки зрения Минэ предполагает либо вторичное обособле-
ние тимпанальных капсул у самок ураниин от стернита, либо 2- или 3-
кратную их независимую и идентичную по форме интеграцию с этим 
стернитом; оба варианта представляются маловероятными.  

Сестринская связь Uraniidae и Geometridae поддерживается се-
могенезами обеих морфологических систем брюшка и не вызывает 
сомнений. Находит она поддержку, хотя и не очень уверенную (при 
значении бутстрапа 58–65), также по молекулярным данным (Roe, 
2007).  

Монофилия семейства Geometridae поддерживается по крайней 
мере 5 имагинальными апоморфиями, среди которых наличие тиби-
ального андрокониального аппарата, дополнительного тимпанума на 
заднегруди и переднебрюшных тимпанальных органов особого строе-
ния являются уникальными среди чешуекрылых, а рудиментарность 
передних тергоплейральных склеритов 2-го сегмента брюшка и нали-
чие длинного субкостального угла анеллифера – среди геометроидных 
чешуекрылых (апоморфии 17–20 на стр. 60 и апоморфия 23 на стр. 84). 
Обычно приводится еще один почти уникальный признак личиночной 
стадии пядениц – редукция брюшных ног гусениц до 2 последних пар 
(на 6-ом и 9-ом сегментах), однако он присущ не всем представителям 
семейства.  

Одним из следствий принятой нами гипотезы о филогении гео-
метроидных чешуекрылых и Cimeliidae является предположение, что 
характерный “геометроидный” облик бабочек с широкими крыльями 
и сравнительно тонким телом, по-видимому, не является базальным 
для группы. Наибольшее и, очевидно, симплезиоморфное сходство 
внешнего облика демонстрируют Cimeliidae и Thyatirinae, которые 
сохраняют на передних крыльях spinarea (участвующую в фиксации 
крышеобразно сложенных крыльев в покое: Kristensen, 2003) и анце-
стральное жилкование задних крыльев с близким параллельным по-
ложением жилок Sc+R и Rs, расходящихся только после ответвления 
жилки M1.  
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Приобретение геометроидными семействами “геометроидного” 
облика происходило, если вести учет по числу утрат spinarea, по 
крайней мере трижды: в кладе (Sematuridae + Epicopeiidae), в кладе 
(Drepaninae + Cyclidiinae, если принимать монофилию этих подсе-
мейств) и в кладе (Uraniidae + Geometridae). Однако среди пядениц 
еще сохраняются формы, обладающие “совкообразным” обликом с 
характерным крышевидным способом складывания крыльев (Archie-
arinae, ряд австралийских Ennominae), а также протяженным, хотя и 
завершающимся до ответвления M1, сближением Sc+R и Rs (Archie-
arinae, большинство Oenochrominae и Ennominae). Характерное для 
геометроидных групп расширение крыльев обычно сопровождалось 
расширением переднего края их задней пары, скоррелированным с 
расширением промежутка между Sc+R и Rs (нередко связанным с вто-
ричным появлением короткой жилки R), и утратой френулума и рети-
накулума. Последнее происходит во всех семействах независимо, а у 
пядениц – многократно в разных таксономических группах. Таким 
образом, предки каждого из семейств геометроидных чешуекрылых, в 
том числе и пядениц, должны были представлять собой умеренно 
крупных, сравнительно узкокрылых и умеренно толстотелых бабочек, 
напоминавших по облику цимелиид или мало специализированных 
пухоспинок. Подобный вывод противоречит заключению о том, что 
общий предок пядениц и группы семейств (Hedyloidea + Hesperioidea 
+ Papilionoidea) мог быть тонкотелой сумеречной бабочкой, обладаю-
щей слабым полетом (Weller, Pashley, 1995).  
 
 

3. ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА, СОСТАВ И РОДСТВЕННЫЕ  
СВЯЗИ ПОДСЕМЕЙСТВ СЕМЕЙСТВА GEOMETRIDAE 

 
3.1. Диагноз семейства Geometridae 

 
Монофилия семейства Geometridae не вызывает сомнений (см. 

раздел 2.3). Набор основных признаков, характерных, но не уникаль-
ных для семейства, либо характерных только для большинства его 
представителей, был суммирован ранее (Minet, Scoble, 1998; Кузнецов, 
Стекольников, 2001; Беляев, 2005) и выглядит следующим образом.  

Хетозема имеется, наружные простые глазки обычно отсутст-
вуют. Хоботок у основания без чешуек. Максиллярные щупики ма-
ленькие, обычно 1-, редко 2-сегментные. Передние ноги с эпифизом. 
Передние голени без шпор, средние голени с 1 парой шпор, задние – 
обычно с 2 парами шпор. Задние голени у самцов нередко утолщены и 
несут кисть андрокониальных чешуек, уложенную в желоб. Крылья 
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обычно широкие. На передних крыльях часто имеется 1 или 2 ареолы, 
формируемые жилками Sc, R и Rs1; жилка Rs4 на общем стебле с Rs3 и 
Rs2, жилка M2 обычно отходит ближе к M1, чем к M3, или посредине 
между ними; жилка CuP отсутствует. На задних крыльях жилка Sc 
уклоняется от Rs до или около конца дискальной ячейки. Переднекры-
ло-заднегрудного механизма фиксации крыльев в покое нет, о чем 
свидетельствует отсутствие области мелких шипиков в основании 
заднего края передних крыльев (spinarea). Метапостнотум обычно 
имеет увеличенное мембранозное медианное “окно” (fenestra media). 
В гениталиях самца наблюдается тенденция к переходу места прикре-
пления мышц m7 с саккулусов на юксту; на анеллусе часто имеются 
парные (обычно латеральные) выросты – лабиды; эдеагус с развитым 
базальным выростом. У гусениц прядильный сосочек, как правило, 
короче прементума. Первичная хетотаксия брюшных сегментов гусе-
ниц обычно включает 4 латеральные (по: Hinton, 1946) щетинки; оби-
лие вторичных щетинок встречается лишь в виде редкого исключения. 
У куколок максиллярные щупики не видны, кремастер обычно хоро-
шо развит.  

Такой диагноз представляет собой простое обобщение отличи-
тельных характеристик современных пядениц, которые присущи боль-
шинству их представителей, и не может быть принят в качестве спи-
ска анцестральных плезиоморфий и автапоморфий семейства (кроме 
нескольких вполне очевидных признаков, например, строения мак-
силлярных щупиков или количества шпор на голенях).  

Предыдущая глава была посвящена выявлению анцестральных 
признаков передних сегментов брюшка и гениталий пядениц. Ниже 
проведен анализ вероятных апоморфий и плезиоморфий в этих отде-
лах тела, а также в уникальной андрокониальной системе самцов се-
мейства Geometridae. Кроме того, при анализе родственных связей 
подсемейств использованы также признаки строения головы, груди, 
крыльев и ног. При обсуждении филогенетического значения призна-
ков нами используется текущая система Geometridae в составе подсе-
мейств Archiearinae, Ennominae, Oenochrominae, Alsophilinae, Desmoba-
thrinae, Geometrinae, Sterrhinae и Larentiinae (Minet, Scoble, 1998), с не-
которыми уточнениями. Так, Archiearinae мы ограничиваем голаркти-
ческими родами Archiearis Hbn. (включая Boudinotiana Leraut) и Leuco-
brephos Grote. Oenochrominae, вслед за Скобле (Scoble, Edwards, 1990; 
Cook, Scoble, 1992; Minet, Scoble, 1998), рассматриваются в составе 
двух групп: Oenochrominae s. str., к которым относятся австралийские 
“толстотелые” формы, близкие к типовому роду подсемейства, и про-
чих его представителей (sensu Prout, 1910a), которыми, в частности, 
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являются изученные нами “тонкотелые” пяденицы из родов Dichro-
modes Gn., Epidesmia Duncan & Westw. и Abraxaphantes Warr. Эту вто-
рую группу мы будем обозначать по тексту как Oenochrominae g. m. 
(genera marginales). Объем Desmobathrinae принят по Беляеву (2005), в 
составе родов, предложенном Холловэем и Хаусманном (Holloway, 
1996; Hausmann, 2001), но с добавлением таксонов, отнесенных Хаус-
манном к Orthostixinae (Hausmann, 2001). Остальные подсемейства 
приняты в составе родов по каталогу пядениц мировой фауны (Parsons 
et al., 1999). 

 
3.2. Семогенетический анализ филогенетически значимых  

структур имаго Geometridae 
 

3.2.1. Тибиальный андрокониальный аппарат самцов 
 
Тибиальный андрокониальный аппарат самцов является второй 

после тимпанальных огранов уникальной морфологической системой 
пядениц. Хотя андрокониальная природа тибиальной кисти самцов 
пядениц экспериментальным путем пока не доказана, сомнений она не 
вызывает, учитывая сходство с аналогичными структурами других 
чешуекрылых (см. обзор: Hallberg, Poppy, 2003).  

У пядениц тибиальный андрокониальный аппарат самцов со-
стоит из следующих компонентов: собственно пучок (кисть) андроко-
ниальных волосовидных чешуек на основании задней голени; про-
дольная складка на внутренней стороне голени, в которую эта кисть 
уложена в покое (рис. 19-25; имеется во всех подсемействах, кроме 
Larentiinae); выступ на заднем крае задней коксы и встречный ему 
антериолатеральный выступ 2-го стернита брюшка рядом с вентраль-
ным углом кавуса (Sterrhinae, Larentiinae) (Hashimoto, 1992, figs. 3, 5); 
пара направленных вперед крепких постериолатеральных, или марги-
ностернальных, выростов 2-го стернита (все подсемейства, кроме Lar-
entiinae) (рис. 12; lateral triangular protections: Hashimoto, 1992, figs. 
14, 15, 18, 19); пластинка с головчатыми, вероятно секреторными че-
шуйками в антериомедианной области 2-го стернита (Sterrhinae) 
(Hashimoto, 1992, fig. 2); выворачивающиеся мембранозные коремата 
той же локализации (Larentiinae); область крепких щетинок на 3-м 
стерните брюшка (Archiearinae, Ennominae, Geometrinae, Desmobathri-
nae).  

Все эти структуры порознь описаны довольно давно, однако в 
единый комплекс их до сих пор никто не объединял. Предположения о 
функциональной связи щетинистых участков на 3-м стерните брюшка 
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и тибиальной кисти у Ennominae, Geometrinae и Desmobathrinae выска-
зывал Холловэй, который предположил, что щетинки на стерните 
служат для распространения запаха тибиальной кисти (Holloway, 1994, 
1996; Holloway et al., 2001). Хасимото отметил участие заднекоксаль-
ных и брюшных переднестернальных выростов в направлении тиби-
альной кисти к вентральной секреторной зоне на 2-ом стерните брюш-
ка у Sterrhinae (Hashimoto, 1992). Заостренные же выросты, высту-
пающие от 2-го брюшного стернита впереди кавуса (маргиностерналь-
ные выросты), ассоциировались с тимпанальным аппаратом без объ-
яснения их функционального назначения (Minet, Surlykke, 2003), хотя 
еще Проут при описании этих выростов у пядениц предположил, что 
они способствуют разворачиванию тибиальной кисти самцов (Prout, 
1910a: 8).  

Прижизненная функциональная связь всех перечисленных об-
разований пока не исследована, но есть серьезные основания считать 
их целостным функциональным комплексом. Совпадение наличия тех 
или иных посттибиальных структур с наличием тибиальной кисти уже 
неоднократно отмечалось различными авторами и имеет почти уни-
версальный характер. Кроме того, нами установлено, что в подсемей-
ствах Sterrhinae и Larentiinae направленные друг к другу выступы кокс 
и 2-го стернита брюшка у вентрального края кавусов образуют зажим, 
направляющий тибиальную кисть к секреторной области передней 
части 2-го стернита брюшка. Маргиностернальные выросты, очевид-
но, служат для укладки андрокониальной кисти в желоб на задней 
голени, а не для ее разворачивания, как предполагал Проут. Об этом 
можно судить по тому, что наличие выроста и желоба всегда скорре-
лировано, а положение задних голеней вдоль брюшка показывает 
близкое соседство этих структур; кроме того, у видов рода Idaea Tr., 
обладающих тибиальной кистью, но не имеющих желоба в связи с 
крайней модификацией задних голеней, эти выросты стернита оказы-
ваются рудиментарными. Области крепких щетинок на 3-м стерните 
брюшка у Ennominae, Oenochrominae g. m. и Desmobathrinae, по-види-
мому, могут служить для расчесывания волосков тибиальной кисти 
при ее расправлении или укладке.  

На тесную функциональную связь всех перечисленных струк-
тур косвенно указывает и то обстоятельство, что случаев постепенной 
или гетерохронной редукции частей тибиального андрокониального 
комплекса практически не известно. Редкое исключение представляет 
лишь вид Dithecodes erasa Warr. (Sterrhinae Rhodostrophiini), у которого 
на задних голенях, имеющих нормальное строение, желоб утрачен, а 
кисть сохраняется. Маргиностернальные выросты при этом также со-
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храняются, но направлены своими вершинами вперед и вверх, оче-
видно, в соответствии с измененной функцией “ухода” за кистью. Бо-
лее обычным явлением оказывается отсутствие всех структур тиби-
ального аппарата, даже при наличии такового у морфологически 
близких видов. Так, у Ectropis excellens Butl. тибиальный андрокони-
альный аппарат вполне развит, а у едва отличимого по внешним при-
знаками и очень сходного по строению гениталий вида E. aigneri Prt. 
он отсутствует нацело. Таким образом, несмотря на свою различную 
локализацию и различный состав (склериты, чешуйки, щетинки), все 
эти структуры реализуются в фенотипе как единое целое, то есть 
имеют ярко выраженные черты модульной организации, которая мог-
ла сформироваться только в результате длительной и тесной функ-
циональной связи отдельных элементов системы.  

Поляризация трансформационного ряда изменений андрокони-
ального аппарата самцов пядениц затруднена уникальностью этого 
комплекса, не имеющего аналогов в других тимпанотных геометроид-
ных семействах. Однако в семействе Epicopeiidae, вероятно, имеются 
морфологические предшественники маргиностернальных выростов 
пядениц – направленные вперед заостренные пластинки, отходящие от 
заднего края 2-го стернита и примыкающие вершиной к основанию 
мощной переднебрюшной андрокониальной кисти (рис. 7). Гомолога-
ми таких пластинок считаются сходные по функции и положению 
склериты у совок, называемые “рычагом” (lever) и несущие на верши-
не андрокониальную кисть. Андрокониальный аппарат именно такого 
типа приписывается исходному плану строения Macrolepidoptera (Mi-
net, 1998a). Маргиностернальные выросты пядениц могут быть выве-
дены из соответствующих пластинок Epicopeiidae как результат ре-
дукции плейральной андрокониальной кисти и образования свободно-
го участка на их переднем заостренном конце в связи приобретением 
новой функции обслуживания тибиальной андрокониальной кисти. 
Таким образом, наличие на задних голенях самцов андрокониальной 
кисти, укладываемой в продольный желоб с помощью свободной 
вершины латеральных выростов 2-го стернита брюшка, следует при-
писывать базальному плану строения пядениц.  

Первичный вид желоба на задней голени, по-видимому, сохра-
няется у Oenochrominae g. m. (Dichromodes, Epidesmia: рис. 21), голень 
которых удлинена, но не утолщена, а желоб проходит примерно по-
средине ее медиальной стороны. У Ennominae задние голени обычно 
утолщены, особенно в средней части (рис. 20), а у Geometrinae имеют, 
за редким исключением, дистальный вырост, в который заходит желоб 
(рис. 22, 23). У Archiearinae тибиальная кисть укладывается в заворот 
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дорсального края голени (рис. 19), а у Sterrhinae, напротив, в вентраль-
ный заворот (рис. 25).  

Области крепких игольчатых щетинок на 3-м стерните брюшка 
у Ennominae, Geometrinae и Desmobathrinae подробно описаны Холло-
вэем, и характер их расположения использован этим автором для уста-
новления филогенетических связей между подсемействами (Holloway, 
1994, 1996, 1997; Holloway et al., 2001). Нами впервые они были обна-
ружены у Archiearinae (Archiearis parthenias: рис. 12, и A. notha Hbn.), 
однако у них наблюдается постепенный переход от обычных к длин-
ным щетинкам, причем все они остаются сравнительно тонкими и 
мягкими. По-видимому, самцы Archiearis сохраняют примитивное 
состояние щетинистых областей на 3-м стерните брюшка, а наличие 
игольчатых щетинок следует считать апоморфией трех других подсе-
мейств. Холловэй в процитированных работах предлагает считать 
расположение игольчатых щетинок в виде крепкого поперечного 
гребня автапоморфией Ennominae (с чем трудно не согласиться), а на-
личие 2 латеральных областей таких щетинок – синапоморфией Geo-
metrinae и Desmobathrinae. Обнаружение сходных парных полей ще-
тинок у Archiearinae усложняет интерпретацию этого признака, что 
будет подробнее рассмотрено ниже в разделе, посвященном филоге-
нии соответствующих подсемейств. У Sterrhinae и Larentiinae щетини-
стые участки на 3-м стерните брюшка самцов не обнаружены. Их воз-
можных предшественников за пределами пядениц также не известно. 
В связи с этим нет оснований приписывать наличие на 3-м стерните 
брюшка полей щетинок, связанных с обслуживанием тибиальной кис-
ти, базальному плану строения пядениц, и их следует рассматривать 
как синапоморфию подсемейств Archiearinae, Ennominae, Oenochromi-
nae, Desmobathrinae и Geometrinae.  

В подсемействе Sterrhinae на задних голенях самцов в большин-
стве случаев имеются 2 кисти: медиальная, соответствующая по по-
ложению таковой у предшествующей группы подсемейств, и дорсаль-
ная, расположенная на ребре голени рядом с ее базальным сочленени-
ем (рис. 25). Медиальная кисть укладывается в вентральный заворот 
голени (при его наличии) или остается свободной. В последнем случае 
имеет место сильное расширение дистальной части голени в результа-
те “раскрытия” ее вентрального заворота. Маргиностернальные вы-
росты у стеррин имеются и обычно изогнуты вершиной вниз и нару-
жу, в соответствии с положением входа в заворот голени. Дорсальная 
кисть никогда не укладывается в желоб, а чаще всего находится лате-
ровентрально в торако-абдоминальном пространстве, направляемая 
туда встречными выступами задних кокс и переднего края 2-го стер-
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нита, как это хорошо проиллюстрировано Янсом (Janse, 1933–1935, 
fig. 54). В торако-абдоминальном пространстве кисть соприкасается с 
областью головчатых чешуек на передней части стернита, для кото-
рых предполагается продукция запаха (Holloway et al., 2001).  

У Larentiinae тибиальная кисть имеется лишь в немногих родах, 
относящихся к трибе Trichopterygini (нам известна у Emmesomia Warren, 
Epilobophora Inoue, Heterophleps H.-S., Lobogonia Warren, Lobophora 
Curtis: рис. 24, Lobophorodes Hmps., Naxidia Hmps., Nothocasis Prt., 
Phthonoloba Warr., Pseudeuchlora Hmps., Trichopterigia Hmps. и Tricho-
pteryx Hbn.). Эта кисть занимает обычное медиальное положение, 
сложена немногочисленными довольно грубыми упругими волосками 
и направлена, как и дорсальная кисть Sterrhinae, в торако-абдоминаль-
ное пространство посредством встречных выступов задних кокс и пе-
реднего края 2-го стернита. В торако-абдоминальном пространстве 
тибиальная кисть контактирует с мембранозной выворачивающейся 
областью, расположенной медианно в передней части стернита, по-
добно области головчатых чешуек у Sterrhinae. Желоб на задних голе-
нях и маргиностернальные выросты у ларентиин отсутствуют.  

Явное синапоморфное сходство между тибиальным андрокони-
альным аппаратом у Larentiinae и Sterrhinae заключается в наличии 
встречных выступов задних кокс и переднего края 2-го стернита, а 
также расположенного антериомедиально на 2-ом стерните брюшка 
предположительно секреторного органа, к которому направляется 
тибиальная кисть. При этом если Sterrhinae в основном сохраняют 
желоб на голени и маргиностернальные выросты, то Larentiinae обе 
эти структуры, по-видимому, утратили. Кроме того, различие между 
подсемействами заключается в положении тибиальной кисти, направ-
ляемой в торако-абдоминальное пространство; у Larentiinae она имеет 
плезиоморфное медиальное положение, тогда как у Sterrhinae она от-
ходит от дорсального края голени. Мы допускаем, что у стеррин это 
положение является результатом разделения тибиальной кисти на две 
части, а морфологической основой для такого разделения послужило 
анцестральное расположение вершины маргиностернального выроста 
вблизи вентрального края кавуса, как это наблюдается у современных 
представителей рода Archiearis. При трении голени о маргиностер-
нальный вырост часть волосков кисти могла захватываться в торако-
абдоминальное пространство выступающим передним углом 2-го 
стернита, в результате чего произошло морфологическое разобщение 
тибиальной кисти с сохранением обоих компонентов тибиального 
андрокониального аппарата, нового и слабо измененного старого. Ут-
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рата же тибиального желоба и маргинотергитов произошла у ларенти-
ин, по-видимому, еще при цельной тибиальной кисти.  

Таким образом, апоморфные особенности строения андрокони-
ального аппарата самцов отчетливо маркируют основные филогенети-
ческие линии в семействе пядениц. Синапоморфией подсемейств Ar-
chiearinae, Ennominae, Oenochrominae g. m., Desmobathrinae и Geome-
trinae является наличие на 3-м стерните брюшка самцов областей 
крепких щетинок. Синапоморфией Ennominae, Oenochrominae g. m., 
Desmobathrinae и Geometrinae служит крепкий игольчатый вид таких 
щетинок, а апоморфией Ennominae – гребнеобразная форма и вен-
тральное положение области их локализации. Синапоморфией Sterrhi-
nae и Larentiinae является наличие тибиальной кисти, направляемой к 
секреторному участку на 2-ом стерните брюшка посредством встреч-
ных выростов на задних коксах и на передних углах 2-го стернита. 
Раздвоение тибиальной кисти на медиальную и дорсальную части 
служит апоморфией Sterrhinae, а утолщенность и упругость волосков 
тибиальной кисти – возможной апоморфией Larentiinae.  

 
3.2.2. Склериты основания брюшка и тимпанальные органы 
 
Часть структур основания брюшка, входящих в тибиальный ан-

дрокониальный аппарат, была рассмотрена выше. Латеровентральные 
лопасти маргинотергитов у пядениц всегда рудиментарные, что мож-
но принять в качестве автапоморфии семейства. Сравнительно длин-
ные передние тергоплейральные склериты 2-го сегмента найдены 
только у Archiearinae, но при этом они, в отличие от других геометро-
идных семейств, узкие, что препятствует их трактовке в качестве пле-
зиоморфии и может свидетельствовать о вторичном формировании. 
Все основные таксономически и филогенетически значимые признаки 
в этом отделе тела пядениц относятся к тимпанальным органам.  

Гомология и происхождение тимпанальных органов пядениц 
были рассмотрены в предыдущей главе. Здесь будут рассмотрены воз-
можное анцестральное состояние тимпанальных органов пядениц и 
вероятные пути эволюционной трансформации их кутикулярных час-
тей. Однако предварительно следует сделать несколько замечаний по 
строению гомолога антериолатеральной аподемы 2-го стернита – ансы 
пядениц.  

Анса представляет собой полый замкнутый вырост стенки каву-
са. Внутренняя полость ансы (канал) обычно отчетливо видна вслед-
ствие пигментированности ее стенок (рис. 14-18). На дорсальной и 
вентральной стороне анса часто имеет плоское и обычно слабо пиг-
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ментированное расширение кутикулы своей стенки, которое имеет 
различную форму и протяженность в разных таксонах пядениц. Это 
расширение как самостоятельное образование в литературе практиче-
ски не упоминается; обычно говорят только об общей форме ансы, не 
разделяя ее наружные очертания и форму имеющей внутренний канал 
осевой части, хотя различение этих структурных составляющих дает 
важные таксономические признаки. Мы предлагаем называть плоское 
краевое расширение крылом ансы (ala ansae = lateral flange: Holloway, 
1996: 160; lobes of ansa: Beljaev, 2000: 241). Дорсальное крыло ансы 
имеется всегда, хотя иногда оно небольшое и слабо заметно на посто-
янных препаратах, будучи прикрыто телом ансы; поскольку во всех 
исследованных случаях к его краю прикреплен сколопарий, мы будем 
называть его сколопарным крылом ансы (ala ansae scolopari) (рис. 12, 
14-18). Вентральное крыло ансы может иметь разную форму и размер, 
вплоть до широкой конической пластинки, пролегающей от вершины 
ансы до стенки кавуса (Alsophila Hbn., Naxa Wlk., Orthostixis Hbn. и 
др.: рис. 14, 16, 18), или полностью отсутствовать (например, у Archie-
arinae). У большинства пядениц анса в средней или базальной части 
расширена и образует некое подобие продолговатой или округлой, 
вогнутой с тимпанальной стороны “крыши” над средней частью тим-
панума, к которой с дорсальной стороны прикреплен сколопарий. 
Специального названия эта структура не получила, кроме описательно 
обозначения “Bügelverbreiterung” (Kennel, Eggers, 1933). В силу важ-
ности формы и положения этого расширения для систематики пяде-
ниц мы предлагаем его назвать сколопарным расширением ансы (dila-
tatio ansae scolopari: рис. 17, 18). Вершина ансы обычно уплощена и 
наклонена по направлению к тимпануму и служит аподемой для мы-
шечных волокон, идущих к кардолацинии и к метафурке груди. Это 
вершинное расширение ансы мы будем называть дистальной аподе-
мой ансы (apodeme ansae distalis: рис. 12, 14-18). При изучении сухого 
материала может показаться, что вершина ансы слита с кавусом в не-
прерывную дугу, вследствие усыхания мышцы, прикрепленной к дис-
тальной аподеме ансы. Это послужило основанием для ошибочного 
вывода об уникальном строении тимпанальных органов в роде Callio-
ratis Felder (Staude, 2001).  

Тимпанальные органы пядениц, несмотря на принятую нами 
гипотезу об их происхождении от тимпанальных органов ураниидного 
типа, резко отличаются от таковых у самок современных Uraniidae, 
что затрудняет выяснение деталей их анцестрального для пядениц 
строения. Тем не менее, основные черты тимпанального аппарата 
предка пядениц вполне поддаются реконструкции.  
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Кавус, по-видимому, был сравнительно небольшим и округлым, 
близким по очертаниям и размерам к тимпанальной капсуле ураниид; 
большие и медиально сближенные кавусы, известные у Archiearinae, 
следует считать разросшимися вторично. Частные специализации ка-
вуса, как правило, не характеризуют таксоны высокого ранга, и нами 
здесь не обсуждаются. Исключение составляют глубокая выемка на 
дорсальной стороне кавуса у Oenochrominae s. str. и особенности стро-
ения кавуса у Alsophilinae и некоторых Desmobathrinae, что будет рас-
смотрено при обсуждении состава и монофилии соответствующих 
подсемейств.  

Анса (= передняя аподема 2-го стернита ураниид), вероятно, ис-
ходно была конической или пальцевидной, с более или менее широ-
ким основанием и без существенных расширений в средней и дис-
тальной части. Подобная ровная, не дифференцированная на участки 
анса характерна для Archiearinae. От передней аподемы 2-го стернита 
ураниид ее отличают изогнутая форма и наличие узкого сколопарного 
крыла вдоль дорсолатерального края. Сколопарные крылья могут 
происходить от крыльев передней стернальной аподемы, сходных с 
имеющимися у Lyssa zampa Butl. Эти крылья сформированы продол-
жением стенки тимпанальной капсулы и служат для прочной связи 
тела капсулы, свободно прилегающего к стерниту, с его передней апо-
демой. Сколопарий ураниид прикреплен к тимпанальной капсуле та-
ким образом, что при описанном выше преобразовании тимпанальных 
органов ураниидного типа в геометридные должен был переместиться 
на дорсальное крыло аподемы. Таким образом, есть основания допус-
кать анцестральное наличие у предка пядениц крыльев с обеих сторон 
ансы.  

Образование сколопарного расширения ансы и широкой дис-
тальной аподемы следует, основываясь на критерии внегруппового 
сравнения, признать апоморфиями, развившимися в пределах семей-
ства пядениц. Коническая анса с широким основанием, слабо наме-
ченным или отсутствующим сколопарным расширением, длинным 
вентральным крылом, начинающимся от стенки кавуса, и небольшой 
дистальной аподемой обнаруживается во всех предположительно ба-
зальных группах разных подсемейств пядениц: Oenochrominae s. str.; 
многих родах Desmobathrinae; австралийских Heliomystis Meyr., Hypo-
bapta Prt. и Rhuma Wlk. из Geometrinae Pseudoterpnini (Pitkin et al., 
2007); Callioratis (Staude, 2001) и Cystidia Hbn. из Ennominae; Emme-
somia Warr., Leptostegna Chr. и Naxidia Hmps. из Larentiinae Trichop-
terygini. Таким образом, ансу анцестрального типа можно представить 
в виде изогнутого конического выроста без расширений, имеющего 
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небольшую пластинчатую дистальную аподему и длинные крылья по 
обеим сторонам, начинающиеся от стенки кавуса. Однако анса, пол-
ностью соответствующая такому описанию, у пядениц нами не найде-
на. У Archiearinae отсутствует вентральное крыло ансы. У Ennominae, 
Alsophilinae, Desmobathrinae, Oenochrominae и Geometrinae вершинная 
часть канала ансы резко сужена и образует сравнительно длинный 
участок с почти параллельными стенками, что можно признать сина-
поморфией перечисленных подсемейств; при этом в основании дис-
тальной аподемы ансы часто имеется булавовидное расширение вер-
шины канала.  

Сколопарное расширение ансы обнаруживается во всех подсе-
мействах пядениц, кроме Archiearinae. Оно может формироваться 
двумя главными путями: в результате срединного расширения и/или 
базального сужения крыльев ансы, в первую очередь, в вентральном 
направлении (Ennominae, Geometrinae и Oenochrominae, за единичны-
ми исключениями), либо в результате расширения канала ансы (Laren-
tiinae, Sterrhinae). Ряд родов Sterrhinae (Scopula Schr., Idaea и некото-
рые другие) имеют широкое округлое сколопарное расширение ансы, 
сформированное только вентральным ее крылом (рис. 18). Наличие 
такого плотного крыла ансы мы считаем производным состоянием, 
поскольку по вентральному краю канала ансы при этом обычно име-
ются неравномерные выступы или ответвления (очень длинные, на-
пример, у Rhodometra Meyr.), что может свидетельствовать о вторич-
ном слипании стенок сколопарного расширения ансы. Исходя из при-
нятой нами гипотезы об анцестральном состоянии тимпанального ор-
гана пядениц, оба типа сколопарного расширения ансы – крыловой и 
канальный – следует считать апоморфиями, однако только канальный 
тип сколопарного расширения может служить синапоморфией подсе-
мейств  Larentiinae и Sterrhinae, тогда как крыловой тип, по-видимому, 
формировался в каждом из подсемейств независимо.  

Дистальная аподема ансы у большинства Larentiinae и Sterrhinae 
сильно расширена, вследствие чего вершинная часть ансы напоминает 
по форме очертания молота (рис. 17, 18). Наличие “молотовидной” 
ансы было предложено считать синапоморфией этих подсемейств 
(Cook, Scoble, 1992), что не противоречит нашей гипотезе. При неши-
рокой дистальной аподеме ансы волокна тимпанальной мышцы рас-
ходятся от нее веером, а при широкой – почти параллельно (Kennel, 
Eggers, 1933), что вполне может трактоваться как вторичная специали-
зация.  

С учетом возможной морфологической преемственности кардо-
лацинии от тимпанальной аподемы ураниид, анцестральная кардола-
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циния могла представлять собой плоский или слабо изогнутый скле-
рит на границе между тимпанумом и торако-абдоминальной мембра-
ной. В этом случае, как полное отсутствие склерита, так и развитие 
большой складкообразной кардолацинии следует считать производ-
ными состояниями. Наличие у Oenochrominae, Geometrinae и Ennomi-
nae кардолацинии в виде округлой лопастевидной складки может рас-
сматриваться в качестве синапоморфии этих подсемейств, хотя ее 
преемственность от менее развитой складчатой кардолацинии архиеа-
ринного типа не исключена. Тем не менее, пока нет оснований отка-
заться от трактовки уникальной кардолацинии Archiearinae (см.: Cook, 
Scoble, 1992), имеющей форму глубокой и почти прямой складки, со-
единяющей дорсальный и передний углы наружного отверстия кавуса, 
в качестве автапоморфии этого подсемейства. Отсутствие складчато-
сти кардолацинии у Larentiinae и Sterrhinae может быть принято в ка-
честве симплезиоморфии, а тенденция к редукции всего склерита – в 
качестве апоморфии локальных групп в этих подсемействах.  

 
3.2.3. Гениталии самцов 

 
Генитальный сегмент у пядениц образует непрерывное склеро-

тизированное кольцо (аннулус), в большинстве случаев отчетливо 
подразделенное латеральными перехватами на дорсальную область – 
тегумен, и вентральную область – винкулум. Наличие латеральных 
перехватов аннулуса обеспечивает подвижность тегумена относитель-
но винкулума в сагиттальной плоскости, которая осуществляется по-
средством действия интерсегментальных мышц между 8-м и 9-м сег-
ментами; эти мышцы у пядениц обычно прикреплены к заднему краю 
аннулуса дорсально в медианной области тегумена, латерально в об-
ласти перехода тегумена в винкулум или вентрально к нижнему краю 
винкулума (см. Razowski, Woitusiak, 1981).  

 
3.2.3.1. Тегминальный функционально-морфологический комплекс 

 
Длина тегумена и глубина латеральных перехватов аннулуса у 

пяденицеобразных чешуекрылых коррелятивно связаны с длиной дис-
тального выроста ункуса, который может подгибаться под тегумен 
только при условии соответствующей длины латеральных сторон по-
следнего и способности тегумена отгибаться вверх для увеличения 
дистанции между ункусом и эдеагусом. Другая распространенная кор-
реляция строения тегумена и ункуса – сужение латеральных ветвей 
тегумена и тенденция к их дорсальному разобщению при большой 
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длине ункуса, либо, напротив, расширение тегумена и редукция лате-
ральных перехватов аннулуса при уменьшении длины дистального 
выроста ункуса. Гнатос также входит в коррелятивную систему дор-
сальных генитальных придатков и обычно соответствует по длине 
дистальному выросту ункуса. Ранее дорсальный комплекс структур 
генитального сегмента самца, связанный с обеспечением функциони-
рования ункуса и гнатоса, был назван тегминальным функционально-
морфологическим комплексом (Пономаренко, 2005).  

На основании анализа распространения общих признаков у пя-
дениц, для которых предполагается базальное положение в своих под-
семействах (Archiearinae: Archiearis (Boudinotiana), Leucobrephos; Oeno-
chrominae: Dichromodes, Parepisparis B.-Baker, Arhodia Gn.; гнатосные 
Larentiinae: Leptostegna, Emmesomia Warr., Naxidia, Teinoloba Yazaki, 
Tyloptera Chr., Heterophleps; Ennominae: Mnesampela Guest, Plesa-
nemma McQuil., Cystidia; Geometrinae: Heliomystis, Rhuma; Sterrhinae из 
триб Cyllopodini и Rhodostrophiini), можно выделить вероятный ком-
плекс анцестральных черт строения тегминального функционально-
морфологического комплекса для всего семейства. Сюда следует от-
нести длинный (но не гипертрофированный) пальцевидный или клю-
вообразный дистальный вырост ункуса, небольшие мембранозные 
соции, а также характеристики тегумена, коррелятивно связанные с 
длиной дистального выроста ункуса: дорсальную цельность и умерен-
ную продольную ширину, сопоставимую с шириной основания унку-
са, наличие V-образного сагиттального ребра и сравнительно длинных 
и умеренно узких латеральные ветвей, которые обособлены от винку-
лума заметным, но неглубоким перехватом. Депрессоры ункуса 
(мышцы m1) у предка пядениц, очевидно, были прикреплены к посте-
риолатеральным сторонам основания ункуса симплезиоморфно с дру-
гими геометроидными семействами, как это имеет место у Larentiinae 
и Sterrhinae. Гнатос у предка пядениц, по-видимому, имел сравнитель-
но узкие латеральные ветви, которые были медианно соединены не-
широкой шиповатой областью (наиболее распространенный тип в се-
мействе). В основании он был сочленен, но не слит, с тегуменом и 
ункусом, а субанальная пластинка оставалась свободной, как это ха-
рактерно для подсемейств Archiearinae, Desmobathrinae, Oenochromi-
nae, Geometrinae и Ennominae и наблюдается также в сестринском се-
мействе Uraniidae.  

К производным признакам, характеризующим филогенетиче-
ские связи подсемейств, можно отнести следующие особенности 
строения тегминального комплекса. У Larentiinae основание гнатоса 
обычно слито с тегуменом и латеральными углами ункуса, причем эта 
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слитность нарушается только у немногих родов ларентиин, имеющих 
вторичную гиперплазию ункуса и гнатоса (Syzeuzis Hmps., Chrioloba 
Prt., Prygmatophora Gumpb.). В подсемействе Sterrhinae наблюдается 
такое же состояние, утрачиваемое только у некоторых продвинутых 
видов из рода Idaea, у которых гнатос направлен от основания назад 
(например, у I. khankaensis Beljaev, 2006a, fig. 4). Слитность основания 
гнатоса с тегуменом и ункусом мы принимаем в качестве синапомор-
фии Larentiinae и Sterrhinae. Субанальная пластинка у Larentiinae 
обычно хорошо выражена, длинная и при наличии гнатоса (хотя бы 
рудиментарного) передним концом соединена с его медианной ча-
стью. У Sterrhinae отчетливая субанальная пластинка развита редко, 
однако у Rhodostrophiini (Rhodostrophia vibicaria Cl., Dithecodes erasa: 
рис. 92) она имеется и, как и у ларентиин, соединена с гнатосом. Связь 
субанальной пластинки с медианной частью гнатоса мы также счита-
ем базальной синапоморфией этих двух подсемейств.  

Для подсемейств Archiearinae, Desmobathrinae, Oenochrominae, 
Geometrinae и Ennominae, сохраняющих базально сочлененный гнатос, 
характерно глубокое вклинивание оснований ветвей гнатоса между 
ункусом и тегуменом, так что латеральные стороны основания ункуса 
широко опираются на основания гнатоса. Такое широкое сочленение 
ункуса с гнатосом является апоморфным относительно состояния, 
наблюдаемого у Larentiinae, Sterrhinae и других геометроидных се-
мейств, когда гнатос неглубоко внедряется латерально между ункусом 
и задним краем тегумена и не служит посредником в сочленении ун-
куса с тегуменом (тегминальный тип сочленения ункуса: рис. 33).  

У Archiearinae и большинства Ennominae (за исключением пред-
ставителей Boarmiini s. l. и родственных им триб, у которых наблюда-
ется сильная модификация ункуса и вторичное широкое слияние его с 
тегуменом), ункус медиальнее сочленения с основаниями ветвей гна-
тоса обычно отделен от тегумена узкой мембранозной щелью, полно-
стью свободной от склеротизаций, либо имеющей непарный медиан-
ный или пару сублатеральных участков слабой гранулярной склероти-
зации. У энномин такое сочленение ункуса с гнатосом и тегуменом 
особенно широко распространено в трибах Ennomini s. l. (по Беляеву, 
2008), Nacophorini и Odontoperini, большинство представителей кото-
рых сохраняют строение тегминального комплекса, близкое к анцест-
ральному. Если же между ункусом и тегуменом имеется медианное 
мембранозное “окно”, то оно неширокое и латерально не достигает 
оснований гнатоса. Таким образом, у Archiearinae и Ennominae ункус 
имеет сочленовную связь как с основаниями гнатоса, так и с тегуме-
ном (тегминально-гнатосный тип сочленения ункуса: рис. 43).  
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У Geometrinae со слабо модифицированным ункусом, включая, 
возможно, самых базальных (Heliomystis) и у большей части исследо-
ванных нами Oenochrominae s. str. (Parepisparis, Arhodia и Oenochroma 
Gn.) между тегуменом и ункусом имеется крупное “окно”, которое 
медианно пересекается продольной полосой гранулярной склеротиза-
ции таким образом, что по обеим сторонам от нее остаются широкие 
мембранозные области, доходящее до оснований гнатоса (рис. 67, 77). 
Эта полоса склеротизации слабо пигментирована у Geometrinae и бо-
лее плотная у Oenochrominae s. str., что может быть связано с харак-
терным для последнего подсемейства усилением системы ункус–
гнатос. У Gastrophora Gn. и Monoctenia Gn. основание ункуса отделе-
но от тегумена лишь узкой мембранозной щелью (как у Ennominae), 
но, как и у других исследованных Oenochrominae s. str., медианно со-
единено с тегуменом неширокой хорошо склеротизированной пере-
мычкой. Это состояние сопровождается сужением оснований гнатоса 
и, по-видимому, развито вторично в результате сильного укрепления 
ункуса и гнатоса. По существу, у Geometrinae и Oenochrominae s. str., в 
связи с развитием широкого медианного “окна”, ункус сохраняет со-
членовную связь только с основаниями гнатоса, в опоре на которые и 
происходит его наклон при сокращении m1, тогда как область между 
основаниями гнатоса играет роль гибкой связки, работающей на рас-
тяжение (гнатосный тип сочленения ункуса).  

Такой же гнатосный тип сочленения ункуса имеется и у менее 
специализированных Desmobathrinае, обладающих слабо модифици-
рованными ункусом и гнатосом (Eumegethes Stgr., Myinodes Meyr.: 
рис. 52, 54). По-видимому, на базе этого типа сочленения развилась 
своеобразная модификация ункуса и гнатоса у более специализиро-
ванных Desmobathrinae. Типовые роды таксонов “Desmobathridae” 
(Ozola Wlk. =Desmobathra Meyr.) и “Orthostixidae” (Orthostixis Hbn.) 
имеют резко суженный у основания ункус, латерально опирающийся 
на вздутые основания гнатоса (рис. 60, 63) Такое строение системы 
ункус–гнатос уникально и служит надежной синапоморфией этих так-
сонов.  

Мы считаем, что наличие гнатосного типа сочленения ункуса 
можно принять в качестве синапоморфии Desmobathrinae, Oenochro-
minae и Geometrinae, а наличие в основании ункуса широкого медиан-
ного “окна” с продольной полосой склеротизации – в качестве сина-
поморфии подсемейств Oenochrominae s. str. и Geometrinae, поскольку 
такая структура не известна в других группах пядениц. Довольно ши-
рокое “окно” в основании гнатоса найдено нами также у тонкотелых 
Oenochrominae g. m. (Epidesmia chilonaria H.-S.: рис. 45, 46; Abraxa-
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phantes perampla Swinhoe), однако оно не имеет медианной полосы 
склеротизации, как у Geometrinae и Oenochrominae s. str.  

Характерной апоморфией в строении ункуса почти для всего 
подсемейства Geometrinae является гиперплазия соций. За пределами 
подсемейства она встречается очень редко и мозаично (отдельные 
роды Ennominae из триб Caberini и Ennomini s. l., в Sterrhinae – триба 
Scopulini, в Larentiinae – роды Brabira Moore и Solitanea Djak.: рис. 86, 
87). Однако отсутствие соций у ряда наиболее базальных родов под-
семейства (Dysphania Hbn.; австралийские Rhuma, Protophyta Trn., 
Aelochroma Prt., Austroterpna Gold., Lophothorax Trn.: см. Pitkin et al., 
2007) препятствует принятию этого признака в качестве базальной 
апоморфии Geometrinae. Тем не менее, отсутствие соций уже само по 
себе является апоморфией, так как не соответствует принятому для 
пядениц исходному плану строения ункуса. С учетом того, что у очень 
архаичного австралийского рода Heliomystis имеются увеличенные 
соции (рис. 77), а “обычные” соции в подсемействе не известны, мы 
принимаем наличие гипертрофированных соций в качестве базальной 
апоморфии Geometrinae.  

В отличие от Larentiinae и Sterrhinae, сохраняющих анцестраль-
ное латеральное прикрепление депрессоров ункуса (m1) к его основа-
нию почти напротив соций, у Archiearinae, Desmobathrinae, Oenochro-
minae, Geometrinae и Ennominae наблюдается более дистальное и ме-
диальное проникновение этих мышц в ункус. Для Archiearinae, Also-
philinae и базальных Oenochrominae характерным является прикрепле-
ние m1 широкой полосой вдоль вентрального края ункуса в сублате-
ральном положении, на участке между основанием соций и основани-
ем дистального выроста ункуса, а частью волокон – субмедианно к 
вентральному краю дистального выроста ункуса. Подобное состояние 
найдено у Archiearis parthenias (Кузнецов, Стекольников, 1981б; Razow-
ski, Woitusiak, 1981), Leucobrephos middendorfii Mén. (рис. 38), Alsophila 
zabolne Inoue (рис. 57), Epidesmia chilonaria (рис. 45) Abraxaphantes 
perampla, Arhodia lasiocamparia Gn.  

Дальнейшее развитие данного типа прикрепления мышц m1 
прослеживается у Geometrinae, Ennominae, Desmobathrinae и некото-
рых Oenochrominae. Так, у Geometrinae m1 крепятся латерально к ос-
нованию дистального выроста ункуса (при его наличии) тонкими тя-
жами (рис. 77; см. также Стекольников, Кузнецов, 1981). У Ennominae 
(см.: Razowski, Woitusiak, 1981; Стекольников, Кузнецов, 1982) и про-
двинутых Oenochrominae (Parepisparis multicolora Lucas: рис. 66; Oeno-
chroma lissoscia Trn., Monoctenia sp.) дистальные тяжи m1 также тонкие, 
но они прикреплены медианно к вентральному краю дистального вы-
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роста ункуса (иные варианты прикрепления m1 у Ennominae наблюда-
ются при явно вторичных модификациях ункуса, сопровождающихся 
дегенерацией его дистально выроста). Среди исследованных Desmo-
bathrinae у Eumegethes tenuis Stgr. мышцы m1 еще сохраняют латераль-
ное прикрепление (рис. 54, 55), но уже у Ozola sinuicosta Prt. и Ortho-
stixis cribraria Hbn. (рис. 60, 61, 63, 64) они крепятся на вентральном 
крае ункуса, очевидно, в связи с крайним сужением его основания. 
Судя по строению ункуса, в роде Myinodes следует ожидать плезио-
морфное прикрепление m1 широкими сублатеральными тяжами.  

В целом, эволюционная трансформация мышц m1 в семействе 
пядениц направлена в сторону сужения дистальных концов мышцы и 
их смещения к медианной части вентральной стенки дистального вы-
роста ункуса, если не наблюдаются вторичные модификации строения 
ункуса, связанные с его ослаблением или редукцией выроста. Прикре-
пление депрессоров ункуса в области вентрального края его основания 
дистальнее соций (а не к латеральным стенкам напротив соций, как у 
Larentiinae и Sterrhinae) можно принять в качестве синапоморфии под-
семейств Archiearinae, Desmobathrinae, Oenochrominae, Geome-trinae и 
Ennominae. Для Geometrinae характерно апоморфное прикрепление m1 
узкими тяжами к латеральным сторонам основания дистального вы-
роста ункуса. В качестве апоморфии Ennominae можно принять меди-
анное прикрепление m1 к вентральному краю дистального выроста 
ункуса. Сходное крепление этой мышцы у некоторых Oenochrominae 
и Desmobathrinae является гомоплазией, развившейся внутри подсе-
мейств.  

Ранее вторичный характер проникновения мышц m1 в дисталь-
ную часть ункуса у пядениц был обоснован на примере Ennominae 
(Стекольников, Кузнецов, 1982; Кузнецов, Стекольников, 1987б). Кро-
ме того, основываясь на общепринятом в те годы мнении о базальном 
положении Archiearinae в семействе пядениц, место прикрепления 
мышцы m1 дистальнее основания ункуса у Archiearis parthenias было 
принято в качестве исходного для семейства Geometridae (Кузнецов, 
Стекольников, 1981б).  

 
3.2.3.2. Вальварный функционально-морфологический комплекс 

 
В этот комплекс у пядениц входят почти все вентральные части 

гениталий (кроме эдеагуса и саккуса), а также передние части тегуме-
на, служащие местом прикрепления дорсальных мышц вальв (Поно-
маренко, 2005). Анцестральный для пядениц набор признаков вальв, 
обоснованный в предыдущей главе, выглядит следующим образом. 
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Вальвы простые, с длинной мембранозной субкостальной складкой 
анеллифера, проникающей в вальву до 1/2–2/3 ее длины. Пресаккулус 
отсутствует. Интравальварная мышца (m7) идет косо от вентральной 
части наружной стенки основания саккулуса к дорсопроксимальному 
краю вальвулы, образованному дорсально разросшимся передним 
краем квиллера. Костула в виде более или менее длинного, коническо-
го, умеренно широкого склерита, возможно, со слегка нивагинирован-
ной вершиной, служащей аподемой мышцы m2. Мышца m4 прикреп-
ляется латеральнее m2 к вентробазальной части костулы. На аннулусе 
мышца m2 отходит дорсолатерально от переднего края тегумена, а m4 
– от паратергальной пластинки, входящей в состав винкулума.  

Субкостальная складка анеллифера отчетливо видна у видов 
Larentiinae, обладающих простыми, немодифицированными вальвами 
(Tyloptera, Heterophleps, Epirrita Hbn., Ecliptopera Warr. и многие дру-
гие Cidariini, а также Solitanea, Laciniodes Warr. и др.). У некоторых 
ларентиин она может вторично редуцироваться в связи с модифика-
циями внутренней стенки вальвы, чаще всего – в связи с развитием 
пресаккулуса. При этом обычно формируется прямой дорсовентраль-
ный склеротизированный мост поперек медиальной стенки вальвы, 
что особенно характерно для представителей трибы Rheumapterini. 
Субкостальная складка анеллифера также отчетливо выражена в роде 
Archiearis (Archiearinae) и у большинства Desmobathrinae, Oeno-
chrominae и Ennominae. В другом роде архиеарин, Leucobrephos, 
строение медиальной стенки вальвы видоизменено в связи с общим 
ослаблением ее склеротизации в дистальной половине. У большинства 
Sterrhinae вальвы глубоко модифицированы, что затрудняет реконст-
рукцию их базального плана строения. Тем не менее, длинная узкая 
субкостальная складка анеллифера нами найдена у Idaea aversata L. 
Мембранозная медиальная стенка вальвы у Rhodostrophiini 
(Rhodostrophia Hbn., Dithecodes Warr., Organopoda Hmps.) морфологи-
чески соответствует сильному расширению этой складки. Судя по 
этим примерам, базальный план строения вальвы стеррин был близок 
таковому у ларентиин.  

В роде Archiearis, кроме субкостальной складки анеллифера, 
имеется еще широкая треугольная выемка между базисаккулусом и 
квиллером (последний в основном представлен собственно класпе-
ром), которую косо пересекает мышца m7. Сходный тип строения ба-
зальной части вальвы – с выраженными субкостальной и саккулярной 
выемками медиального края – имеется у Desmobathrinae, Oenochromi-
nae и во многих группах Ennominae (например, в роде Cystidia: Сте-
кольников, Кузнецов, 1982, а также у Odontopera bidentata Cl. и Eilicri-
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nia wehrlii Djak.: рис. 40, 43) и может быть принят в качестве синапо-
морфии перечисленных подсемейств и Archiearinae. В результате раз-
вития двух выемок, медиальный край вальвулы образует лопасть, ко-
торая у Desmobathrinae и Oenochrominae обычно сильно вытянута в 
медиальном направлении вплоть до образования свободного выроста 
и может рассматриваться в качестве синапоморфии двух подсемейств. 
У энномин преобразования проксимального края вальвулы, ведущие к 
утрате таких выемок, связаны главным образом с переходом базально-
го конца m7 на юксту или винкулум, что происходит в подсемействе 
неоднократно и здесь рассматриваться не будет.  

В подсемействе Geometrinae, очевидно, произошли редукция 
субкостальной складки анеллифера за счет прямого срастания вальву-
лы с костой (следы этой складки еще различимы у наиболее базаль-
ных геометрин: Dysphania, Rhuma, Protophyta, Heliomystis) и односто-
роннее развитие саккулярной выемки, которая почти достигает вен-
трального края вальвы. Характерным для геометрин является базаль-
ное прикрепление m7 к медиальной стенке дорсальной части саккулуса 
и дистальное прикрепление в области вершины саккулярной выемки 
медиальной стенки вальвы, в результате чего эта мышца пролегает 
почти параллельно вентральному краю вальвы (за исключением не-
многих случаев вторичной модификации). По-видимому, вторичное 
слияние вальвулы с костой и развитие глубокой саккулярной выемки 
являются базальными автапоморфиями подсемейства Geometrinae.  

Преобразования костулы у пядениц разнообразны, но в большин-
стве своем характеризуют группы рангом ниже подсемейств. Более ус-
тойчивыми и характерными являются места прикрепления мышц m2 и 
m4. У Larentiinae и Sterrhinae мышцы m4 почти во всех исследованных 
случаях плезиоморфно крепятся в области винкулума, то есть вен-
тральнее наиболее узкой части аннулуса (см. также Кузнецов, Сте-
кольников, 2001). Редкие исключения среди ларентиин наблюдаются у 
Solitanea defricata Pglr. (рис. 87), а среди стеррин – у Dithecodes erasa 
(рис. 92) и Rhodostrophia vibicaria (Rhodostrophiini), у которых пара-
тергальная пластинка обособлена перехватами аннулуса с двух сторон 
и выглядит самостоятельным элементом, расположенным между те-
гуменом и винкулумом. У Archiearinae m4 отходят от паратергальных 
пластинок, которые, хотя и являются дорсальным продолжением вин-
кулума, широко соединены с вентральными углами тегумена вдоль из 
заднего края и (вместе с основаниями мышц m4) фактически входят в 
тегминальную область, поскольку наиболее узкая часть аннулуса на-
ходится вентральнее. По-видимому, именно такое положение паратер-
гальных пластинок и связанных с ними мышц m4 было унаследовано 
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Desmobathrinae, Oenochrominae, Geometrinae и Ennominae, но в каж-
дом из подсемейств оказалось по-своему модифицированным.  

У Desmobathrinae мышцы m4 во всех исследованных случаях 
крепятся в тегминальной области, но узкий перехват между тегуменом 
и винкулумом вентральнее паратергальной пластинки, которая полно-
стью интегрируется с тегуменом, развивается уже внутри подсемейст-
ва (Ozola, Derambila Wlk., Orthostixis, Noreia Wlk., Gypsochroa Hbn., 
Naxa и др.). У Geometrinae паратергальные пластинки интегрированы 
в состав тегумена, и m4 отходят от последнего; исключением являются 
лишь немногие роды из продвинутой трибы Hemitheini sensu Beljaev, 
2007, у которых паратергальные пластинки вновь обособлены в ре-
зультате сильного сужения латеральных ветвей тегумена, а связанные 
с ней мышцы m4 выглядят отходящими от винкулума (Hemithea Dup., 
Chlorissa Steph.: Стекольников, Кузнецов, 1981). У Oenochrominae s. str. 
обособление тегумена происходит тоже вентральнее паратергальных 
пластинок, тогда как у Epidesmia chilonaria (Oenochrominae s. l.) пара-
тергальные пластинки вместе с основаниями m4 входят в состав вин-
кулума, а в роде Dichromodes из того же подсемейства паратергальные 
пластинки занимают положение, сходное с таковым у Archiearinae. 
Следовательно, дифференциация аннулуса у Oenochrominae происхо-
дила на основе его архиеаринного типа строения, который позволяет 
развиваться латеральному перехвату аннулуса как вентральнее, так и 
дорсальнее паратергальных пластинок. В подсемействе Ennominae 
тоже имеются как дорсальные, так и вентральные относительно пара-
тергальных пластинок перехваты аннулуса, но наблюдается еще и 
развитие вторичного широкого аннулуса без латеральных перехватов. 
Очевидно, все перечисленные преобразования происходили на основе 
аннулуса архиеаринного типа, который широко представлен в морфо-
логически более архаичных группах, например, в трибе Ennomini s. l. 
Таким образом, субтегминальное положение паратергальных пласти-
нок можно принять в качестве базальной синапоморфии Archiearinae, 
Desmobathrinae, Oenochrominae, Geometrinae и Ennominae, а образова-
ние в этих подсемействах глубокой перетяжки между тегуменом и 
винкулумом дорсальнее или вентральнее паратергальных пластинок – 
апоморфиями более низкого таксономического уровня, характери-
зующими группы ниже ранга подсемейства.  

Изменения положения мышц m2 на тегумене у пядениц также 
характеризуют таксономические группы ниже уровня подсемейства и 
здесь не анализируются. Следует отметить только, что петлеобразное 
утолщение в передней части тегумена, отходящее от его дорсального 
ребра по направлению к месту сочленения с винкулумом, наличие 
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которого рассматривают в качестве одного из главных диагностиче-
ских признаков трибы Desmobathrini (Holloway, 1996), служит базаль-
ной аподемой широкой мышцы m2, как это выявлено нами у Ozola 
sinuicosta (рис. 63, 64).  

В базальных группах Larentiinae сохраняется плезиоморфное 
строение костулы, которая обычно более или менее прямая, лентовид-
ная или слабо расширенная (если достаточно длинная и не преобразо-
вана в транстиллу), с апикальным или субапикальным положением 
базального отростка, служащего аподемой мышц m2 (рис. 79, 80, 83). 
У большинства Sterrhinae костулы сильно модифицированы. У Scopula 
они имеют вид тонких палочковидных структур, к которым прикреп-
лена только одна мышца (по-видимому, m4: Razowski, Woitusiak, 
1981). В трибах Timandrini, Cosymbiini и Rhodometrini костула руди-
ментарная, а у Sterrhini и Rhodosrtophiini она преобразована в широ-
кую транстиллу. Тем не менее, места прикрепления мышц к транстил-
ле у Idaea aureolaria Den. & Schiff. соответствуют их плезиоморфному 
положению (см. Razowski, Woitusiak, 1981). В трибе Rhodostrophiini у 
Rhodostrophia vibicaria и Dithecodes erasa нами обнаружен апоморф-
ный перекрест мышц m2 и m4, сформированный в результате медиаль-
ного удлинения m4 и латерального перемещение места прикрепления 
m2 вдоль расширенного вентрального края транстиллы. Производный 
характер этого перекреста у второго вида подчеркивается строением 
транстиллы, на которой медианно формируется вторичная поперечная 
складка, разделяющая дистальные концы широких и очень длинных 
мышц m4 (рис. 93). У Rh. vibicaria мышцы m4 значительно короче, 
лишь слегка выступают за медиальный край m2, и транстилла не имеет 
медианной складки. В силу отсутствия данных о таком перекресте в 
других группах подсемейства, мы принимаем, что у Sterrhinae костула 
анцестрально имела плезиоморфный план строения, близкий к Larenti-
inae.  

Для Leucobrephos из Archiearinae и для большинства Desmo-
bathrinae, Oenochrominae, Ennominae и Geometrinae характерна широ-
кая гемитранстилла более или менее обратнотреугольной формы, к 
дорсальной лопасти которой прикреплена мышца m4, а к вентральной 
лопасти – мышца m2. При этом формируется характерный перекрест 
мышц m2 и m4 (рис. 38, 46, 66, 70), производный характер которого для 
энномин был принят Стекольниковым и Кузнецовым (1982). Однако, 
в отличие от Rhodostrophiini, вентральная лопасть гемитранстиллы 
является здесь прямым продолжением склеротизированного вентраль-
ного ребра медиальной стороны косты и гомологична базальному от-
ростку, а дорсальная лопасть представляет собой медиальное расши-
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рение дорсального края костулы вдоль вентральной мембраны тегми-
нальной области. Это строение гемитранстиллы может быть принято в 
качестве базальной синапоморфии перечисленных подсемейств. От-
сутствие же дорсальной лопасти гемитранстиллы в роде Archiearis, 
вероятно, следует признать вторичным явлением, связанным с суже-
нием и вытягиванием вальвы. Во всяком случае, у энномин вторичная 
стержневидная форма костулы с дистальным прикреплением к ней 
мышцы m2 отчетливо коррелирует с узкой формой вальвы (например, 
у Synegia Gn. и Lycia Hbn.).  

Вальвы у пядениц вдоль наружной своей стенки сочленены с 
медиальной стенкой винкулума. Дорсально основание косты и приле-
гающая часть винкулума часто образуют специальное сочленение сус-
тавного типа, имеющееся во многих подсемействах. Хотя распределе-
ние форм этого сочленения остается слабо изученным, очевидно, что 
подсемейства они не характеризуют. Вентральный край вальвы обыч-
но не образует специальных сочленовных структур с винкулумом, но, 
в случае развития на наружной стенке вальв больших коремат, между 
саккулусами может формироваться сагиттальный склеротизирован-
ный мост, соединяющий основание юксты с винкулумом. Такой мост 
имеется, например, в родах Epione Dup., Scardamia Gn. и Corymica Wlk. 
из Ennominae. С наличием коремат связывают и развитие направлен-
ного назад выроста винкулума у Geometrinae, который, в составе при-
знака, сформулированного как “наличие крестообразного винкулума”, 
предлагают считать синапоморфией Dysphaniini с остальными геомет-
ринами (Holloway, 1996, стр. 185). Не возражая против трактовки это-
го признака в качестве базальной апоморфии для Geometrinae, следует 
отметить, что рассматриваемый вырост является продолжением скле-
ротизации вентральной стенки винкулума и выглядит связанным с 
основанием саккулусов только на раскрытом препарате гениталий, 
прижатым стеклом. В действительности же он лежит свободно между 
вентральными краями вальв и никак не связан с корематами.  

 
3.2.3.3. Анеллярный субкомплекс вальварного 
функционально-морфологического комплекса 

 
К вальварному комплексу гениталий самцов у пядениц относят-

ся и морфологические структуры анеллуса – лабиды, вальвеллы и юк-
ста, поскольку они приводятся в движение, непосредственно или опо-
средованно, вальварной мускулатурой. С другой стороны, перифалли-
ческое положение этих образований и участие в копуляции в качестве 
вспомогательных структур при введении эдеагуса в половые пути 
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самки позволяет выделить их в особый анеллярный функционально-
морфологический субкомплекс. У Gelechiidae, на примере которых 
были выделены функционально-морфологические комплексы струк-
тур гениталий самцов (Пономаренко, 2005), анеллярный субкомплекс 
не рассматривается в качестве самостоятельного элемента, поскольку 
в этом семействе он морфологически и функционально интегрирован 
с фаллическим комплексом.  

Анцестральные особенности анеллярного субкомплекса генита-
лий самцов пядениц могут быть охарактеризованы следующим обра-
зом: анеллус мембранозный; лабиды представлены парой морфологи-
чески самостоятельных более или менее лопастевидных сублатераль-
ных выростов анеллуса, обособленных от субкостальной складки 
вальвулы, гибко связанных с костулой и имеющих узкий вентральный 
отросток, сочлененный с юкстой; вальвеллы в виде рудиментарных 
щетинистых пластинок (крист), широко связанных с медианной пла-
стинкой юксты и с саккулусами вальв; мышцы m3 парные, тянутся от 
заднего края дорсальной стенки вентральной части винкулума к сред-
ней или дорсальной части юксты.  

Предполагаемый семогенез лабид по подсемействам пядениц 
был кратко описан ранее (Beljaev, 2006b), а здесь будет рассмотрен 
подробнее. Состояние лабид, близкое к анцестральному для семейства 
в целом, по-видимому, имеется у многих ларентиин, у которых сохра-
няется тесная связь выроста лабиды с основанием костулы, а связь 
лабиды с юкстой обычно осуществляется посредством отчетливого 
вентрального отростка, подвижно сочлененного с краем юксты. В ка-
честве примеров можно назвать представителей родов Palaeomystis 
Warr., Emmesomia (рис. 81), Heterophleps, Naxidia, Triphosa Steph., 
Ecliptopera Warr., Scotopteryx Hbn., Solitanea (рис. 86), Laciniodes Warr. 
и др., обладающих в целом умеренно модифицированным скелетом 
гениталий самцов. Тем не менее, признать строение лабид ларентиин 
анцестральным для семейства не позволяют наличие прослеживаю-
щейся по всему подсемейству тенденции к дорсомедиальному (и при-
том отдельному от костулы) расширению дорсального края основания 
лабид над эдеагусом, а также в целом дорсокаудальная ориентация 
продольной оси свободных выростов лабид выше эдеагуса. В отдель-
ных случаях лабиды даже сливаются дорсальнее анеллуса, что являет-
ся уникальной чертой ларентиин. Вероятно, морфологической осно-
вой данной тенденции служит существование у базальных родов ла-
рентиин (Leptostegna, Naxidia, Heterophleps, Trichopteryx, Solitanea, 
Triphosa, Scotopteryx и др.) мембранозной складки между вентральным 
краем костулы и дорсальным краем лабиды, которая позволяет лаби-
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дам трансформироваться в дорсальном направлении отдельно от кос-
тулы. Наличие такой складки, отделяющей лабиду от костулы, мы 
принимаем в качестве базальной апоморфии подсемейства Larentiinae. 
Ранее эта апоморфия была сформулирована нами как наличие у лабид 
тренда к медиальному смещению дорсальнее эдеагуса (Beljaev, 
2006b). По-видимому, основная функция лабид в подсемействе за-
ключается в расширении входа в вагинальный синус, который у ла-
рентиин почти всегда мембранозный; дорсальное положение выростов 
лабид предполагает их взаимодействие при копуляции с генитальной 
областью брюшка самок позади (дорсальнее) остиума.  

Кроме ларентиин, хорошо развитые лабиды имеются и у многих 
энномин, однако для последних характерны вентральная слитность 
лабид с юкстой, а также артикуляционная связь с костулой либо пол-
ное обособление от нее. Выросты лабид обычно пальцевидной или 
рогобразной формы, своим основанием удалены от дособазального 
угла вальв и расположены латерально или вентролатерально относи-
тельно эдеагуса. Исключение составляют несколько родов, сближае-
мых с трибами Baptini и Caberini, у которых лабиды расположены 
сравнительно дорсально и непосредственно связаны с основанием 
костулы (Aspilobapta Djak., Theria Hbn., восточноазиатские виды рода 
Eilicrinia Hbn.: рис. 40). Вероятно, положение лабид в этой группе 
энномин является вторичным, поскольку они ориентированы почти 
фронтально, а не вдоль сагиттальной плоскости, как в плезиоморфном 
состоянии. Таким образом, мы принимаем дорсальную сочленовную 
связь лабид с костулой и их вентральную слитность с дорсолатераль-
ными сторонами юксты в качестве базальной автапоморфии Ennomi-
nae. Вентральная слитность лабид с юкстой служит основанием для 
распространенной ошибочной их трактовки как выростов юксты.  

В подсемействе Archiearinae наличие лабид дискуссионно. 
Только у Archiearis parthenias латерально на аннелусе нами найдена 
пара небольших округлых пластинок, которые связаны с вентральным 
краем костулы, но не имеют связи с юкстой. Возможно, эти пластинки 
являются рудиментами лабид, однако их положение нехарактерно для 
последних, что допускает возможность вторичного происхождения 
данных склеротизаций анеллуса. Кроме того, ни у менее специализи-
рованного Archiearis notha, ни у Leucobrephos никаких следов лабид 
не обнаружено.  

У Geometrinae лабиды в виде выростов развиты редко и, по-
видимому, во всех случаях возникают как инставрация, поскольку 
известны только в сравнительно продвинутых родах (например, в Ta-
lassoides Gn.: Inoue, 2005, 2006). Обычно же они представлены в виде 
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рудиментарных пластинок и/или щетинистых участков, занимающих 
анцестральное для пядениц положение (см., например, Heliomystis 
electrica Meyr.: рис. 77). У Oenochrominae s. str. лабиды не обнаруже-
ны, хотя латеральные склеротизации анеллуса, связанные с костулами 
и юкстой и характерные для многих родов этой группы, могут быть 
интерпретированы в качестве их рудиментов. Не исключено, что ру-
диментами лабид являются и широкие округлые пластинки, лежащие 
латеродорсально на анеллусе и примыкающие к вентральному краю 
гемитранстилл у Gastrophora henricaria Gn. У Oenochrominae g. m. 
(Epidesmia chilonaria, Dichromodes ainaria Gn.) лабиды, возможно, 
интегрированы с юкстой, сформировав ее длинные дорсолатеральные 
выросты, резко отличающиеся от пластинки юксты иным качеством 
склеротизации (рис. 45, 48, 50). Возможный путь интеграции лабид в 
состав юксты указывает строение анеллуса у Eumegethes tenuis, лаби-
ды которого, дорсолатерально сохраняя характерную, хотя и слабую 
кутикулярную связь с основанием костулы, располагаются субвен-
трально непосредственно дорсальнее юксты; с последней они сочле-
нены, но не слиты в общую пластинку (рис. 54).  

У типового для Desmobathrinae рода Ozola Wlk. с медиальной 
стороны вальв базально имеется широкая склеротизированная лента, 
тянущаяся от основания косты к большому выросту, расположенному 
у основания саккулуса. Дорсально эта полоса имеет склеротизирован-
ные лопастевидные выступы, сходные с лабидами (рис. 63). По-види-
мому, эти выросты являются, как и у части Geometrinae, вторичными, 
поскольку склеротизация, на которой они находятся, связана не с юк-
стой, а с саккулусом вальвы. У других родов десмобатрин лабиды не 
известны.  

В целом, для подсемейств Oenochrominae, Desmobathrinae и Geo-
metrinae характерна рудиментация или полная редукция лабид. Утрата 
лабид может быть объяснена и их ассимиляцией в составе юксты 
или/и анеллуса на ранних стадиях эволюции подсемейств либо еще у 
общего предка, на что указывает наличие вполне сходных с лабидами 
вентролатеральных выростов анеллуса у Eumegethes tenuis и латераль-
ных пластинок склеротизированного анеллуса, связывающих костулу 
с юкстой, у Oenochrominae s. str. Однако мы воздержимся от принятия 
гипотезы о синапоморфии перечисленных подсемейств по этому при-
знаку до широкого изучения морфологии гениталий в подсемействе 
Oenochrominae.  

В подсемействе Alsophilinae у восточноазиатских видов рода 
Alsophila (A. japonensis Warr., A. vladimiri Viid., A. bulawskii Beljaev и 
др.) имеются обособленные округлые лабидоподобные склериты меж-
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ду дорсобазальным углом вальвы и дорсальным краем юксты, а в ро-
дах Inurois Butl. и Phthorarcha Meyr. латерально от юксты по направ-
лению к дорсобазальным углам вальв отходят склеротизированные 
отростки, вздутые на вершине и тоже напоминающие лабиды. По-ви-
димому, эти образования развились вторично в результате дифферен-
циации цельной юксты, возможно, в качестве инставрации ранее ас-
симилированных лабид. Об этом говорит их отсутствие у морфологи-
чески наиболее архаичных представителей подсемейства (американ-
ской Alsophila pometaria Harris и восточноазиатской A. zabolne), юкста 
которых очень широкая и латерально перекрывает собой область рас-
положения лабидообразных склеритов.  

Подсемейство Sterrhinae в целом характеризуется сильно моди-
фицированными гениталиями самцов, что затрудняет гомологизацию 
перифаллических структур (см. Sihvonen, Kaila, 2004). Лабиды у стер-
рин не идентифицированы, хотя у представителей родственных триб 
Cosymbiini и Timandrini (Timandra Dup., Cyclophora Hbn., Perixera 
Meyr.: см. Holloway, 1997) имеются небольшие щетинистые вздутия у 
дорсобазального угла вальвы, которые по своему положению сходны с 
лабидами, но не имеют связи с юкстой. Не исключено, что эти вздутия 
являются синапоморфными новообразованиями двух упомянутых 
триб.  

Согласно принятой выше гипотезе о семогенезе вальвелл, гомо-
логами их у пядениц являются кристы. Хотя эти структуры непосто-
янны, анализ их положения, как и в случае лабид, важен для проясне-
ния родственных связей подсемейств пядениц. У ларентиин вероятное 
анцестральное строение юксты близко к таковому у Thyatiridae. В раз-
личных группах подсемейства имеется трехлопастная юкста, лате-
ральные пластинки которой часто покрыты щетинками (Triphosa, 
Rheumaptera Hbn., Eustroma Hbn., Ecliptopera Warr., Laciniodes Warr., 
Lithostege mesoleucata Pglr., Paleomystis Warr., Heterophleps, Naxidia, 
Emmesomia bilinearia Leech: рис. 81, и др.). Вентральные отростки  
лабид у ларентиин подходят к юксте, как и у Thyatiridae, в области 
выемки между медианной и латеральными долями юксты. Особенно 
сходна с таковой у Thyatiridae юкста у рода Solitanea, который по ряду 
признаков может быть отнесен к группе базальных родов в подсемей-
стве. У Solitanea defricata кристы отделены от юксты глубокими вы-
емками, и вентральные выросты лабид достигают дна этих выемок; 
сами же кристы представляют собой овальные щетинистые пластинки, 
очень сходные с вальвеллами пухоспинок (рис. 86). Однако, в отличие 
от последних, кристы здесь широко соединены с саккулусами. Хотя 
большая глубина выемок между юкстой и кристами у Solitanea, веро-
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ятно, развита вторично в связи с большой толщиной эдеагуса, струк-
тура юксты в этом роде не оставляет сомнений при гомологизации ее 
частей с таковыми у Thyatiridae. Пример состояния, близкого к пред-
полагаемому анцестральному, можно найти также у E. bilinearia, кри-
сты которого слиты с медианной пластинкой юксты и широко связаны 
с саккулусами вальв (рис. 81). Таким образом, латеральные доли юк-
сты ларентиин по критериям гомологии отвечают вальвеллам Thyatiri-
dae, уплощенным и вторично широко слитым с медианной пластинки 
юксты и саккулусами.  

У Ennominae кристы имеются во многих родах и чаще всего 
представляют собой более или менее обширные группы длинных ще-
тинок, расположенных в складке между латеральными краями юксты 
и саккулусами. Исходя из принятого выше в качестве анцестрального 
для пядениц типа связи юксты и саккулусов, за примитивное для эн-
номин состояние следует принять широкую склеротизированную 
связь латеральных сторон юксты с саккулусами вальв. Действительно, 
такая связь наблюдается у вероятных архаичных энномин (австралий-
ские Mnesampela и Plesanemma, восточноазиатские Cystidia, Obeidia 
Wlk. и Metacrocallis Beljaev, цетральноазиатский Scodiomima Stgr. и др.), 
у которых кристы расположены на дорсальной склеротизированной 
стенке юксто-саккуллярной складки, широко слитой с основаниями 
саккулусов. При мембранизации этой складки кристы могут занимать 
промежуточное положение (как у большинства Boarmiini), либо ока-
зываться в более тесной связи с саккулусами (характерно, например, 
для Caberini) или с юкстой (Baptini, Campaeini), предоставляя важные 
признаки для прояснения филогенетических связей триб и родов.  

Для Geometrinae кристы не характерны и обычно проявляются в 
связи с вторичной дифференциацией медиальной стенки вальвы (Orni-
thospila Warr., Idiochlora Warr. и др.); в роде Thalassodes Gn. кристы 
вместе с инставрированными лабидами образуют лопастевидные вы-
росты вокруг анеллуса. Среди базальных геометрин, относящихся к 
трибе Pseudoterpnini sensu Pitkin et al., 2007, развитые кристы имеются 
только у Heliomystis electrica и расположены, как и у базальных Enno-
minae, на дорсальной стороне складки между юкстой и саккулусами, 
фактически на дорсобазальном углу саккулуса (рис. 77).  

У Archiearinae отчетливо выраженных щетинистых крист нет, 
однако у Archiearis puella Esp. имеется небольшая группа щетинок в 
характерном для крист положении на участке гранулярной склероти-
зации, связывающей саккулусы с юкстой. Эта группа щетинок свиде-
тельствует в пользу базального сходства строения юксто-саккулярной 
области Archiearinae с таковым у Ennominae и Geometrinae; у двух по-
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следних юкста представлена только собственно медианной пластин-
кой, а кристы анцестрально ассоциированы с саккулусами вальв. 

В подсемействе Oenochrominae кристы встречаются редко и 
спорадично. У Dichromodes sp. они представлены полосой редких ще-
тинок на пластинке, пролегающей вдоль дорсального края саккулуса 
(рис. 48, 50). У Dichromodes ainaria Gn. щетинки крист собраны в ком-
пактную группу, находящуюся в положении, идентичном положению 
выроста саккулуса у Ozola (Desmobathrinae), где этот вырост тоже 
расположен на пластинке, отличающейся от саккулуса характером 
склеротизации (рис. 63). Это позволяет предположить гомологичность 
выростов саккулуса Ozola кристам Dichromodes и их появление в ка-
честве инставрации ранее утраченных вальвелл. Сходная узкая пла-
стинка вдоль дорсального каря саккулуса имеется и у лишенной крист 
десмобатрины Eumegethes tenuis (рис. 54). У Oenochroma lissoscia кри-
сты представляют собой широкие латеральные пучки густых и длин-
ных щетинок, расположенных на широкой пластинке, выступающей 
от саккулуса в дорсодистальном направлении (рис. 69). Общим для 
всех случаев проявления крист у Oenochrominae и Desmobathrinae яв-
ляется их интеграция с саккулусами.  

У большинства Alsophilinae с их сильно модифицированными 
вальвами кристы не обнаруживаются даже в виде следов. Только у 
Alsophila pometaria, вероятно, самого базального вида в подсемействе, 
вдоль дорсального края саккулусов имеется дорожка щетинок, напо-
минающая таковую у Dichromodes sp.  

У Sterrhinae крист нет, а вальвеллоподобные структуры в осно-
вании юксты в трибе Scopulini обычно трактуются как латеральные 
лопасти или выросты либо юксты, либо анеллуса. Мышцы m3 подхо-
дят к юксте дорсальнее этих выростов (см. Razowski, Woitusiak, 1981), 
что характерно для юксты и вальвелл у Thyatirinae. Однако признать 
первичный характер этих образований у Scopulini не позволяет их об-
щий облик жестких склеротизированных выростов, плавно слитых с 
юкстой и винкулумом и лишенных щетинок. Скорее всего, они возни-
кают вторично, хотя и могут быть инставрацией вальвелл. Если при-
нять последнее предположение, то исходное состояние вальвелл 
(крист) Sterrhinae, по-видимому, мало отличалось от анцестрального 
для семейства пядениц в целом.  

Таким образом, в подсемействе Larentiinae строение юксты 
близко к предполагаемому анцестральному для пядениц типу, однако 
уже у самых базальных форм намечается апоморфная тенденция отде-
ления крист от саккулусов и их более тесная интеграция с медианной 
пластинкой юксты. Рудименты вальвелл (кристы), по-видимому, утра-
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чены еще у предковой формы Sterrhinae на стадии эволюционной 
трансформации этих придатков, близкой к таковой у базальных Laren-
tiinae. Группа подсемейств Archiearinae, Ennominae, Geometrinae, Oe-
nochrominae, Desmobathrinae и, вероятно, Alsophilinae характеризуют-
ся противоположной ларентиинам тенденцией апоморфного обособ-
ления крист от юксты и установления их более тесной связи с сакку-
лусами. Юкста в этой группе гомологична только медианной части 
юксты ларентиин, за исключением немногих достаточно очевидных 
случаев вторичной связи крист с юкстой. Подсемейства Geometrinae, 
Oenochrominae и Desmobathrinae сближает полная интеграция крист с 
саккулусами, которая, по-видимому, базально была характерна и для 
Alsophilinae. 

Положение мышц m3 у пядениц в целом устойчиво, и у боль-
шинства они плезиоморфно отходят от винкулума. Главный модус 
преобразования m3 – переход их оснований на основания саккулусов, 
который определенно является базальным для Geometrinae, так как 
известен для самых архаичных представителей этого подсемейства 
(Heliomystis electrica, рис. 77; см. также: Стекольников, Кузнецов, 1981). 
Мышцы m3 переходят на саккулусы также у Oenochrominae s. str. и у 
некоторых специализированных энномин (Apeirini: Стекольников, 
Кузнецов, 1982).  

 
3.2.3.4. Фаллический функционально-морфологический комплекс 

 
У пядениц в фаллический функционально-морфологический 

комплекс входят винкулум и собственно эдеагус с обслуживающими 
его мышцами – протракторами (m5) и ретракторами (m6) эдеагуса. 
Иногда он дополнен основанием наружной стенки вальв, к которому 
крепится базальный конец мышцы m5. Анцестральному состоянию 
структур комплекса, по-видимому, отвечает наличие умеренно боль-
шого цилиндрического эдеагуса с небольшим базальным выростом и 
склеротизированной более или менее лопастевидной вершиной, вытя-
нутой на вентральной стороне. Присутствие вооружения везики эдеа-
гуса в анцестральном состоянии установить невозможно в силу край-
ней морфологической подвижности этого признака. Мышц привода 
эдеагуса исходно было 2 пары (m5 и m6), и их расщепление на 3 пары в 
ряде групп, очевидно, происходило вторично. Саккус, вероятно, был 
умеренно развит, что коррелировало с умеренной длиной эдеагуса. 
Модификации фаллического функционально-морфологического ком-
плекса в большинстве своем характеризует таксономические группы 
ниже уровня подсемейства, за исключением характерной для почти 
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всех Geometrinae апоморфной ложковидной формы эдеагуса с мем-
бранизированной дорсальной стенкой и тонким, расширенным на 
конце базальным выростом.  

 
3.2.4. Гениталии самок 

 
В гениталиях самок пядениц единственной более или менее ин-

формативной структурой при анализе родственных связей подсе-
мейств является форма сигнума в копулятивной сумке. Его плезио-
морфный тип в виде склеротизированной продольной шиповатой пла-
стинки, почти идентичной таковой у многих Drepanidae и Uraniidae, 
имеется у большинства ларентиин из триб Cidariini, Rheumapterini и у 
многих других представителей подсемейства, включая архаичный 
Solitanea defricata. Остальные типы сигнумов пядениц следует считать 
производными.  

У Sterrhinae, очевидно, основные типы сигнумов могут быть 
выведены из таковых у Leptostales oblinataria Möschler и Pseudasel-
lodes fenestraria Gn. (см. Sihvonen, Kaila, 2004, figs. 8: R, S, T). Сигнум 
этих видов представляет собой крупную шиповатую продольно вытя-
нутую пластинку, приближенную к основанию протока копулятивной 
сумки и обладающую медианным склеротизированным ребром. Сво-
им большим размером и наличием такого ребра он, собственно, и от-
личается от примитивного сигнума ларентиин. Сигнум Scopula в виде 
широкой эллиптической области мелких конических склеритов явно 
образован из цельного сигнума путем разобщения отдельных шипи-
ков, как это параллельно наблюдается у некоторых Uraniidae Epiple-
minae (Chundana exangulata Warr., Ch. rufinervis Holl.: Holloway, 1998, 
figs. 200, 201). В трибах Cosymbiini, Rhodometrini и Timandrini проис-
ходит инвагинация пластинки сигнума вдоль медианного ребра, а у 
Rhodostrophiini – ее разобщение на 2 параллельные части. По-види-
мому, именно наличие на сигнуме продольного медианного ребра 
можно принять в качестве базальной апоморфии ныне признаваемых 
триб подсемейства Sterrhinae.  

Для Ennominae автапоморфным является “грибовидный” сиг-
нум (Holloway, 1994), который представляет собой глубоко пузыреоб-
разно инвагинированную шиповатую пластинку, имеющую по пери-
метру корону из более крупных шипиков. Этот тип сигнума просле-
живается до самых базальных энномин, гусеницы которых обладают 
полным набором брюшных ног (Mnesampela, Plesanemma, Callioratis). 
Морфологическим предшественником сигнума энноминного типа мог 
быть сигнум, характерный для Archiearis (подрод Boudinotiana) и 
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имеющий вид хорошо склеротизированной умеренно вогнутой пла-
стинки с отчетливыми краями и редкими шипиками, которые на пе-
реднем крае увеличены и косо погружены под стенку копулятивной 
сумки. Разнообразие сигнумов энномин Юго-Восточной Азии проил-
люстрировано Холловэем (Holloway, 1994). 

У Oenochrominae s. str. (Scoble, Edwards, 1990; Holloway, 1996) и 
наиболее базальных Geometrinae (Rhuma subaurata Wlk.: Pitkin et al., 
2007, fig. 160) имеется небольшой сигнум в виде округлой шиповатой 
пластинки, сходство которой с рудиментарным сигнумом некоторых 
энномин подчеркнуто Холловэем (Holloway, 1996: 156). Однако в этих 
группах сигнумы не имеют короны шипиков по периметру, следы ко-
торой обычно сохраняются даже в случае глубокой рудиментации 
сигнума у энномин. У Desmobathrinae в роде Orthostixis сохраняется 
довольно примитивный плоский сигнум, в общих чертах сходный с 
таковым у Archiearinae из подрода Boudinotiana. У Alsophilinae сигну-
мы не известны.  

В целом, базальные ларентиины сохраняют примитивный сиг-
нум общегеометроидного типа. У Sterrhinae сигнум несет медианное 
ребро, ставшее основой других его модификаций. Умеренно большой 
сигнум в виде хорошо склеротизированной, цельной, умеренно вогну-
той шиповатой пластинки можно рассматривать в качестве базальной 
синапоморфии подсемейств Archiearinae, Ennominae, Desmobathrinae, 
Oenochrominae и Geometrinae. При этом Ennominae отчетливо харак-
теризуются анцестральным наличием грибовидного сигнума со звезд-
чатой короной шипов по периметру. Для Oenochrominae и Geometri-
nae, по-видимому, свойственен рудиментарный сигнум с тенденцией к 
полной редукции.  

 
3.3. Филогенетические связи подсемейств семейства Geometridae 

 
3.3.1. Базальная дихотомия в семействе Geometridae 

(апоморфии 1-14) 
 
По комплексу производных признаков имагинальной стадии 

развития семейство пядениц делится на 2 большие части, одна из ко-
торых включает подсемейства Larentiinae и Sterrhinae (ларентиинный 
комплекс), а другая – остальные принимаемые нами 5 подсемейств 
(геометринный комплекс).  

Монофилия геометринной линии подсемейств (Archiearinae, 
Ennominae, Oenochrominae, Desmobathrinae и Geometrinae) поддержи-
вается серией из 8 производных признаков (апоморфии 1–8, стр. 84), 
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вероятно, свойственных их общему предку. При этом наличие на 3-м 
стерните брюшка у самцов с тибиальным андрокониальным аппара-
том пары областей (реже одного вентрального участка) крепких щети-
нок, по-видимому, участвующих в расчесывании тибиальной кисти 
(апоморфия 1), является достаточно универсальной чертой. Большин-
ство остальных синапоморфий этой группы подсемейств выявлены в 
гениталиях самцов (апоморфии 2–7), причем ни одна из них не явля-
ется вполне универсальной, претерпевая различные трансформации в 
терминальных группах каждого из подсемейств. Вместе с тем, все они 
имеются или выступают как непосредственные семогенетические 
предшественники морфоструктур в тех родах, комплексы признаков 
которых можно признать базальными в своих подсемействах по кри-
териям внегруппового сравнения и сходимости морфоклин. В генита-
лиях самок может быть названа лишь 1 потенциальная синапоморфия 
перечисленных подсемейств – наличие сигнума в виде сравнительно 
небольшой цельной шиповатой пластинки с отчетливо оформленными 
краями (апоморфия 8). Примеры такого сигнума можно обнаружить в 
родах Archiearis и Orthostixis, и из него выводятся как грибовидные 
сигнумы Ennominae, так и рудиментарные сигнумы Oenochrominae и 
Geometrinae.  

Монофилия подсемейств Larentiinae и Sterrhinae поддерживает-
ся 6 вероятными апоморфиями (апоморфии 9–14, стр. 84). Во внешнем 
строении к их числу относится наличие у самцов на задней голени 
андрокониальной кисти, направляемой через вентральное торако-
абдоминальное пространство посредством специализированных вы-
ростов на задних коксах и у нижнего угла тимпанального отверстия. 
Наличие такой кисти коррелирует с модификацией антериомедианной 
части 2-го стернита, с которой соприкасаются тибиальные кисти сам-
ца. Возникающие здесь бугорчатые плоские или погруженные пло-
щадки с видоизмененными головчатыми чешуйками у Sterrhinae и 
выворачивающиеся мешки (коремата) у Larentiinae, по-видимому, 
имеют секреторную запаховую природу (Holloway et al., 2001). У не-
которых Larentiinae из трибы Trichopterygini коремата сильно развиты 
и сохраняются даже в отсутствие тибиальной кисти (Carige Wlk., Ce-
lonoptera Led., Sauris Gn., Episteria Warr. и др.). Отсутствие тибиаль-
ной кисти и модификаций 2-го стернита у стеррин в линии Timandrini 
sensu Hausmann, 1993 (Timandrini, Cosymbiini и Rhodometrini) и в не-
трихоптеригинных трибах ларентиин, очевидно, является вторичной 
редукцией, поскольку монофилия каждого подсемейства хорошо под-
держивается иными апоморфиями. Ранее модифицированный 2-ой 
стернит брюшка самцов в качестве синапоморфии Larentiinae и Ster-
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rhinae предложил рассматривать Холловэй (Holloway, 1997). Близкое 
родство Larentiinae и Sterrhinae было поддержано и на основании вен-
трального положения эуфрагмального отверстия тергальной фрагмы 
(Fänger, 1999). 

В качестве еще одной возможной синапоморфии Larentiinae и 
Sterrhinae рассматривалось наличие молотовидной ансы (Cook, Scoble, 
1992), однако расширение дистальной аподемы ансы эпизодически 
встречается и в других подсемействах: у некоторых Caberini и Baptini 
(Ennominae), у Dysphaniini, Eumeleini и некоторых Pseudoterpnini (Geo-
metrinae), а также у Abraxaphantes (Oenochrominae g. m.). Более надеж-
ной синапоморфией обоих подсемейств представляется пустотелость 
сколопарного расширения ансы. Этот признак очень устойчив (хотя и 
не вполне универсален) в подсемействе Larentiinae, а в подсемействе 
Sterrhinae полная или почти полная пустотелость сколопарного рас-
ширения ансы наблюдается у Timandrini, Cosymbiini и Rhodostrophiini. 
Плотнотелое сколопарное расширение ансы у Scopula и Idaea, как уже 
отмечалось, мы считаем производным от пустотелого расширения.  

В гениталиях самцов Larentiinae и Sterrhinae нами выявлены 
только 2 вероятные синапоморфии (апоморфии 17, 18), которые могут 
иметь сцепленный характер. Это слитность основания гнатоса с тегу-
меном и ункусом (иногда только с ункусом или только с тегуменом), и 
слитность переднего края субанальной пластинки с медианной частью 
гнатоса. Первый признак нарушается только в редких случаях вторич-
ного усиления гнатоса, а у многих ларентиин и стеррин отсутствует в 
явном виде в связи с редукцией гнатоса. Второй признак у стеррин 
отчетлив только при отсутствии дегенерации субанальной пластинки 
и гнатоса (триба Rhodostophiini).  

Многие черты сходства имаго Larentiinae и Sterrhinae, по наше-
му мнению, имеют симплезиоморфный характер. К ним можно отне-
сти: отсутствие складчатой тимпанальной кардолацинии (Cook, Scoble, 
1992); наличие дополнительных ячеек на передних крыльях; прикреп-
ление депрессоров ункуса (m1) дистальным концом напротив соций; 
отсутствие (за редким исключением) перекреста мышц m2 и m4 при 
прикреплении к гемитранстилле или транстилле; отсутствие глубокой 
саккулярной выемки на медиальной стенке вальвы; винкулярное по-
ложение паратергальной пластинки и базального конца мышцы m4; 
наличие плоского сигнума с мелкими шипиками и слабо оформлен-
ным краем. Слитность жилок Sc и Rs на задних крыльях, по-види-
мому, является гомоплазией, поскольку в роде Ametris Hbn., который 
мы считаем наиболее базальным в подсемейства Sterrhinae (см. ниже), 
эти жилки тесно сближены, но не слиты.  
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3.3.2. Состав и монофилия подсемейства Archiearinae 
(апоморфии 15-22) 

 
Подсемейство Archiearinae, по-видимому, первым уклонилось 

от общего геометринного ствола. Формальное название ему было дано 
Флетчером (Fletcher, 1953), хотя задолго до этого широко использова-
лись номенклатурно непригодные названия Brephides, Brephidae и Bre-
phinae (Herrich-Schäffer, 1843-1855; Snellen, 1867; Hulst, 1896; Spuler, 
1908; Prout, 1910a, 1912a, 1912–1916, 1930–1938; McDunnough, 1938; 
Forbes, 1948 и др.), основанные на неверной идентификации типового 
вида рода Brephos Hbn. (Ochsenheimer, 1816). В семейство пядениц род 
Archiearis (как Brephos) впервые был включен только в конце XIX в. 
(Gumppenberg, 1887; Meyrick, 1890), а в ранге подсемейства пядениц 
архиеарины (как Brephinae) утвердились со времени публикации рабо-
ты Проута в серии “Genera Insectorum” (Prout, 1910a). До ассоциации с 
пяденицами род Archiearis обычно включался в особую группу, про-
межуточную между совками и пяденицами (Noctuophalaenides: Bois-
duval, 1840; Phalenoidi: Guenée, 1841; Phalenoidae: Duponchel, 1845; 
Tutt, 1892 и др.), или даже в семейство совок. Положение Archiearis и 
Leucobrephos среди совок принималось некоторыми авторами вплоть 
до начала XX в. (Кожанчиков, 1923, 1924). 

Кроме голарктических родов Archiearis и Leucobrephos (Prout, 
1910a, 1912a), в подсемейство были включены также мексиканский 
род Caenosynteles Dyar (Dyar, 1912), южноамериканские Archiearides 
Fletch. и Lachnocephala Fletch. (Fletcher, 1953), а также австралийские 
Acalyphes Trn. и Dirce Prt. (McQuillan, 1986). Впрочем, Проут, фор-
мально сохранив Caenosynteles в составе “Brephinae”, указывал на от-
сутствие достаточных оснований для такого решения (Prout, 1932–
1938). Недавно Юнг на основании проведенного молекулярно-генети-
ческого и морфологического анализа предложила перенести Acaly-
phes, Dirce, Archiearides и Lachnocephala в подсемейство Ennominae 
(Young, 2006a), с чем трудно не согласиться. Бабочки Caenosynteles 
haploaria Dyar лишены тимпанального аппарата (Dyar, 1912) и, воз-
можно, вообще включены в семейство пядениц ошибочно (Young, 
2006a). В результате, в настоящее время к подсемейству Archiearinae 
надежно отнесены только 2 рода, Archiearis (с Boudinotiana в качестве 
подрода) и Leucobrephos, которые включают в общей сложности всего 
9 видов (см. обзоры: McGuffin, 1988; Hausmann, 2001; Leraut, 2002).  

Обособленное таксономическое положение архиеарин истори-
чески основывалось на наличии необычных для пядениц признаков: 
совкообразного общего облика и манеры складывать крылья “доми-
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ком”, полного набора брюшных ног у гусениц (из которых первые две 
пары слабо развиты) и скрытного образа жизни гусениц среди стяну-
тых шелковиной листьев. Уже будучи ассоциированными с Geometri-
dae, они продолжали рассматриваться в качестве морфологически наи-
более архаичного подсемейства, сестринского по отношению к ос-
тальным пяденицам. Это мнение поддерживалось не только наличием 
полного набора брюшных ног у гусениц, но и присутствием открытых 
лабиальных щупиков у куколки (Nakamura, 1987), архаичной мускула-
турой гениталий самцов (Кузнецов, Стекольников, 1981б, 2001), нали-
чием узкого медианного окна заднегруди (Minet, 1983) и отсутствием 
дополнительного тимпанума (Cook, Scoble, 1992).  

Впервые базальное положение архиеарин в семействе было по-
ставлено под сомнение в работе по молекулярной филогении пядениц, 
в которой Archiearis был поставлен в качестве сестринского таксона 
по отношению к исследованным представителям подсемейств Enno-
minae, Alsophilinae и Geometrinae, а Larentiinae и Sterrhinae оказались 
расположенными базальнее (Abraham et al., 2001). Почти одновремен-
но с этой работой была показана возможность вторичной утраты до-
полнительного тимпанума в связи с избеганием преследования лету-
чими мышами путем перехода к дневному образу жизни бабочек (Ha-
senfuss, 2000). Наличие открытых лабиальных щупиков куколок не 
было подтверждено на европейских архиеаринах (Patočka, Zach, 1994). 
Возможный производный характер “примитивных” признаков Archie-
arinae проанализирован в работе Юнг (Young, 2006a), однако вероят-
ных синапоморфий подсемейства с какой-либо группой пядениц пред-
ложено не было.  

Монофилия родов Archiearis и Leucobrephos тоже не очевидна. 
Большинство признаков их сходства относятся к так называемому 
“синдрому зимних пядениц” (Беляев, 1996; Beljaev, 2000): опушенное 
тело, удлиненные дискальные ячейки на крыльях, укороченные ноги. 
Яркая окраска задних крыльев связана с дневным образом жизни. Не 
исключено, что характерные для Archiearinae уменьшенные овальные 
сложные глаза тоже сформировались независимо в результате адапта-
ции к специфическим условиям активности имаго, однако этот при-
знак все же можно принять в качестве синапоморфии этих двух родов 
в силу его редкости у пядениц. Среди внешних признаков апоморфией 
Archiearinae, вероятно, является наличие заворота дорсального края 
задней голени, служащего для укладки тибиальной кисти, но у самцов 
Leucobrephos тибиальный андрокониальный аппарат отсутствует.  

Тимпанальные органы у Archiearis и Leucobrephos устроены 
очень сходно, и в качестве синапоморфий обоих родов можно принять 
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сильную суженность медианного окна заднегруди и связанное с этим 
отсутствие дополнительного тимпанума, увеличенные кавусы, отсут-
ствие вентрального крыла ансы и характер кардолацинии, которая в 
виде почти прямой глубокой склеротизированной складки, напоми-
нающей поперечную балку, соединяет медиальные края кавуса. Кроме 
того, в отличие от других пядениц, в обоих родах имеются умеренно 
длинные узкие передние тергоплейральные склериты 2-го сегмента, 
что тоже можно принять в качестве синапоморфии.  

Гениталии самцов, при сходной внешней конфигурации, имеют 
ряд существенных отличий, в том числе и в мускулатуре (Archiearis 
parthenias: Кузнецов, Стекольников, 1981б: 22, рис. 4, А, Б; 2001: 293, 
рис. 96, А, Б; Razowski, Woitusiak, 1981: 259, figs. 1–4; Leucobrephos 
middendorfii: рис. 38, 39). Так, у Archiearis костула узкая и длинная, с 
последовательно расположенными мышцами m2 и m4, тогда как у 
Leucobrephos она широко треугольная, с перекрещенными m2 и m4. 
Юкста у A. parthenias узкая, с цельной m3, а у L. middendorfii очень 
широкая, с раздельными пучками m3. Интравальварная мышца m7 у 
последнего вида отходит от латеральной стенки вальвы значительно 
более широкой полосой, чем у A. parthenias. Общие для двух родов 
признаки – характер прикрепления мышц m1 к ункусу, m2 и m4 к анну-
лусу, а также организация мышц эдеагуса (m5 и m6) – являются, скорее 
всего, симплезиоморфиями. Таким образом, в гениталиях самцов об-
щих производных признаков нами не найдено.  

Гениталии самок у Archiearis и Leucobrephos имеют сходный 
общий план строения, за исключением сильно модифицированных 
анальных сосочков в номинативном подроде Archiearis s. str. Они ха-
рактеризуются широким воронковидным вагинальным синусом с вен-
тральной склеротизацией, соединенной с антериовентральными угла-
ми 8-го тергита, коротким обручевидным антрумом и пластинчатым 
сигнумом с редкими шипами, из которых 2–4 передних увеличены и 
погружены под стенку копулятивной сумки. Последний признак мож-
но принять в качестве синапоморфии этих родов (для Leucobrephos он 
приводится по оригинальной фотографии гениталий самки L. brepho-
ides Wlk., любезно предоставленной Дж. Трабриджем).  

В преимагинальных стадиях развития синапоморфий Archiearis 
и Leucobrephos не обнаруживается; напротив, между ними имеется 
множество различий (см. Young, 2006a).  

Таким образом, Archiearis и Leucobrephos демонстрируют глу-
бокие морфологические отличия, свидетельствующие о давней дивер-
генции этих родов. Большинство сходств в их внешнем строении, по-
видимому, являются симплезиоморфиями, модифицированными в 
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результате адаптации имагинальной стадии развития к активности в 
дневное время в прохладный сезон. Основные синапоморфии двух 
родов найдены в строении тимпанального аппарата, но их интерпре-
тация сильно зависит от содержания гипотезы о семогенезе тимпа-
нальных органов в семействе пядениц в целом.  

Отсутствие лабид и слабое развитие крист в гениталиях самцов 
Archiearis и Leucobrephos можно рассматривать как в качестве широко 
распространенной гомоплазии, так и в качестве синапоморфии Archie-
arinae с более узкой группой подсемейств, включающей Desmobathri-
nae (в нашей новой трактовке, см. ниже), Oenochrominae и Geome-
trinae. Кроме того, гусеницы Archiearis, несмотря на наличие умень-
шенных ножек на 3-м и 4-ом брюшных сегментах, передвигаются ти-
пичным для пядениц петлеобразным способом, тогда как базальные 
энномины (Callioratis, Mnesampela, Plesanemma) ползают, как обыч-
ные гусеницы (Krüger, 2003a). В целом мы полагаем, что, хотя воз-
можность монофилии Archiearinae с группой подсемейств Oenochro-
minae, Desmobathrinae и Geometrinae не исключена, пока нет доста-
точных оснований отказываться от поддерживаемого нами положения 
подсемейства базальнее Ennominae. Для решения этого вопроса требу-
ется широкое исследование морфологии родов, относимых к Oeno-
chrominae g. m.  

В своем современном таксономическом и морфологическом 
разнообразии Archiearinae явно тяготеют к территории древнего Сре-
диземноморья. Всем представителям подсемейства свойственны днев-
ной образ жизни и ранневесенняя активность имаго, причем Leucobre-
phos демонстрирует феноменальную холодостойкость, летая над сне-
говым покровом (Кожанчиков, 1924).  

 
3.3.3. Монофилия группы подсемейств Ennominae,  

Oenochrominae, Desmobathrinae и Geometrinae 
(апоморфии 23–25) 

 
Монофилия этой группы подсемейств поддерживается двумя 

вероятными базальными синапоморфиями: крепкими утолщенными, 
почти игловидными щетинками на 3-м стерните брюшка самцов, об-
ладающих тибиальным андрокониальным аппаратом, и утонченной, с 
очень узким внутренним каналом, вершиной ансы, часто загнутой в 
сторону кардолацинии.  

Первый признак выглядит почти универсальным, хотя в случае 
дегенерации щетинистых полей на 3-м стерните составляющие их 
щетинки могут сильно уменьшаться, не обнаруживая, однако, перехо-
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да к обычным щетинкам. Переход от обычных к длинным и более 
крепким щетинкам, которые при этом остаются сравнительно гибкими 
(не игольчатыми), наблюдается  у Archiearis, что мы и принимаем в ка-
честве плезиоморфии Archiearinae относительно других подсемейств 
рассматриваемой группы. Возможно, что в отличие от Archiearis, у 
общего предка всех четырех подсемейств имелся единый вентральный 
пучок щетинок, как это наблюдается у энномин и наиболее базальных 
десмобатрин (Dichromodes, Epidesmia, Heteralex Warr.), однако этот 
вопрос требует изучения на более широком материале.  

Истончение внутреннего канала в вершинной части ансы дис-
тальнее срединного расширения (при его наличии) идентифицируется 
достаточно легко и обнаружено почти у всех исследованных видов; 
немногие вторичные уклонения отмечены в родах Abraxaphantes и 
Dindica Moore, у которых внутренний канал ансы сильно расширен и 
занимает весь объем срединного расширения, как у ларентиин. В обо-
их родах Archiearinae внутренний канал ансы плавно сужен к верши-
не, что наблюдается для передних аподем 2-го стернита у сестринских 
к пяденицам Uraniidae.  

Имеется один признак, объединяющий Ennominae, Oenochromi-
nae и Geometrinae, но отсутствующий у Desmobathrinae – наличие кар-
долацинии в виде широкой лопастеобразной складки. В рамках нашей 
гипотезы о филогении этих подсемейств отсутствие складчатой кар-
долацинии следует принимать либо в качестве апоморфии Desmoba-
thrinae, либо в качестве плезиоморфии, но тогда требуется допущение 
о не менее чем двукратном независимом развитии лопастевидной кар-
долацинии у Ennominae с одной стороны, и у Oenochrominae и Geome-
trinae – с другой (о филогении перечисленных подсемейств см. ниже). 
Мы склоняемся к мнению о вторичной утрате лопастевидной кардо-
лацинии у десмобатрин, и, следовательно, о базальной апоморфности 
ее наличия у общего предка всех 4 подсемейств. Для подтверждения 
этой гипотезы требуется широкое исследование представителей Oeno-
chrominae g. m. 

 
3.3.4. Состав и монофилия подсемейства Ennominae 

(апоморфии 26–31) 
 
Первым в группе из четырех перечисленных выше подсемейств, 

по-видимому, уклонились Ennominae. Систематике энномин посвяще-
но большое количество работ, среди которых следует выделить сле-
дующие: Meyrick, 1892 (как Selidosemidae); Hampson 1895 (как Boar-
minae); Prout, 1910a, 1912–1916, 1932–1938 (как Geometrinae); Janse, 
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1932 (как Geometrini); Wehrli, 1939–1954 (как Geometrinae); Forbes, 
1948; McGuffin, 1972, 1977, 1981, 1987; Rindge, 1975, 1983, 1986, 1990; 
Sato, 1984; Holloway, 1994; Krüger, 2001, 2002; Pitkin 2002; Scoble, 
Krüger, 2002). Скелетно-мышечный аппарат гениталий самцов описан 
для серии родов палеарктической фауны (Razowski, Woitusiak, 1981; 
Стекольников, Кузнецов, 1982; Hashimoto, 1992; Беляев, 1998). Кроме 
того, нами исследована мускулатура гениталий самцов у значительно-
го количества восточноазиатских родов энномин, которые здесь не 
обсуждаются, но также способствовали формированию наших пред-
ставлений о филогенетических связях в подсемействе (Беляев, 1994); 
из них в настоящей работе впервые проиллюстрированы Eilicrinia 
wehrlii Djak. и Odontopera bidentata Cl. (рис. 40-44).  

Несмотря на очень большое таксономическое и морфологиче-
ское разнообразие, подсемейство отчетливо определяется апоморф-
ным отсутствием на задних крыльях жилки M2. Исключения имеются, 
но они единичны, распределены мозаично и не характеризуют какую-
либо группу; жилка M2 в таких случаях, как правило, тонкая и не 
трубчатая, то есть дегенеративная. Единичность синапоморфии, кото-
рая в случае инставрации M2 дает состояние, неотличимое от плезио-
морфного, и значительное разнообразие строения тимпанального ап-
парата послужили основой для высказывания сомнений в монофиле-
тичности подсемейства в его текущем составе (Cook, Scoble, 1992; 
Holloway, 1994; Minet, Scoble, 1998; Hausmann, 2001). Еще двумя ве-
роятными апоморфиями энномин являются наличие поперечного 
гребня крепких направленных назад щетинок на вентральной стороне 
3-го сегмента брюшка у самцов с андрокониальной тибиальной ки-
стью и наличие у самок на копулятивной сумке глубоко вдавленного 
пузыревидного или грибовидного сигнума со звездообразно располо-
женными шипами (Holloway, 1994). Первый признак обнаружен толь-
ко у Ennominae, однако у ряда неотропических родов выявлена его 
вариабельность от гребня до парных щетинистых областей, сходных с 
таковыми у Geometrinae (Pitkin, 2002). По-видимому, у неотропиче-
ских энномин наблюдается реверсия этого признака, о чем говорит как 
отсутствие определенной таксономической привязки наличия парных 
пучков щетинок (встречается в неродственных трибах), так и присут-
ствие в некоторых родах гребня, парных или непарного пучков щети-
нок (Bryoptera Gn., Lacaria Orf. & Schaj., Physocleora Warr., Syn-ecta 
Warr., Zeuctostyla Warr.). Наличие вздутого звездчатого сигнума тоже 
не универсально для подсемейства, но все прочие типы сигнумов эн-
номин могут быть выведены из этого базального типа. За пределами 
энномин вдавленный сигнум известен у Heteralex rectilineata Gn., что 
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послужило поводом для ассоциации рода с Ennominae (Holloway, 
1996: 300, fig. 52). Однако основание сигнума в этом случае почти 
квадратное, а край короны мелкозубчатый (пильчатый), что не харак-
терно для энномин, у которых основание сигнума почти всегда округ-
лое, а его край крупнозубчатый.  

К приведенным выше вероятным базальным апоморфиям под-
семейства мы можем прибавить еще 3 признака. Во внешнем строении 
это характерная для энномин вздутость задних голеней самцов при 
наличии тибиальной кисти. Голень у них расширена по всей окружно-
сти, тогда как в остальных подсемействах она дорсовентрально рас-
ширена и уплощена. Хотя признак не у всех энномин отчетливо вы-
ражен, он не найден нами у других пядениц. Два других признака от-
носятся к строению гениталий самца. Прикрепление мышц m1 узкими 
тяжами к вентральному краю дистального выроста ункуса отмечено в 
подсемействе во всех случаях, если ункус не утратил дистальный вы-
рост или не имеет выраженных признаков дегенерации. Второй при-
знак связан с наличием лабид, которые свойственны многим энноми-
нам и обычно расположены значительно вентральнее, чем у Larentii-
nae, дорсально подвижно сочленены с гемитранстиллой, а вентрально 
слиты с юкстой. Такие лабиды, или парные латеральные выросты 
анеллуса, считаются апоморфией трибы Nacophorini (Rindge, 1983; 
Pitkin 2002), хотя гомологичные структуры имеются во многих других 
трибах энномин; их наличие мы относим к апоморфиям базального 
плана строения подсемейства. У Nacophorini сохраняется тип строения 
лабид, близкий к анцестральному для подсемейства. В целом, как нам 
представляется, сочетание приведенных апоморфий достаточно для 
признания монофилии подсемейства в текущем составе триб, включая 
проблемный таксон Diptychini, но за исключением трибы Cheimopte-
nini, отнесенной ниже к Desmobathrinae.  

К морфологически наиболее архаичной группе энномин, веро-
ятно, следует отнести австралийские роды Mnesampela и Plesanemma 
(McQuillan, 1984, 1985), а также африканский род Callioratis из Dipty-
chini (Staude, 2001). Для этих родов показано наличие у гусениц разви-
тых ложных ног на брюшных сегментах с 4-го по 6-й (Mnesampela и 
Plesanemma сохраняют также уменьшенные ножки на 3-м сегменте). 
Кроме того, бабочки имеют типичное для энномин жилкование, при-
чем в роде Mnesampela самцам свойственен еще и типичный для эн-
номин гребень на 3-м стерните брюшка, а самкам – типичные грибо-
видные сигнумы. В гениталиях самцов характерны крупные пальце-
видные лабиды, заостренный на вершине эдеагус и медианно рассе-
ченная юкста; последний признак, возможно, является синапоморфией 
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этих родов и ряда других энномин, относимых в Австралии к трибе 
Nacophorini (sensu McQuillan, Edwards, 1996; Young, 2006a). Возмож-
ность родства Diptychini и австралийских Nacophorini обсуждается 
(Krüger, 2003a, 2003b). Мускулатура гениталий всех этих родов не 
исследована, однако по строению скелета можно предположить, что 
она не сильно отличается от таковой у Cystidia stratonice Stoll (см.: 
Стекольников, Кузнецов, 1982; Кузнецов, Стекольников, 2001). 

Подсемейство Ennominae включает около половины известных 
представителей семейства пядениц (более 9800 описанных видов). 
Распространено оно практически всесветно (кроме Антарктиды) с 
максимальным разнообразием в лесах тропической зоны. Энномины 
заселяют также аридные, субарктические и высокогорные территории, 
где имеют множество “зимних” форм. Вероятные наиболее базальные 
группы подсемейства встречаются в южной половине Африки и в Ав-
стралии. 

 
3.3.5. Монофилия группы подсемейств Oenochrominae,  

Desmobathrinae и Geometrinae (апоморфии 32–35) 
 
Монофилия этой группы подсемейств поддерживается четыре-

мя вероятными синапоморфиями. Наиболее определенной инноваци-
онной синапоморфией Oenochrominae s. str., Desmobathrinae и Geometri-
nae является наличие гнатосного типа сочленения ункуса. У продви-
нутых Desmobathrinae этот тип сочленения, очевидно, утрачен вторич-
но в связи с сужением основания ункуса и модификацией оснований 
гнатоса. Другая возможная синапоморфия этих подсемейств – вероят-
ное базальное отсутствие у них лабид (в их первичном для пядениц 
виде выростов, расположенных латеральнее или дорсолатеральнее 
эдеагуса) – хотя и универсальна, но является редукцией, характерной 
также для Sterrhinae, Archiearinae и многих Ennominae. Не исключено, 
что у общего предка рассматриваемой группы подсемейств лабиды 
сместились вентромедиально под эдеагус и в дальнейшем вошли в со-
став юксты (у Desmobathrinae) или широко склеротизированного анел-
луса (у Oenochrominae s. str. и Geometrinae). Такое предковое состояние 
легко выводится из состояния лабид, принятого в качестве базального 
у Ennominae. Тип строения лабид у энномин в этом случае следует 
считать синапоморфным для всего комплекса геометринных подсе-
мейств (возможно, за исключением Archiearinae), как это было приня-
то нами ранее (Beljaev, 2006b, апоморфия 2), а смещение лабид под 
эдеагус можно трактовать в качестве надежной инновационной сина-
поморфии Oenochrominae s. str., Desmobathrinae и Geometrinae. Однако 
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для подтверждения этой гипотезы требуется исследование дополни-
тельных материалов.  

Третьей синапоморфией этой группы подсемейств может слу-
жить наличие свободного медиального выступа вальвулы, который 
обычно вооружен крепкими щетинками или склеротизирован в виде 
лопасти или рога. Такой выступ характерен для большинства Desmo-
bathrinae и имеется у менее специализированных Oenochrominae s. str., 
хотя бы в виде рудимента (Gastrophora, Arhodia). У базальных Geo-
metrinae такого выроста нет, и лишь у Eumelea Duncan & Westw. на 
дорсобазальным крае вальвулы имеется небольшая медиальная ло-
пасть с продольным зубчатым гребнем, которую можно интерпрети-
ровать в качестве рудимента этого выроста (рис. 75). Однако похожий 
по положению вырост или широкая лопасть вновь появляется в про-
двинутой трибе Hemitheini (sensu Holloway, 1996), что вряд ли можно 
принять в качестве первичного состояния; скорее, их следует тракто-
вать как следствие инставрации базальной синапоморфии обсуждае-
мых подсемейств. Характерно, что в других подсемействах пядениц 
таких лопастей нет.  

Последней вероятной синапоморфией Oenochrominae s. str., Des-
mobathrinae и Geometrinae можно считать окончательную интеграцию 
крист с саккулусами вальв. В противоположность этим подсемейст-
вам, у энномин кристы, хотя и обнаруживают более тесную связь с 
саккулусами, чем с юкстой, сохраняют еще значительную морфологи-
ческую обособленность, что проявляется в возможности их выделения 
в отдельную структуру или вторичной интеграции с юкстой. Слабость 
этой апоморфии состоит в редкой морфологической реализации крист 
во всех трех подсемействах.  

Среди других сходств в пределах всей группы подсемейств сле-
дует указать уникальную для пядениц склонность к сближению осно-
вания жилки M2 с M1 на задних крыльях, встречающуюся у Oenochro-
minae, Desmobathrinae и характеризующую всех Geometrinae. Однако 
признать этот признак базальной синапоморфией этих подсемейств 
пока нет оснований.  

Таким образом, монофилия Oenochrominae s. str., Desmobathri-
nae и Geometrinae вполне вероятна, хотя большинство выявленных 
синапоморфий не очень отчетливы. С другой стороны, кроме обсуж-
денной выше формы кардолацинии, нет признаков, которые могли бы 
быть интерпретированы в качестве синапоморфии какого-либо из 
подсемейств с Ennominae. Филогенетические связи внутри этой груп-
пы подсемейств будут рассмотрены после анализа состава и монофи-
лии каждого из них.  
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3.3.6. Состав и монофилия подсемейства Oenochrominae 
(апоморфии 44–46) 

 
В своей наиболее широкой трактовке (по: Prout, 1910-1939) 

подсемейство Oenochrominae продержалось почти до конца XX в., 
когда было показано, что в таком составе оно представляет собой 
сборную группу. В ходе ревизии подсемейства из него были выделены 
семейство Hedylidae, оказавшееся родственным булавоусым чешуе-
крылым (Scoble, 1986) и подсемейство Alsophilinae (Herbulot, 1962; 
Вийдалепп, 1986), а ряд родов перенесен в подсемейства Ennominae 
(Doratoptera Hmps., Epirranthis Hbn., Paraptychodes Warr., Phyllometra 
Boisd.), Geometrinaе (Aplasta Hbn., Heliothea Boisd.), Larentiinae (Ode-
zia Boisd., Palaeomystis Warr.) и Sterrhinae (Cartaletis Warr.).  

Тем не менее, Oenochrominae остались таксоном, не обладающим 
ни одним специализированным признаком. Поэтому было предложено 
выделить в подсемействе группу родов “тостотелых” пядениц, монофи-
лия которых с типовым родом подсемейства наиболее вероятна, в каче-
стве Oenochrominae s. str., оставив остальные роды “тонкотелые” пяде-
ниц в составе Oenochrominae s. l., во избежание формирования обшир-
ного списка родов неясного систематического положения (Scoble, Ed-
wards, 1990). В этой работе к Oenochrominae s. str. были отнесены роды 
Parepisparis, Gastrophora, Arhodia, Oenochroma, Monoctenia, Phallaria 
Gn., Sarcinodes Gn., Palaeodoxa Warr. и Circopetes Prt. В дальнейшем 
некоторые родоы из числа тонкотелых энохромин были перенесены в 
подсемейство Desmobathrinae (Holloway, 1996), и независимо – в подсе-
мейство Orthostixinae в составе родов, перекрывающимся с Desmo-
bathrinae Холловэя (Hausmann, 1996). Совокупность оставшихся в под-
семействе тонкотелых родов пядениц выше было предложено обозна-
чить как Oenochrominae g. m. 

Несмотря на проведенную работу, в составе Oenochrominae s. l. 
до сих пор остаются неревизованными более 40 родов, населяющих 
главным образом Австралию и Новую Зеландию. Нам удалось иссле-
довать большинство типовых родов таксонов группы семейства, си-
нонимизированных в свое время с Oenochrominae (Prout, 1910b), за 
исключением новозеландского Lyrceidae с типовым родом Xyridacma 
Meyr. (Meyrick, 1884), а также некоторые дополнительные материалы 
по родам из Восточной Азии и Австралии. 

Группа толстотелых Oenochrominae s. str. в литературе диагно-
стирована одной вероятной апоморфией – наличием в тимпанальном 
аппарате большой кардолацинии в виде широкой округлой лопасти, 
ориентированной параллельно тимпануму, и 2-мя дополнительными 
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признаками в гениталиях самцов – хорошо развитыми ункусом и гна-
тосом и обычно хорошо склеротизированным и слитым с костулой и 
юкстой анеллусом (Scoble, Edwards, 1990; Cook, Scoble, 1992). В стро-
ении гусениц отмечается также наличие на 5-ом брюшном сегменте 
уменьшенных ложных ног (Minet, Scoble, 1998). 

Наши исследования видов из родов Parepisparis (рис. 66-68), 
Gastrophora, Arhodia, Oenochroma (рис. 69-71) и Monoctenia (рис. 14) 
подтверждают вероятную монофилию этой группы. Следует, однако, 
отметить, что предложенная Куком и Скобле апоморфия подсемейст-
ва в строении кардолацинии объединяет только роды, непосредствен-
но близкие к Oenochroma, тогда как у Parepisparis и Gastrophora кар-
долациния развита заметно слабее. Нами в строении тимпанального 
аппарата найден еще один признак – наличие глубокой выемки на 
дорсальной стороне кавуса между его антериодорсальным выступом и 
тимпанальной рамой, который характеризует все перечисленные роды 
и может быть принят за автапоморфию Oenochrominae s. str. (рис. 14).  

В гениталиях самцов список вероятных апоморфий Oenochro-
minae s. str. можно дополнить наличием М-образного винкулума, вен-
трально рассеченного узкой мембранозной щелью, и усилением при-
датков тегминального функционально-морфологического комплекса, 
проявляющимся в формировании толстого и крепкого дистального 
выроста ункуса и хорошо склеротизированного, изогнутого вершиной 
назад гнатоса, а также в уменьшении медиальных углов основания 
гнатоса, вклинивающихся между укусом и тегуменом (параллелизмы 
с энноминами трибы Boarmiini sensu Holloway, 1994). Кроме того, Oe-
nochrominae s. str. характеризуются устойчивым отсутствием тибиаль-
ной андрокониальной системы у самцов.  

Кроме перечисленных выше родов, к Oenochrominae s. str. сле-
дует отнести и род Protophyta Trn., недавно помещенный в базальную 
группу родов трибы Pseudoterpnini подсемейства Geometinae (Pitkin et 
al., 2007: 404, figs. 39, 86, 123, 159), хотя даже по внешнему облику его 
бабочки резко отличаются от других представителей подсемейства. 
Типовой вид этого рода, P. castanea Lower, в гениталиях самца имеет 
толстый ункус, отогнутый назад гнатос, вальвулу с глубокой субкос-
тальной и неглубокой саккулярной выемками, склеротизированный 
анеллус и короткий базальный вырост эдеагуса, а в гениталиях самки 
– неширокий вагинальный синус с характерной небольшой округлой 
стеригмой позади остиума, антрум с небольшим вентральным вздути-
ем у устья тела копулятивной сумки и длинные задние апофизы. Ти-
биальный андрокониальный комплекс у самцов отсутствует. Сбли-
женность основания жилки M2 с M1 на задних крыльях у Protophyta не 
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препятствует сближению его с Oenochrominae s. str., поскольку этот 
признак имеется и у некоторых вполне типичных представителей дан-
ного подсемейства: Arhodia lasiocamparia, Monoctenia falernaria Gn. 
(Young, 2006a) и Sarcinodes Gn. (Sommerer, 1995). По-видимому, род 
Protophyta может быть сближен с Parepisparis.  

В целом, Oenochrominae s. str. представляют собой субэндемич-
ную австралийскую группу пядениц, и только род Sarcinodes Gn. в 
своем распространении охватывает также Восточную и Юго-Восточ-
ную Азию. Гусеницы представителей подсемейства трофически свя-
заны с Myrtaceae и Proteaceae (Holloway et al., 2001).  

 
3.3.7. Состав и монофилия подсемейства Desmobathrinae 

(апоморфии 36–40) 
 
Подсемейство Desmobathrinae было описано еще Мейриком 

(Meyrick, 1886), но с начала XX в. рассматривалось в качестве млад-
шего синонима Oenochrominae (Prout, 1910b, 1912a, 1920–1941). Хол-
ловэй вновь выделил это подсемейство из числа тонкотелых Oeno-
chrominae s. l., но уже в ином таксономическом составе, сгруппировав 
роды в 2 трибы – Desmobathrini и Eumeleini (Holloway, 1996). В трибу 
Desmobathrini он включил роды Alex Wlk., Antozola Herbulot, Apat-
adelpha Prt., Brachytrita Swinhoe, Caledophia Holl., Callipotnia Warr., 
Celerena Wlk., Conolophia Warr., Derambila, Derxena Wlk., Dolerophyle 
Warr., Dolichoneura Warr., Encryphia Trn., Entogonia Warr., Foveabathra 
Holl., Leptoctenopsis Warr., Noreia Wlk., Ophiogramma Hbn., Ozola Wlk., 
Panagropsis Warr., Physetostege Warr. и Pycnoneura Warr. Для этой три-
бы им были указаны следующие диагностические признаки: тегумен в 
передней части с петлеобразным утолщением, отходящим от дорсаль-
ного ребра тегумена по направлению к месту сочленения с винкулу-
мом; брюшко обычно очень стройное, вытянутое, с парой продолгова-
тых пучков щетинок на каждой стороне 3-го стернита; анса тимпа-
нального аппарата обычно простая, коническая, иногда со слабыми 
латеральными крыльями (flange). Положение трибы Eumeleini и рода 
Celerena будет рассмотрено при анализе подсемейства Geometrinae.  

Позже с подсемейством Desmobathrinae нами было синоними-
зировано подсемейство Orthostixinae – по причине наличия у типовых 
родов обоих подсемейств, Orthostixis и Ozola (=Desmobathra), уни-
кальной синапоморфии, заключающейся в сильно суженном основа-
нии ункуса, латерально от которого расположены вздутые основания 
ветвей гнатоса (Беляев, 2005). Этот признак отчетливо выражен также 
у Naxa и Derambila, близких к типовым родам. Совокупность других 
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признаков, как генитального аппарата, так и жилкования крыльев, не 
противоречит объединению Desmobathrinae и Orthostixinae. Первым на 
вышеназванную специализацию строения ункуса и гнатоса у Desmo-
bathrinae (как Orthostixinae) и на морфологическое сходство их типо-
вых родов указал Хаусманн, который ошибочно ассоциировал вздутия 
оснований гнатоса с социями (Hausmann, 1996: 9, 10). Монофилия 
Orthostixis и Ozola поддерживается не только строением скелета гени-
талий, но и их мускулатурой. В обоих родах мышцы m1 отходят от 
тегумена на значительном удалении от его переднего края, а мышцы 
m3 разделены на 2 группы: вентральную (парную у Ozola и непарную 
у Orthostixis), идущую от медианной части винкулума, и парную дор-
сальную, мышцы которой тянутся широкими лентами от латеральных 
ветвей винкулума к юксте (к ее латеральным сторонам у Ozola и к ос-
нованию дистального выроста у Orthostixis: рис. 60-65). К этой же 
центральной группе родов, несомненно, относится и род Gypsochroa, 
который ранее рассматривался в составе Larentiinae и сближался с 
родом Chesias Tr., затем был ассоциирован с Ennominae (Вийдалепп, 
1990) и только недавно был корректно сближен с родом Derambila и 
отнесен к Orthostixinae (Hausmann, 1996; Viidalepp, 1996). Кроме того, 
к центральной группе Desmobathrinae следует также отнести моноти-
пический род Barrama Warr. (типовой вид B. impunctata Warr.), кото-
рый как по внешним признакам, так и по строению гениталий самцов 
настолько близок к Derambila sensu Holloway, 1996, что вряд ли за-
служивает статуса самостоятельного (подробное описание см. Janse, 
1933–1935: 409, fig. 125, pl. 10: fig. 15, pl. 15: figs. 15, 16). 

Наше понимание Desmobathrinae (включая Orthostixinae) соот-
ветствует более поздней трактовке подсемейства Мейриком, которое 
было поддержано Хэмпсоном (Meyrick, 1892; Hampson, 1895). Трак-
товка Orthostixinae (в составе Orthostixis и Naxa) в качестве группы, 
родственной Ennominae (Holloway, 1996; Holloway et al., 2001), оши-
бочна, поскольку основана на мнении о сходстве сигнума самок в этих 
родах с таковым у энномин; на самом деле, их сигнумы сходны (веро-
ятно, симплезиоморфно) с таковыми у самок Archiearis и Leucobre-
phos из Archiearinae, представляя собой почти плоские овальные пла-
стинки без признаков апоморфной для энномин грибовидности.  

Другие роды Desmobathrinae из Юго-Восточной Азии (Alex, Co-
nolophia, Foveabathra и Noreia), вероятно, образуют монофилетиче-
скую группу, обладающую апоморфным строением 8-го сегмента 
брюшка с парой широких продольных мелко морщинистых латераль-
ных зон (Holloway, 1996: 160). Наличие в этих родах поперечного реб-
ра в задней части тегумена указывает на прикрепление базальных 
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концов мышц m1 вдали от переднего края тегумена, что является сина-
поморфией с Orthostixis и Ozola. Ункус и задняя часть тегумена в этих 
родах сильно модифицированы, что затрудняет установление их пер-
вичного состояния. Однако род Alex, имеющий морфологически наи-
менее модифицированные гениталии, обладает широким основанием 
ункуса и простыми основаниями ветвей гнатоса, что позволяет рас-
сматривать эту группу в качестве сестринской по отношению к группе 
родов Orthostixis, Naxa, Ozola и Derambila.  

Роды Myinodes Meyr. и Eumegethes Stgr., сначала включенные 
Хаусманном в Orthostixinae (Hausmann, 1996), а затем в Desmobathri-
nae (Hausmann, 2001), очевидно, занимают более базальное положе-
ние, чем рассмотренные выше роды. Они обладают обычным плезио-
морфным гнатосом (оба рода), широким основанием ункуса (Myino-
des), длинными мышцами m1, начинающимися от переднего края 
тегумена (Eumegethes и, судя по строению тегумена, Myinodes) и 
простыми парными мышцами m3 (Eumegethes и, возможно, Myinodes: 
рис. 52-56). Род Eumegethes, по-видимому, сохраняет первичные ла-
биды (сдвинутые, однако, к дорсальному краю юксты), утраченные у 
всех других палеарктических и ориентальных Desmobathrinae (у Ozola 
предполагается их инставрация). В жилковании задних крыльев оба 
рода сохраняют плезиоморфное положение Sc и Rs, которые соприка-
саются на значительной дистанции, тогда как в более продвинутой 
группе родов наблюдается более или менее широкое расхождение 
этих жилок.  

Хаусманн настаивает на близком родстве Myinodes и Eumege-
thes (Hausmann, 1994, 1996), однако большинство перечисленных им 
сходств, по-видимому, являются симплезиоморфиями. В обоих родах 
очень сходны гениталии самок, обладающие длинными передними 
апофизами и узкой копулятивной сумкой без сигнумов, углом отхо-
дящей от протока копулятивной сумки, однако не ясно, являются ли 
эти сходства истинно синапоморфными. С другой стороны, у Eumege-
thes наблюдается узкое основание ункуса, что можно трактовать в ка-
честве синапоморфии с центральной группой родов подсемейства; 
вместе с тем, этот признак не сочетается с вздутыми основаниями гна-
тоса, что позволяет трактовать его и в качестве гомоплазии. Таким 
образом, сестринское родство Myinodes и Eumegethes хотя и возмож-
но, но пока не доказано. 

Общими производными признаками всех перечисленных выше 
родов Desmobathrinae можно считать прикрепление базальных концов 
мышц m4 в области тегумена (у Myinodes паратергальная пластинка, 
служащая аподемой этой мышцы, интегрирована с тегминальной об-
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ластью) и наличие модифицированных укороченных костул с редуци-
рованной дорсальной лопастью. Мышцы m4 при этом вторично при-
креплены к основанию костулы, а m2 – к ее медиальному краю, что 
соответствует принятому нами плезиоморфному положению этих 
мышц. Однако в роде Eumegethes сохраняется положение m4 на косту-
ле дорсальнее места прикрепления m2, что свидетельствует о былом 
перекресте обеих мышц. Аналогичные преобразования мускулатуры 
наблюдаются у энномин трибы Boarmiini при дорсальном перемеще-
нии мышц m4 в область тегумена.  

Строение тимпанального аппарата в пределах Desmobathrinae 
довольно изменчиво, и его характеристика, данная Холловэем для 
трибы Desmobathrini, остается актуальной и для нашего понимания 
подсемейства. Среди локальных специализаций тимпанального аппа-
рата обращает на себя внимание наличие широкой склеротизирован-
ной стенки между задним краем тимпанума и основанием ансы в ро-
дах Eumegethes, Myinodes, Orthostixis и Naxa. Эта стенка почти пер-
пендикулярна плоскости тимпанума и сопоставима по своей высоте с 
его шириной. Однако нет уверенности в синапоморфном характере 
развития этой стенки в перечисленных родах, поскольку у Orthostixis 
и Naxa она формирует передний край основания ансы, которая сохра-
няет характерную изогнутую форму, тогда как у Eumegethes и Myi-
nodes она углублена в полость кавуса, а анса почти прямая и отходит у 
края этой стенки вдоль медиальной стенки кавуса. Кроме того, в обо-
их родах латеральная стенка кавуса сильно расширена и вытянута в 
антериодорсальном направлении. Сочетание широкой латеральной 
стенки кавуса, широкой “утопленной” притимпанальной стенки и вы-
прямленной ансы создает тимпанальный аппарат характерной и явно 
апоморфной формы.  

Среди пядениц тимпанальные органы такого же строения най-
дены только в подсемействе Alsophilinae (рис. 16), положение которо-
го до сих пор остается дискуссионным. Формально это подсемейство 
было выделено Эрбюло (Herbulot, 1962), однако впервые диагности-
ровано и поддержано в ранге почти 25 лет спустя Вийдалеппом, кото-
рый принял его в составе родов Alsophila, Alsophiloides Inoue, Inurois и 
Phthorarcha (Вийдалепп, 1986). Мускулатура гениталий самцов иссле-
дована только у 2 представителей подсемейства, Alsophila zabolne 
(рис. 57-59) и A. aescularia Den. & Schiff. (Razowski, Woitusiak, 1981: 
260, figs. 5–8). До последнего времени Alsophilinae числились одним 
из базальных подсемейств пядениц с неясными филогенетическими 
связями (Holloway, 1997; Minet, Scoble, 1998; Hausmann, 2001; Hollo-
way et al., 2001; Беляев, 2005).  



 139

По нашему мнению, ближайшим к альзофилинам таксоном яв-
ляется среднеазиатский пустынный монотипический род Cheimoptena 
Danil., относимый в настоящее время к подсемейству Ennominae в 
составе монотипической трибы Cheimoptenini (Стекольников, Кузне-
цов, 1982: 347, рис. 96: А, Б; 2001, рис. 96: В, Г). Этот род обладает 
уникальным набором пумилистических признаков, в результате кото-
рой бабочки утратили все характерные признаки жилкования крыльев 
пядениц и даже тимпанальный аппарат. Фактически, принадлежность 
Ch. pennigera Danil. к пяденицам была установлена по строению гусе-
ниц, а к энноминам род был отнесен по сходству с некоторыми пред-
ставителями трибы Bistonini в ряде адаптаций к зимним условиям ак-
тивности имаго (Данилевский, 1969).  

Род Cheimoptena разделяет с Alsophilinae следующие признаки: 
лопастеобразный ункус, широко склеротизированный с вентральной 
стороны; рудиментарный гнатос (более полный у Cheimoptena); широ-
кий куполовидный тегумен (характерен для базальных альзофилин 
Alsophila pometaria и A. zabolne); модифицированная вальва с укоро-
ченной костой, выступающей дорсально в виде выроста, и с более 
дистальным выростом на дорсальном крае (отсутствует, скорее всего 
вторично, только у A. zabolne); пластинчатая, широкая, сильно склеро-
тизированная юкста с глубоким медианным вырезом на заднем крае  
(у Cheimoptena, очевидно, слитая с транстиллой); тонкий эдеагус с 
семенным протоком, впадающим в него почти прямо спереди (исклю-
чением являются только 2 близких европейских вида – Alsophila aes-
cularia и A. aceraria Den. & Schiff., у которых на эдеагусе имеется ко-
роткий базальный вырост); дистальное прикрепление мышц m1 широ-
ким краем к переднему ребру вентральной стенки ункуса (сохраняется 
у базальных альзофилин, не имеющих признаков дегенерации ункуса 
и тегумена); прикрепление мышц m4 к тегумену; прикрепление дис-
тальных концов мышц m3 к базальной части юксты и косое положение 
мышц m7, дистальный край которых крепится почти к дорсальному 
краю вальвы; глубокая редукция крыльев (до неразличимых под по-
кровом чешуек рудиментов) и тимпанального аппарата у самок; ярко 
выраженный “зимний” образ жизни имаго.  

Среди перечисленных признаков копулятивного аппарата сина-
поморфными можно признать строение ункуса и вальвы. При этом 
происхождение пары дорсальных выростов на вальве у Alsophilinae, 
не имеющих аналогов у других пядениц, становится понятным при 
сравнении с вальвой Cheimoptena: базальный вырост альзофилин со-
ответствует дорсальному выступу сильно укороченной косты Cheimo-
ptena, дистальный вырост – выступающему наружу выросту внутрен-
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ней стенки вальвы, отходящему от дорсального края класпера (по 
принятой нами терминологии), а дистальная лопасть вальвы – мем-
бранозной вальвуле. Собственно, вальва Alsophilinae отличается лишь 
большей длиной выростов и вторичной общей сильной склеротизаци-
ей. Во внешнем облике среди общих признаков специализации следу-
ет назвать глубокую рудиментацию крыльев, нехарактерную для мик-
роптерных самок из других групп пядениц. 

Сочетание симплезиоморфных признаков у Alsophilinae и Chei-
moptena обнаруживает сходство с таковым у родов Myinodes и Eume-
gethes. В строении мускулатуры гениталий самца это прикрепление 
мышц m1 к переднему краю тегумена, прикрепление мышц m4 к тег-
минальной области и основанию косты, медиальное положение дис-
тального конца мышц m2 и длинные косые мышцы m7, приближаю-
щиеся к области вершины укороченной косты вальвы. О первичности 
для Alsophilinae гнатосного типа сочленения ункуса свидетельствуют 
очень широкие основания рудиментарных ветвей гнатоса у Alsophila 
zabolne (рис. 57), как у Myinodes (рис. 52) и Eumegethes (рис. 54). 

Таким образом, опираясь на синапоморфное строение тимпа-
нального аппарата и широкий набор других сходств, Alsophilinae и 
Cheimoptenini следует выводить единой ветвью от общего корня со 
средиземноморскими Desmobathrinae. Впервые альзофилины были 
связаны с десмобатринами Фэнгером на основании синапоморфного 
сходства эуфрагмального отверстия тергальной фрагмы у Alsophila 
aescularia и у Ozola macariata Wlk. (Fänger, 1999: 182). 

Среди исследованных нами австралийских тонкотелых пред-
ставителей Oenochrominae g. m. сходство с представителями подсе-
мейством Desmobathrinae обнаруживают роды Epidesmia и Dichromo-
des (рис. 45-51), близость которых друг к другу не вызывает сомнений. 
В гениталиях самцов эти роды характеризуются набором плезио-
морфных признаков, филогенетически ставящих их базальнее рас-
смотренных выше родов десмобатрин: немодифицированные ункус и 
гнатос с гнатосным типом сочленения ункуса; широкая гемитранстил-
ла с перекрестом мышц m2 и m4; паратергальная пластинка, ассоции-
рованная с винкулумом (Epidesmia) или занимающая нейтральное по-
ложение (Dichromodes), отвечающее нетегминальному положению 
основания m4; коста вальвы не укорочена и не обособлена у вершины. 
Как и большинство десмобатрин, они обладают крупной медиальной 
лопастью вальвулы, однако этот признак, по-видимому, является сим-
плезиоморфией с Oenochrominae s. str. От последней группы Epides-
mia и Dichromodes хорошо отличают стройное телосложение, наличие 
выростов на юксте, возможно, являющихся гомологами связанных с 
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юкстой лабид Eumegethes, и отсутствие развитой кардолацинии в тим-
панальном аппарате. Эти отличия являются, в то же время, чертами 
сходства Epidesmia и Dichromodes с Desmobathrinae.  

Кроме того, самцы обоих родов, обладающие тибиальным анд-
рокониальным аппаратом, имеют удлиненные и слегка расширенные, 
но не утолщенные во фронтальной плоскости задние голени (рис. 21), 
сходные с таковыми у других представителей подсемейства Desmo-
bathrinae; они лишь не оттянуты к вершине, как это наблюдается в 
родах Ozola и Derambila. На 3-м брюшном стерните у Epidesmia име-
ется треугольный пучок игловидных щетинок, сходный с таковым в 
роде Derambila (Holloway, 1996, figs. 71, 72), но не разделенный на-
двое и более короткий. У Dichromodes этот пучок расположен значи-
тельно антериальнее, в передней трети стернита.  

В целом, Epidesmia и Dichromodes имеют больше сходств с 
Desmobathrinae, чем с Oenochrominae s. str., Так что эти роды можно 
включить в первое подсемейство в качестве наиболее базальной груп-
пы. Основными диагностическими признаками Desmobathrinae явля-
ются: стройное телосложение; у самцов с андрокониальным аппара-
том – длинные и тонкие задние голени с параллельными краями или 
оттянутой вершиной и треугольный непарный или пара разделенных 
продольно вытянутых пучков игловидных щетинок на вентральной 
стороне 3-го стернита брюшка; отсутствие лопастеобразной кардола-
цинии в тимпанальном аппарате; гнатосный тип сочленения ункуса 
(при отсутствии модификации тегминального комплекса) без про-
дольной склеротизации его медианного “окна”; наличие, как правило, 
большого медиального выроста вальвулы.  

В соответствии с приведенными диагностическими признаками 
род Heteralex, сближаемый Холловэем c Ennominae, может рассматри-
ваться в составе базальной группы подсемейства Desmobathrinae по 
наличию треугольного пучка щетинок на 3-м брюшном стерните и 
гнатосному типу сочленения ункуса (Holloway, 1996: 160, fig. 54). При 
отсутствии тибиального андрокониального аппарата у самцов, при-
надлежность к подсемейству может быть установлена на основании 
синапоморфного сходства с надежно включенными родами по другим 
признакам. Так, изолированный восточноазиатский род Abraxaphantes, 
не имеющий андрокониального аппарата у самцов, может быть сбли-
жен с базальными Desmobathrinae по строению гениталий. Вероятны-
ми синапоморфиями с родом Epidesmia у него являются очень сильное 
развитие дорсальных лопастей гемитранстилл (так что последние 
имеют почти ромбическую форму) и наличие крепкого склеротизиро-
ванного крюкообразного медиального выроста вальвулы. Оба этих 
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производных признака сочетаются с общей плезиоморфной основой – 
гнатосным типом сочленения ункуса, сублатеральным прикреплением 
мышц m1 к ункусу широким тяжем, отхождением мышц m4 от винку-
лума, отсутствием развитой кардолацинии и др. Собственно, по 
строению гениталий самцов род Abraxaphantes резко отличается толь-
ко уникальным строением юксты, которая погружена дистальным 
краем внутрь брюшка и имеет очень широкую мышцу m3, тянущуюся 
длинной полосой вдоль всего ее края.  

В принятом нами составе Desmobathrinae представляют собой 
весьма диверсифицированную группу с широкой амплитудой морфо-
логических и биономических различий, не превышающей, однако, 
амплитуду различий в таких крупных подсемействах, как Ennominae и 
Larentiinae. Основная группа родов включает представителей Desmo-
bathrini sensu Holloway, 1996, Orthostixinae sensu Hausmann, 1996 
(включая Eumegethes и Myinodes), Cheimoptenini и Alsophilinae и мо-
жет быть обозначена как Desmobathrinae s. str. Монофилия этой груп-
пы достаточно вероятна и поддерживается 3 синапоморфиями в гени-
талиях самцов: тенденцией к обособлению дистальной части косты 
вальвы и превращению ее в вырост; продольно широким тегуменом с 
прикрепленными к нему мышцами m4; наличием укороченных геми-
транстилл с редуцированной дорсальной лопастью (апоморфии 38–40). 
Во внешних признаках у родов, самцы которых обладают тибиальным 
андрокониальным аппаратом, синапоморфией являются продольно 
вытянутые участки игольчатых щетинок на 3-м стерните брюшка 
(апоморфия 37).  

Филогенетические связи в выделенной нами базальной группе 
родов (Abraxaphantes, Dichromodes, Epidesmia и Heteralex) нуждаются 
в дополнительном изучении. В качестве возможной синапоморфии 
между ними и представителями Desmobathrinae s. str. пока можно на-
звать только отсутствие лопастеобразной кардолацинии в тимпаналь-
ном аппарате (апоморфия 36). Эту базальную, или краевую, группу 
десмобатрин можно обозначить как Desmobathrinae g. m. (genera mar-
ginales).  

Роды подсемейства Desmobathrinae распространены преимуще-
ственно в субтропических и тропических широтах Старого и Нового 
Света, и лишь единичными представителями проникают в субборе-
альную зону Палеарктики. Не исключено, что значительная часть ро-
дов тонкотелых австралийских Oenochrominae g. m. также принадле-
жит к Desmobathrinae в нашем понимании, и тогда центр разнообразия 
подсемейства окажется смещенным в австралийский регион.  
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3.3.8. Состав и монофилия подсемейства Geometrinae 
(апоморфии 47–58) 

 
Подсемейство Geometrinae (другое распространенное до 1957 г. 

название – Hemitheinae) в текущем понимании представляет собой 
морфологически достаточно хорошо очерченную группу преимущест-
венно зеленых ширококрылых пядениц, основными диагностически-
ми признаками которых служат особенности жилкования крыльев: 
расположение жилок Rs1–Rs4 на общем стебле на передних крыльях; 
контакт или слияние Sc+R и Rs на короткой дистанции и отхождение 
M2 от срединной ячейки ближе к M1, чем к M3, на задних крыльях 
(Meyrick, 1892; Hampson, 1895; Prout, 1912–1939; Inoue, 1961; Fergu-
son, 1969, 1985; Вийдалепп, 1981; Common, 1990; Scoble, 1992; Hollo-
way, 1996; Pitkin, 1996; Minet, Scoble, 1998; Hausmann, 2001; Holloway 
et al., 2001; Беляев, 2005).  

Холловэй, предлагая новую концепцию таксономической струк-
туры подсемейства Geometrinae по материалам фауны Юго-Восточной 
Азии, предложил выделить в нем только 2 трибы, монотипическую 
Dysphaniini и номинативную Geometrini, включающую все остальные 
роды подсемейства, а ранг других традиционно принимаемых триб 
понизить до подтриб (Holloway, 1996; Holloway et al., 2001). Подобная 
система не была принята другими авторами (Pitkin, 1996; Hausmann, 
2001), и мы присоединяемся к мнению о необходимости более дроб-
ной трактовки триб (Beljaev, 2007). Тем не менее, Холловэй убеди-
тельно показал слабую разработанность системы подсемейства, что и 
побудило его объединить большинство родов в одну трибу. 

Обсуждая базальный план строения представителей Geometri-
nae, Холловэй (Holloway, 1996) назвал только 3 признака, общих для 
обеих выделенных им триб: (1) наличие в крыльях большого количе-
ства особого пигмента геовердина (по Cook et al., 1994); (2) редукцию 
склеротизации эдеагуса до продольного вентрального желоба; (3) на-
личие “крестообразного” винкулума в результате присутствия на вен-
тральной стороне последнего, наряду с направленным вперед сакку-
сом, еще и направленного назад узкого выроста. Для трибы Geometrini 
(то есть для всех геометрин, за исключением рода Dysphania Hbn.) 
этот автор предложил следующие признаки общего плана строения: 
зеленая окраска крыльев (4); тенденция к редукции френулюма (5); 
наличие парных групп щетинок у самцов на 3-м брюшном стерните 
(6); сильно развитые соции, часто с параллельной редукцией дисталь-
ного выроста ункуса (7); косые, папиллозные анальные сосочки (8); 
двурогий сигнум (9).  
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Питкин (Pitkin, 1996) ревизовала предложенные Холловэем  
признаки на примере неотропической фауны геометрин и пришла к 
заключению, что признаки 1, 2, 6 и 8 можно принять в качестве апо-
морфий подсемейства (исключая проблемных Dysphaniini). Действи-
тельно, зеленая окраска крыльев может быть принята в качестве апо-
морфии трибы Geometrini sensu Holloway, 1996, но только если будет 
показан вторичный характер отсутствия зеленой окраски крыльев у 
Pseudoterpnini sensu Pitkin et al., 2007; тенденция к редукции френулу-
ма является легко гомоплазирующим признаком, и с ней вряд ли сле-
дует связывать формирование подсемейства; двурогий сигнум, веро-
ятно, является апоморфией лишь более продвинутых групп геометрин. 
Однако наличие сильно развитых соций можно сохранить в качестве 
базальной апоморфии подсемейства, поскольку, хотя этот признак и 
имеет мозаичное распределение, в случаях слабого развития соций 
имеются основания предполагать их вторичную редукцию. Кроме 
ревизии апоморфий Холловэя, Питкин в цитированной выше работе 
указала еще одну вероятную апоморфию геометрин в строении тим-
панального аппарата: анса узкая у основания, расширенная посредине 
и суженная к вершине (по Cook, Scoble, 1992). Однако позже была 
показана неустойчивость этого признака в трибе Pseudoterpnini (Pitkin 
et al., 2007), что ставит под сомнение его базальный характер в подсе-
мействе.  

Нам удалось дополнить представления о базальном плане стро-
ения бабочек в подсемействе Geometrinae на основании исследования 
скелетно-мышечного аппарата гениталий самца одного из его наибо-
лее архаичных представителей – Heliomystis electrica, а также благода-
ря анализу опубликованного детального обзора родов трибы Pseudo-
terpnini, включившего большинство наиболее базальных родов гео-
метрин (Pitkin et al., 2007). В составе этой трибы Питкин с соавторами 
выделили группу австралийских родов (Aelochroma Prt., Australoterpna 
Gold., Heliomystis, Lophothorax Trn., Protophyta Trn. и Rhuma), которая 
была охарактеризована наличием немодифицированного ункуса, а 
также отсутствием или рудиментарностью соций, либо их слитностью 
с анальным конусом. Род Protophyta был выше ассоциирован нами с 
Oenochrominae s. str., а роды Aelochroma, Australoterpna и Lophothorax, 
хотя и имеют довольно сильно модифицированные гениталии самцов, 
по основным признакам вполне соответствуют подсемейству Geome-
trinae. Роды Heliomystis и Rhuma выглядят наиболее архаичными в 
трибе и, возможно, в подсемействе в целом. В гениталиях самцов они 
обладают почти полным набором признаков, симплезиоморфных с 
группой подсемейств Archiearinae, Ennominae, Oenochrominae s. str. и 
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Desmobathrinae, за исключением характерного геометринного строе-
ния юксты и наличия базального выроста эдеагуса.  

Исследование скелетно-мышечного аппарата гениталий самца 
H. electrica (рис. 77, 78) показало, что основные признаки мускулату-
ры, выявленные Стекольниковым и Кузнецовым (1981) на более про-
двинутых представителях подсемейства, прослеживаются и у самых 
базальных геометрин. К числу таких признаков относятся прикрепле-
ние дистальных концов мышц m1 узкими тяжами к латеральным сто-
ронам основания дистального выроста ункуса, продольное положение 
мышцы m7 вдоль дорсального края медиальной стенки саккулуса и 
отхождение мышц m3 от саккулусов вентральнее проксимального края 
m7. Кроме того, у Heliomystis вальвула дорсально слита с костулой 
(сохраняя рудимент субкостального угла анеллифера в виде прокси-
мальной выемки и отходящей от нее продольной складки), а вен-
трально имеет широкую и глубокую саккулярную выемку, как это 
свойственно остальным геометринам. Юкста имеет вогнутую полу-
лунную форму, характерную для большинства Pseudoterpnini и многих 
других геометрин, от которой можно вывести глубоко погруженные 
чашеобразные формы юксты (например, в роде Pingasa Moore). Сход-
ная полулунная юкста с мышцами m3, идущими от саккулусов, имеет-
ся у Oenochrominae s. str. 

Винкулум у Heliomystis вентрально имеет хорошо развитый 
задний вырост вентральной стенки. На этом признаке следует остано-
виться подробнее. Как уже отмечалось, Холловэй предложил считать 
наличие “крестообразного” винкулума одной из черт базального плана 
строения Geometrinae (Holloway, 1996). Питкин не поддержала это 
мнение, сославшись на большое число родов геометрин, у которых 
такая форма винкулума не выражена. Действительно, разнообразие 
форм строения переднего края вентральной части винкулума в подсе-
мействе велико, и далеко не всегда его можно назвать крестообраз-
ным. Однако для большинства геометрин характерно наличие узкого, 
часто хорошо склеротизированного заднего выроста вентральной 
стенки винкулума, образующего заднюю часть упомянутого “кресто-
образного” винкулума. Таким образом, этот признак вполне можно 
принять в качестве одной из базальных апоморфий подсемейства.  

Род Rhuma (судя по описаниям бабочек и изображению генита-
лий 3 видов в работе Питкин с соавторами, и 1 – у Юнг: Young, 2006a, 
fig. 29, как Sterictopsis sp.) может рассматриваться как группа, еще 
более базальная, чем Heliomystis. В гениталиях самцов его представи-
тели имеют умеренно развитую саккулярную выемку вальвулы, узкие 
основания саккулусов (что, возможно, свидетельствует об ином ха-
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рактере прикрепления базальных концов мышц m3 и m7), широкий 
полусклеротизированный анеллус, поддерживаемый латерально узки-
ми склеротизированными пластинками, связанными с основанием 
гемитранстилл (по-видимому, эти пластинки гомологичны лабидам, а 
пигментированные латеральные полоски анеллуса у Heliomystis явля-
ются рудиментами латеральных склеритов анеллуса у Rhuma), широ-
кий задний вырост вентральной стенки винкулума, а также сохраняют 
склеротизацию в средней части трубки эдеагуса. В гениталиях самок 
анальные сосочки не усеченные и слабо папиллозные. Анса у Rhuma, 
как и у ряда других австралийских родов геометрин (Cyneoterpna Prt., 
Heliomystis, Hypobapta: Young, 2006a) тоже отличается от типично гео-
метринной формы своим постепенным сужением от широкого осно-
вания, что свойственно Oenochrominae s. str. Самцы, однако, имеют 
вполне типичные для подсемейства задние голени с развитым дис-
тальным выростом и 3-й стернит брюшка с парой щетинистых участ-
ков (больших и слитых вентрально у Rh. subaurata), что доказывает 
монофилию рода с Geometrinae.  

Наличие дистального выроста на голенях самцов отмечено в 
качестве уникальной черты Geometrinae (Ferguson, 1985), однако в 
трибе Pseudoterpnini такой вырост имеется не во всех родах, в которых 
самцы обладают тибиальным андрокониальным аппаратом (Pitkin et 
al., 2007). Судя по мозаичному отсутствию этого признака в пределах 
трибы, не характеризующему определенно какую-либо группу родов, 
а также по наличию хорошо развитых выростов в наиболее базальном 
роде Rhuma, мы предполагаем вторичность утраты дистального вы-
роста в некоторых родах трибы Pseudoterpnini.  

Таким образом, суммируя апоморфии подсемейства, предло-
женные другим авторами и выявленные в результате наших исследо-
ваний, можно привести 12 доводов в поддержку монофилии подсе-
мейства Geometrinae в его текущем понимании (апоморфии 47–58). 
При этом наличие апоморфий 50 и 53 в роде Rhuma остается под во-
просом в силу неизученности мускулатуры гениталий его представи-
телей; апоморфия 52 у Rhuma выражена умеренно; апоморфия 56 име-
ется почти всегда, за исключением случаев сильной модификации 
эдеагуса; апоморфия 57, возможно, вторично утрачена у ряда предста-
вителей Pseudoterpnini, эдеагус которых трубчатый в базальной части; 
апоморфия 58 отсутствует у Rhuma и в некоторых родах, включаемых 
в Geometrini.  

Монотипическая триба Dysphaniini, связь которой с подсемей-
ством считалась спорной (Cook, Scoble, 1992; Cook et al., 1994; Hollo-
way, 1996; Pitkin, 1996), обладает большинством приведенных апо-
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морфий подсемейства, кроме последней (апоморфия 58). Мускулатура 
гениталий самцов у представителей трибы не исследована, но скелет 
гениталий предполагает расположение мышц, характерное для гео-
метрин. Пучок щетинок на 3-м брюшном стерните самцов, хотя и вы-
глядит у них единым, медианно имеет лишь несколько слабых щети-
нок, что свидетельствует о его парном происхождении. Среди типич-
ных геометрин вентральная слитность щетинистых участков на 3-м 
стерните имеется в некоторых родах трибы Pseudoterpnini, таких как 
Pingasa, Rhuma, Metallolophia Warr., Sundadoxa Holl., Orthorisma Prt., 
Actenochroma Warr. (Pitkin et al., 2007). Таким образом, монофилия 
Dysphaniini с Geometrinae у нас не вызывает сомнений. По молекуляр-
но-генетическим данным, Dysphaniini образуют группу, сеcтринскую 
остальным Geometrinae в составе Geometrini sensu Holloway, 1996 
(Young, McQuillan, 2006). 

Монотипическая триба Eumeleini традиционно рассматривалась 
в составе подсемейства Oenochrominae s. l., пока Холловэй не перевел 
ее в Desmobathrinae (Holloway, 1996), отметив отсутствие явных сина-
поморфий между Eumeleini и Desmobathrini. В качестве общих для 
них признаков он привел только стройное тело с длинными конечно-
стями, и модификацию тегумена. Позже этот же автор уточнил при-
знаки сходства Eumeleini и Desmobathrini, указав, что в обеих трибах 
тегумен выдается вентральнее (фактически – антериальнее) места со-
членения с винкулумом и имеет дополнительное поперечное утолще-
ние в передней части (Holloway et al., 2001: 306).  

Нами исследовано скелетно-мышечное строение гениталий 
самца Eumelea florinata Gn. (рис. 75, 76), которое показало, что по 
большинству признаков они отвечают апоморфиям Geometrinae и не 
демонстрируют апоморфных сходств с Desmobathrinae. С геометри-
нами Eumelea разделяет следующие апоморфии (4, 5, 7–12): соции 
крупные; вальвула слита с костой от основания (но, в отличие от дру-
гих геометрин, саккулярная выемка вальвуля развита слабо); юкста 
глубоко вогнутая, чашевидная; склеротизированный анеллус широко 
отделен от юксты; склеротизация эдеагуса редуцирована до вентраль-
ной пластинки; винкулум со свободным направленным назад вырос-
том; дистальные концы мышц m1 прикреплены узкими тяжами к лате-
ральным сторонам основания дистального выроста ункуса; мышцы m4 
отходят от тегумена (Стекольников, Кузнецов, 1981); мышцы m7 отхо-
дят от верхнего края внутренней стенки саккулуса дорсальнее m3; 
мышцы m3 отходят от саккулусов вальв. Эдеагус не обладает базаль-
ным выростом, но его передняя часть сужена таким образом, что по 
форме напоминает базальный вырост эдеагуса, типичный для геомет-
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рин. Ункус имеет гнатосный тип сочленения и широкое медианное 
“окно” с продольной полосой склеротизации (синапоморфия Geome-
trinae и Oenochrominae s. str.).  

Основные отличия Eumelea в структуре гениталий от обычного 
для геометрин типа состоят в крестообразной форме дистального вы-
роста ункуса, очень сильно развитых петлях винкулума, поддержи-
вающих огромные коремата, и заметно вытянутом вперед тегумене. 
Все перечисленные особенности этого рода не препятствуют сближе-
нию его с Geometrinae. Форма эуфрагмального отверстия тергальной 
фрагмы у Eu. rosalia Stoll также определенно энноминно-геометрин-
ного, а не десмобатринного типа (Fänger, 1999).  

Отмеченное Холловэем поперечное утолщение тегумена у 
Eumelea не гомологично внутреннему петлевидному утолщению те-
гумена у Desmobathrinae: у последних это действительно утолщение, 
от которого отходит мышца m2 (см. Ozola sinuicosta: рис. 63, 64), тогда 
как у Eumelea утолщением на препарате выглядит задний край вен-
тральной стенки кармановидной передней части лопастей тегумена, в 
которую погружен проксимальный конец m2 (рис. 75). Анальные со-
сочки у Eu. obesata Felder & Rogenhofer хотя и не папиллозные, но 
косо срезанные, как у большинства геометрин. Тимпанальный аппарат 
представителей рода обладает хорошо развитой лопастеобразной кар-
долацинией, что не свойственно Desmobathrinae. Анса у Eumelea длин-
ная, тонкая, посредине с округлым расширением, сформированным 
крыльями (внутренний канал ансы не входит в расширение), и с моло-
тообразным расширением на вершине, что не соответствует типично-
му для геометрин строению. Однако сходная, расширенная на верши-
не анса имеется у Dysphania и в ряде родов Pseudoterpnini: Dindica, 
Hypobapta, Paraterpna Gold. и некоторых других (Pitkin et al., 2007).  

Таким образом, гениталии самцов Eumelea содержат серию си-
напоморфий с геометринами, а признаки других структур не противо-
речат сближению этого рода с названным подсемейством. Все это дает 
основания рассматривать трибу Eumeleini в составе подсемейства Geo-
metrinae. Соединение у Eu. florinata оснований транстиллы со скле-
ротизированным анеллусом посредством дорсовентральных ленто-
видных склеритов (лабид) сходно с таковым у Parepisparis multico-
lora Lucas из Oenochrominae (ср. рис. 66 и 75) и может свидетельст-
вовать в пользу базального положения Eumeleini среди Geometrinae. 

Триба Pseudoterpnini в трактовке Питкин с соавторами (Pitkin et 
al., 2007) является, по нашему мнению, сборным парафилетическим 
таксоном, характеризующимся симплезиоморфными признаками. Ни 
одной апоморфии, поддерживающей монофилию Pseudoterpnini, авто-
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рами приведено не было, за исключением указания на гомогенность 
трибы по плотному телосложению и рисунку крыльев (Pitkin et al., 
2007: 360). Включаемые в эту трибу роды морфологически сильно 
диверсифицированы, причем анцестральные и производные признаки 
распределены в ее пределах очень мозаично. По-видимому, некоторые 
из таких признаков либо многократно развивались независимо (иллю-
стрируя закон гомологических рядов Вавилова), либо многократно 
реверсировали. Особенно это касается степени склеротизации дор-
сальной стенки эдеагуса, наличия дистального выроста на задних го-
ленях самцов и характера вентральных щетинистых участков на 3-м 
стерните брюшка. Не вдаваясь в детальный анализ родственных свя-
зей внутри трибы, можно заметить, что, судя по строению скелета ге-
ниталий самцов и самок, род Rhuma может занимать более базальное 
положение в семействе, чем Eumeleini и Dysphaniini. Род Heliomystis, 
несмотря на сходство внешнего вида бабочек и общих очертаний ге-
ниталий обоих полов с Rhuma, обладает большими социями (необыч-
но для геометрин слитыми с анальным конусом), дорсально мембра-
нозным эдеагусом и другими признаками организации гениталий сам-
цов, настолько сходными с продвинутой группой геометрин, что его 
обособление можно представить только уже после уклонения 
Eumeleini и Dysphaniini.  

В неотропической фауне имеется 2 рода, Dichorda Warr. (D. obli-
quata Warr.: Pitkin, 1996, figs. 94, 143) и Tachyphyle Butl. (T. acuta Butl.: 
Pitkin, 1996, figs. 130, 179), по организации гениталий самцов близкие к 
Rhuma. Эти роды характеризуются немодифицированным ункусом с 
умеренно развитыми социями и сложным анеллусом с латеральными 
склеротизациями. В отличие от других геометрин, они имеют широ-
кий базальный вырост эдеагуса, сходный с таковым у Oenochrominae 
s. str., а бабочки имеют зеленую окраску и совершенно не похожи на 
представителей трибы Pseudoterpnini.  

Положение в системе пядениц рода Celerena, большинство 
представителей которого распространены на Новой Гвинее, дискусси-
онно. Холловэй исключил его из Oenochrominae и поместил в трибу 
Desmobathrini (Holloway, 1996), однако нами не обнаружено синапо-
морфий этого рода с десмобатринами ни в скелете, ни в мускулатуре 
гениталий самцов (изучена у C. signata Warr.: рис. 72-74). Сходство 
гениталий самцов Celerena и родов, отнесенных Холловэем к трибе 
Desmobathrini, чисто внешнее и основано на сходной по очертаниям 
(но не по деталям строения) модификации задней части тегумена и 
ункуса, зашедшей настолько глубоко, что гомологизация частей тег-
минального комплекса затруднительна. Сближение Celerena с Desmo-
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bathrinae s. str. (Desmobathrini sensu Holloway, 1996 + Orthostixinae sensu 
Hausmann, 2001) невозможно по причине в этом роде плезиоморфного 
отхождения мышц m1 от переднего края тегумена и наличия отчетли-
вого перекреста мышц m2 и m4.  

Таким образом, строение гениталий самцов в роде Celerena со-
ответствует уровню наиболее базальных Desmobathrinae в нашем, ши-
роком понимании подсемейства. Единственное сходство в скелете 
гениталий самцов между Celerena и Desmobathrinae обнаруживается в 
наличии гребенки шипов на дорсопроксимальном крае вальвулы, од-
нако свободная лопасть, на которой в последнем подсемействе обычно 
расположены такие шипы или крепкие щетинки, у рассматриваемого 
рода отсутствует. Строение тимпанального аппарата у C. signata, об-
ладающего сильно уплощенными, почти блюдцеобразными кавусами 
и очень длинной пальцеобразной ансой, не обнаруживает прямого 
сходства с какой-либо группой пядениц. Вместе с тем, у Celerena 
имеются 2 отчетливые синапоморфии с Geometrinae – высокая кон-
центрация геовердина и длинный дистальный вырост на задних голе-
нях самцов, в который укладывается вершина громадной андрокони-
альной кисти. Не исключено, что род этот следует рассматривать в 
качестве таксона высокого ранга (по крайней мере, трибы), возможно, 
занимающего наиболее базальное положение в подсемействе Geome-
trinae. Однако мы воздерживаемся от принятия номенклатурного ре-
шения по этому вопросу до более широкого исследования морфологи-
ческих признаков в пределах рода, ассоциировав Celerena с Geometri-
nae в качестве таксона неясного положения (incertae sedis).  

Подсемейство Geometrinae – четвертое по объему среди пяде-
ниц, насчитывая около 2350 описанных видов. Геометрины распро-
странены почти всесветно, однако наблюдается явное избегание ими 
высоких широт и больших высот. Подсемейство экологически связа-
но, главным образом, с лесными ландшафтами и не образует специа-
лизированных “зимних” форм. Наиболее богато представлено оно в 
тропиках, особенно в Южной и Юго-Восточной Азии. Базальные 
группы геометрин распространены здесь же и в Австралии, но неко-
торые, возможно, встречаются и в Неотропической области.  

 
3.3.9. Филогенетические связи в группе подсемейств Desmobathrinae,  

Oenochrominae s. str. и Geometrinae (апоморфии 41–43) 
 
Филогенетические связи между Oenochrominae s. str., Desmoba-

thrinae и Geometrinae с трудом поддаются анализу. Холловэй предло-
жил монофилию Geometrinae и Desmobathrinae на основании высокой 
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концентрации геовердина и наличия пары латеральных пучков щети-
нок на 3-м стерните брюшка у самцов, обладающих тибиальной ки-
стью (Holloway, 1996, 1997; Holloway et al., 2001). Однако второй при-
знак нами обнаружен также у Archiearinae, а для Geometrinae показана 
значительная его вариабельность в базальной трибе Pseudoterpnini 
(Pitkin et al., 2007). Кроме того, цельные вентральные пучки щетинок 
найдены нами и у базальных Desmobathrinae. В результате не ясно, 
является ли парность пучков щетинок унаследованной симплезио-
морфией Desmobathrinae и Geometrinae, гомоплазией, либо истинной 
синапоморфией, претерпевшей реверсию в некоторых базальных ро-
дах обоих подсемейств. К тому же тибиальная андрокониальная сис-
тема самцов отсутствует у Oenochrominae s. str., что не позволяет оце-
нить положение последнего подсемейства относительно двух других. 
Что касается высокой концентрации геовердина, то наличие его у 
Desmobathrinae было фиксировано только включением в состав под-
семейства рода Celerena, который мы предлагаем сблизить с Geome-
trinae. Таким образом, предложенные Холловэем синапоморфии Des-
mobathrinae и Geometrinae в действительности не проясняют филоге-
нетические связи этих подсемейств.  

Попытка обоснования сестринского родства Geometrinae с Oeno-
chrominae s. str. была предпринята на основании молекулярно-генети-
ческих и морфологических данных (Young, 2006a). При этом выдви-
нуты следующие вероятные синапоморфии 2 подсемейств: на задних 
крыльях (в оригинале “in forewing”, что, очевидно, является опиской) 
жилка M2 отходит ближе к M1, чем к M3 (признак имеется не у всех 
Oenochrominae s. str., но встречается и у некоторых Desmobathrinae, то 
есть может быть гомоплазией); сочетание редукции френулума с рас-
ширением гумеральной лопасти задних крыльев (легко гомопласти-
рующий признак, слабо указывающий на родственные связи даже 
внутри Geometrinae: Ferguson, 1969); базальный вырост эдеагуса длин-
ный и стройный (сходство не настолько определенное, чтобы отли-
чить базальный вырост эдеагуса у Oenochrominae s. str. от такового у 
многих энномин); корнутусы редуцированы (очень широко распро-
страненная гомоплазия у пядениц). Возможными синапоморфиями 
гусениц являются очень короткие и головчатые щетинки в первом 
возрасте, папиллозный интегумент и притупленные щетинки у взрос-
лых гусениц, а также наличие 3 латеральных щетинок на ложных 
ножках 6-го сегмента брюшка. Признаки преимагинальных стадий в 
нашей работе не обсуждаются, но первые 3 апоморфии гусениц вы-
глядят довольно сильными.  

 152

Таким образом, имагинальные признаки, предложенные Юнг в 
качестве синапоморфий Geometrinae и Oenochrominae s. str., хотя и 
могут свидетельствовать о родстве, не являются вполне надежными. 
Вместе с тем, в скелете гениталий самцов имеется 2 общих для обоих 
подсемейств признака, которые можно признать синапоморфными. 
Это наличие гнатосного типа сочленения ункуса в сочетании с его 
широким дорсальным “окном”, пересеченным продольной полосой 
склеротизации, и наличие короткой полулунной вогнутой юксты, во 
многих родах геометрин более или менее глубоко инвагинированной. 
У всех исследованных Geometrinae (кроме проблемного рода Celerena) 
последний признак сочетается с прикреплением оснований парной 
мышцы m3 к саккулусам вальв. В пределах Oenochrominae s. str. при-
крепление мышц m3 к саккулусам обнаружено в 3 родах из 4 исследо-
ванных (Parepisparis, Arhodia, Oenochroma), а для рода Monoctenia 
можно допустить вторичный переход m3 на винкулум в связи с силь-
ным развитием коремат в основании саккулусов. Таким образом, этот 
признак также вполне можно принять в качестве синапоморфии двух 
подсемейств.  

Среди базальных геометрин строение анеллуса в роде Rhuma 
(особенно у типового вида Rh. subaurata) очень близко к таковому в 
энохроминном роде Parepisparis (рис. 66; см. также Scoble, Edwards, 
1990). В обоих родах анеллус умеренно склеротизирован, с латераль-
ными склеритами, связанными с гемитранстиллами, а юкста полулун-
ной формы. Различие состоит в том, у Parepisparis анеллус слит с юк-
стой (как и у других Oenochrominae s. str. со склеротизированным 
анеллусом), тогда как у Rhuma склеротизированный анеллус отделен 
от юксты мембранозным пространством. Такой же анеллус, отделен-
ный от глубоко инвагинированной юксты, сохраняется у Eumelea. 
Следовательно, можно говорить о базальном синапоморфном сходст-
ве строения анеллусов у Oenochrominae s. str. и Geometrinae.  

В целом, морфологические данные свидетельствуют о вероят-
ной монофилии Oenochrominae s. str. и Geometrinae, а также о сест-
ринском отношении к ним Desmobathrinae. Еще одним существенным 
признаком сходства первых двух подсемейств можно назвать строе-
ние сигнума, который практически идентичен у базальной геометрины 
Rh. subaurata (Pitkin et al., 2007, fig. 160), и у энохромин Protophyta 
castanea Lower (Pitkin et al., 2007, fig. 159) и Parepisparis (Scoble, Ed-
wards, 1990, figs. 61–68). Тем не менее, трактовать сходство сигнумов 
в качестве синапоморфии этих подсемейств до изучения морфологии 
самок у Oenochrominae g. m. преждевременно.  
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С учетом приведенных синапоморфий Oenochrominae s. str. и 
Geometrinae, род Celerena, в качестве проблемного таксона ассоции-
рованный нами с Geometrinae, может уклоняться даже базальнее точки 
расхождения обоих подсемейств в силу обычного строения юксты и 
приводящей ее мускулатуры. Однако для тестирования этого предпо-
ложения требуются дополнительные материалы.  

 
3.3.10. Состав и монофилия подсемейства Larentiinae 

(апоморфии 59–62) 
 
Подсемейство Larentiinae (как семейство Hydriomenidae) в ос-

новном своем родовом составе было сформировано Мейриком (Mey-
rick, 1892). Он же дал и основные диагностические признаки подсе-
мейства, актуальные для идентификации большинства его представи-
телей до сих пор: наличие нормально развитой жилки M2 на задних 
крыльях в сочетании с длинным анастомозом жилок Sc и Rs, либо со-
единением этих жилок короткой R дистальнее середины дискальной 
ячейки (Prout, 1910a; Common, 1990; Scoble, 1992; Minet, Scoble, 1998; 
Holloway et al., 2001; Беляев, 2005). Вместе с тем, подсемейство все 
еще остается ревизованным слабее, чем Geometrinae, Sterrhinae и En-
nominae, причем особенно мало данных имеется об американских Lar-
entiinae. Среди крупных работ, посвященных систематике его пред-
ставителей, можно назвать следующие: Prout, 1912–1916, 1920–1941, 
1930–1938, 1934–1939, 1958; Janse, 1933–1935; McGuffin, 1958; Hollo-
way, 1997; Xue, Zhu, 1999; Choi, 2000, 2001; Xue, Scoble, 2002; Miro-
nov, 2003. Мускулатура гениталий самцов описана лишь для немногих 
видов европейской фауны (Razowski, Woitusiak, 1981; Кузнецов, Сте-
кольников, 2001; Schmidt, 2001); в нашей работе она впервые изучена 
еще для 3 палеарктических видов – Leptostegna tenerata Chr., Tylo-
ptera bella Butl. и Solitanea defricata Pglr. (рис. 79, 80, 83-88).  

В качестве основного производного признака подсемейства 
Larentiinae Холловэй выделил особенность рисунка передних крыльев, 
заключающуюся в наличии множественных поперечных линий, кото-
рые имеют тенденцию подходить к заднему краю крыла скорее под 
прямым углом, чем косо (Holloway, 1997; Holloway et al., 2001). Этот 
признак, действительно, очень характерен для ларентиин, однако сле-
дует заметить, что в палеарктической фауне имеется ряд родов с про-
стым рисунком крыльев (Carige, Chrioloba, Docirava Wlk., Emmesomia, 
Heterophleps, Leptostegna, Naxidia, Palaeomystis Warr., Syzeuxis Hmps. и 
некоторые другие); большинство из них обладают развитым гнатосом 
и принадлежат к трибе Trichopterygini, признаваемой базальной в под-
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семействе (Holloway, 1997; Young, 2006a; но см. иное мнение у Haus-
mann, 2001). Таким образом, нельзя исключить развитие мультипо-
лосного рисунка крыльев уже внутри подсемейства ларентиин.  

В жилковании крыльев в качестве базальной синапоморфии ла-
рентиин можно принять слитность Sc и Rs на задних крыльях на длин-
ном промежутке, хотя этот признак и не рассматривался Холловэем в 
качестве производного для подсемейства, по-видимому, в силу гомо-
плазии с некоторыми Sterrhinae (Rhodometrini), Geometrinae (Thalera 
Hbn., Hierochthonia Prt., Xenochlorodes Warr. и др.) и Ennominae (Semi-
desertobia Beljaev и др.). Кроме того, у большинства Trichopterygini у 
самцов, а часто и у самок, жилки Sc и Rs разобщены и соединены ко-
роткой R, которая отходит дистальнее середины дискальной ячейки, 
что неизвестно для других пядениц. Хотя в большинстве случаев раз-
общение Sc и Rs у ларентиин связано с различными модификациями в 
задней половине крыла и, вероятно, является вторичным, первичное 
слияние жилок в подсемействе скорее всего произошло при дисталь-
ном положении R. В подтверждение этому можно привести жилкова-
ние крыльев у одних из самых архаичных родов Trichopterygini – Lep-
tostegna и Naxidia, имеющих хорошо развитый гнатос у самцов и сход-
ные немодифицированные задние крылья у самцов и самок. В этих 
родах у бабочек обоих полов жилки Sc и Rs на задних крыльях одина-
ково разобщены и соединены короткой R дистальнее середины дис-
кальной ячейки (см. Xue, Zhu, 1999, figs. 233e, 274, 275).  

В соответствии с принятой нами гипотезой о семогенезе тиби-
ального андрокониального аппарата в семействе пядениц, базальной 
апоморфией Larentiinae следует считать утрату у самцов тибиального 
желоба и маргиностернальных выростов на 2-ом стерните брюшка. 
Возможно, в связи с этим тибиальная кисть у них сложена своеобраз-
ными утолщенными пружинящими щетинками, которые, однако, ма-
лопригодны для идентификации подсемейства, поскольку у абсолют-
ного большинства ларентиин тибиальный андрокониальный аппарат 
утрачен полностью.  

В гениталиях самцов мы выделили 2 вероятные апоморфии Lar-
entiinae – наличие мембранозной складки, отделяющий дорсальный 
край лабиды от костулы (с чем связана, по-видимому, преимущест-
венно дорсальная направленность выростов лабид относительно эдеа-
гуса), и тесную связь крист, которые обычно имеют вид склеротизи-
рованных пластинок, с юкстой. Однако, в связи с отсутствием лабид и 
крист (вальвелл) у Sterrhinae, невозможно сказать, действительно ли 
эти признаки являются автапоморфиями ларентиин, или же они унас-
ледованы от общего со стерринами предка. В мускулатуре гениталий 
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самцов базальных апоморфий подсемейства не выявлено, а среди ха-
рактерных черт можно назвать устойчивое плезиоморфное прикреп-
ление мышц m4 к винкулуму и тенденцию к ослаблению и редукции 
мышц m1.  

По-видимому, морфологически наиболее архаичной в подсе-
мействе является группа преимущественно восточноазиатских родов, 
которым свойственны, как правило, простой рисунок крыльев, раз-
дельные жилки Sc и Rs на задних крыльях у самцов и самок, соеди-
ненные короткой R дистальнее середины дискальной ячейки, наличие 
хорошо развитого гнатоса и развитие на копулятивной сумке серии 
сигнумов в виде поперечного ряда лодочковидных склеритов. Эта 
группа была впервые намечена Холловэем (Holloway, 1997) в составе 
родов Carige, Chrioloba, Goniopteroloba Hmps. и Lobogonia Warr. Мы 
можем прибавить к ней Brabira Moore, Celonoptera Lederer, Cryptoloba 
Warr., Emmesomia, Heterophleps, Leptostegna, Naxidia, Palaeomystis, 
Pseudeuchlora Hmps., Ptygmatophora Gumpb., Syzeuxis, Tamurhydrelia 
Inoue, Teinoloba, Tyloptera. В Американской фауне с этой группой по 
основным признакам может быть сближен род Dyspteris Hbn., являю-
щийся типовым для Dyspteridinae Hulst, 1896.  

Подсемейство Larentiinae является вторым по численности ви-
дов (около 5800) в семействе пядениц. Оно распространено почти все-
светно, за исключением Антарктиды. По сравнению с другими круп-
ными подсемействами пядениц, ларентиины относительно более оби-
льны в верхних горных поясах (особенно в тропиках) и высоких ши-
ротах. Богато представлены они в семиаридных и аридных ландшаф-
тах, а в умеренной лесной зоне дают “зимние” формы (Operophtera 
Hbn., Malacodea Tngstr.). В отличие от подсемейств геометринного 
филума, среди них много хортофилов и видов, бабочки которых ак-
тивны в дневное и сумеречное время.  

 
3.3.11. Состав и монофилия подсемейства Sterrhinae 

(апоморфии 63–69) 
 
Подсемейство Sterrhinae (в ранге семейства Sterrhidae) впервые 

было описано и диагностировано Мейриком (Meyrick, 1892) по при-
знакам наличия на задних крыльях нормально развитой жилки M2, 
отходящей от середины дискальной жилки, и жилки Sc, коротко сли-
той с Rs вблизи основания крыла. С незначительными изменениями 
эта концепция стеррин сохранилась и по настоящее время (Prout, 
1912–1916, 1920–1941, 1930–1938, 1932–1938, 1934–1935, 1934–1939; 
Janse, 1933–1935; Sterneck, 1940–1941; McGuffin, 1967; Covell, 1970, 
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1983; Common, 1990; Scoble, 1992; Стекольников, 1996; Holloway, 1997; 
Minet, Scoble, 1998; Holloway et al., 2001; Hausmann, 2004; Sihvonen, 
Kaila, 2004; Вийдалепп, 2005; Sihvonen, 2005). Недавно к ныне прини-
маемым трибам подсемейства (Cosymbiini, Cyllopodini, Rhodometrini, 
Rhodostrophiini, Scopulini, Sterrhini и Timandrini) была добавлена три-
ба Lythriini, исключенная из Larentiinae (Õunap et al., 2008). 

Монофилия Sterrhinae была недавно поставлена под сомнение 
по причине отсутствия универсальных автапоморфий и наличия ряда 
сходств в линии Timandrini sensu Hausmann, 1993 (в составе Timandrini, 
Cosymbiini и Rhodometrini) c Larentiinae (Common, 1990; Holloway, 1997; 
Holloway et al., 2001; Hausmann, 2001; Sihvonen, Kaila, 2004). В качестве 
вероятных апоморфий подсемейства были предложены 2 признака 
(Holloway, 1997): значительная длина и продольная ориентация участ-
ка жилки M1 между точкой ответвления от ствола Rs и дискальной 
жилкой (признак впервые предложен Форбсом: Forbes, 1948) и нали-
чие светлого ядра, по цвету отличного от фона крыльев, у дискальных 
пятен на передних и задних крыльях. Первый признак слабо выражен 
или отсутствует у многих представителей триб Rhodostrophiini и в 
линии Timandrini, но имеется у некоторых Ennominae и Desmobathri-
nae. Второй признак отсутствует у Cyllopodini, а также у видов с то-
чечными дискальными пятнами, то есть у большинства Scopulini, Ster-
rhini и многих представителей остальных триб подсемейства. Таким 
образом, оба признака не универсальны, а второй признак, хотя и най-
ден только среди Sterrhinae, выражен, по-видимому, у меньшей части 
его представителей.  

В серьезной морфологической работе Сихвонена и Кайлы (Sih-
vonen, Kaila, 2004), охватившей основное мировое таксономическое 
разнообразие подсемейства, апоморфии Sterrhinae были выделены апо-
стериорным методом количественной паттерн-кладистики с использо-
ванием программ NONA и WinClada. При этом монофилия Sterrhinae 
(вместе с включенными в работу в качестве внешней группы ларен-
тиинами Pelurga comitata L. и Larentia clavaria Haw.!) оказалась под-
держана тремя апоморфиями: присутствием 1 или 2 ареол на передних 
крыльях; отхождением жилки M1 от проксимальной или дистальной 
ареолы; отсутствием антериолатеральных расширений на 2-ом стер-
ните брюшка у самцов. Однако первый признак широко распростра-
нен среди других подсемейств пядениц (что отмечено и самими авто-
рами исследования) и вовсе не отличает собственно Sterrhinae, хотя и 
имеется почти у всех их представителей. Второй признак, по сути, 
тавтологичен первому, так как при отсутствии ареолы жилка M1 от нее 
отходить не может, а в присутствии ареолы она отходит от нее всегда. 
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Третий признак с нашей точки зрения тоже интерпретирован непра-
вильно, так как отсутствие “антериолатеральных расширений у сам-
цов на 2-ом стерните брюшка” (маргиностернальных выростов по на-
шей терминологии), хотя само по себе и является апоморфией, но ха-
рактеризует только терминальные ветви в подсемействе. Таким обра-
зом, выделенные апостериорным “машинным” способом апоморфии 
никак не характеризуют собственно Sterrhinae.  

В строении тимпанального аппарата наличие асимметрично 
развитого с вентральной стороны сколопарного расширения ансы   
(см. Hausmann, 2004, figs. 1-8), по-видимому, можно принять в качест-
ве почти универсальной и притом инновационной апоморфии стер-
рин. Во всяком случае, такая степень асимметрии нехарактерна ни для 
одного из других подсемейств. При этом дорсальное сколопарное 
крыло ансы очень узкое и ориентировано латерально, по направлению 
к тимпануму, так что при взгляде на ансу с медиальной стороны (как 
на большинстве препаратов) его не видно.  

В строении гениталий нами выявлены 2 вероятные апоморфии 
подсемейства – отсутствие лабид и вальвелл (во всяком случае, в их 
первичном, неинставрированном виде) у самцов и наличие на сигнуме 
выраженного продольного медианного ребра у самок. Отсутствие ла-
бид и вальвелл не является уникальной апоморфией стеррин, но хо-
рошо отличает это подсемейство от ларентиин. Характер же строения 
сигнума, по-видимому, может быть принят в качестве уникальной 
автапоморфии Sterrhinae. В качестве анцестрального для подсемейства 
нами принят тип сигнума, сходный с таковым у Leptostales oblinata- 
ria Möschl. и Pseudasellodes fenestraria Gn. (см. Sihvonen, Kaila, 2004, 
fig. 8: R, S) и характеризуемый слитностью шипиков (как у Larentii-
nae), и наличием медианного ребра, пресекающего сигнум спереди 
назад. Следы анцестрального наличия такого сигнума прослеживают-
ся во всех родах стеррин, за исключением случаев обширной вторич-
ной шиповатости копулятивной сумки (характерной для Idaea), либо 
полной утраты сигнумов. В роде Scopula множественный сигнум в 
виде области уплощенных, однообразно ориентированных шипиков 
явно развился в результате разобщения цельного сигнума, причем его 
медианное ребро во многих случаях сохраняется в виде сплошной 
продольной полосы склеротизации; при этом для S. concinnaria Dup. 
характерен цельный пластинчатый сигнум с выраженным медианным 
ребром, который, вероятно, можно считать исходным для рода (см. 
Hausmann, 2004, fig. 127). В трибе Sterrhini Ptychamalia perlata Warr. 
обладает большим пластинчатым сигнумом (см. Sihvonen, Kaila, 2004, 
fig. 8: T), сходным с таковым S. concinnaria. Характерные лодочко-
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видные сигнумы в линии Timandrini легко выводятся из принятого 
нами анцестрального типа как результат редукции шипиков и погру-
жения медианной части пластинки. Появление парных сигнумов у 
Cyllopodini и Rhodostrophiini можно объяснить разобщением первич-
ного сигнума вдоль медианного ребра.  

Мускулатура гениталий самцов в литературе описана только у 
Idaea biselata Hufn., I. aureolaria Den. et Schiff. и Scopula incanata L. 
(Razowski, Woitusiak, 1981), а нами дополнительно исследована у 
Rhodostrophia vibicaria и Dithecodes erasa из Rhodostrophiini и Rhodo-
metra sacraria L. из Rhodometrini (рис. 92-94). У представителей трибы 
Rhodostrophiini имеется анцестральный для пядениц набор мышц. Ха-
рактерным является наличие перекреста мышц m2 и m4 и очень силь-
ное развитие мышц m7, которые тянутся от наружной стенки вальвы и 
вентрального края саккулуса к основанию дистального выроста валь-
вы, сохраняя, в отличие от Idaea и Sсopula, интравальварное положе-
ние. У Rh. sacraria мышцы m1 и m2 отсутствуют, мышцы m4 чрезвы-
чайно широкие и занимают почти всю вентральную половину аннулу-
са, а мышцы m7 имеют то же положение, как и у Rhodostrophiini, но 
значительно тоньше. В целом, на имеющемся материале установить 
апоморфии в мускулатуре гениталий самцов не удалось.  

По нашему мнению, сочетание выявленных производных при-
знаков вполне определенно поддерживает монофилию подсемейства 
Sterrhinae. Выбор же базальной их группы затруднен в связи с сильной 
и разнонаправленной модификацией гениталий самцов в каждой из 
триб, так что анцестральные признаки мозаично распределены между 
ними и ни в одной не преобладают. Самцы трибы Rhodostrophiini де-
монстрируют наиболее полный набор склеритов и мышц гениталий, а 
также плезиоморфное интравальварное положение мышц m7. Судя по 
опубликованным фотографиям гениталий самок, Trygodes musivaria 
H.-S. и Semaeopus serrilinearia H.-S. (Sihvonen, Kaila, 2004, fig. 7: O, P) 
обладают цельным сигнумом ларентиинного типа без медиального 
ребра, так что роды, к которым принадлежат эти виды, могут распола-
гаться базальнее ныне признанных триб стеррин. Однако мы полага-
ем, что в качестве базальной группы подсемейства Sterrhinae все же 
следует принять трибу Ametridini. 

Триба Ametridini (=Mecocerini) была установлена Проутом (как 
Ametridicae) в подсемействе Oenochrominae на основании уникального 
положения всех 5 радиальных (субкостальных по Проуту) жилок на 
длинном общем стебле (Prout, 1910b). Эта триба до сих пор находится 
в составе группы Oenochrominae s. l. и включает 4 неотропических 
рода (Almodes Gn., Ergavia Wlk., Ametris Hbn., Macrotes Westw.), кото-
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рые, кроме особенностей жилкования передних крыльев, имеют также 
очень длинные усики и ноги. Холловэй при характеристике трибы 
указал, что статус группы нуждается в уточнении, и кратко описал 
гениталии самок у типового вида номинативного рода трибы – Ametris 
nitocris Cram., которые имеют продолговатую копулятивную сумку на 
длинном тонком протоке и сигнум в виде продолговатой полосы с 
коротким шипами, нерегулярно расположенными вдоль сигнума на 
поперечных ребрах (Holloway, 1996: 149).  

Нами были исследованы самцы A. nitocris. Описание внешних 
признаков подробно дано у Проута (Prout, 1910b), поэтому мы только 
отметим, что у наших экземпляров дистальная жилка на передних 
крыльях отходит не от общего ствола Rs+M1, как изображено в цити-
руемой работе (Prout, 1910b, pl. 2, fig. 15), а от M1 значительно дис-
тальнее точки ответвления этой жилки от ствола R. Эуфрагмальное 
отверстие тергальной фрагмы почти идентично таковому у Rh. vibica-
ria (см. Fänger, 1999, fig. 83). Тимпанальный аппарат характеризуется 
большими, сферическими, широко открытыми кавусами, отсутствием 
кардолацинии и продолговатой ансой, имеющей длинную и очень 
тонкую базальную часть, пустотелое округлое чашеобразное сколо-
парное расширение и коническую дистальную часть, оканчивающую-
ся широкой молотообразной дистальной аподемой (рис. 17).  

Скелет гениталий самца A. nitocris (рис. 89-91) характеризуется 
необычным набором признаков: тегумен крепкий и широкий; ункус с 
очень большим латерально уплощенным дистальным выростом и ши-
роким основанием, латерально слитым с основанием гнатоса; гнатос 
крупный, с широкой шиповатой медианной частью, латерально спа-
янной с тегуменом близ основания гемитранстилл и имеющей пару 
длинных латеральных пальцевидных выростов; субанальная пластин-
ка длинная, медианно спаянная с гнатосом; вальвы сравнительно не-
большие, сильно щетинистые, без саккулярной выемки вальвулы, с 
коротким выдающимся вентромедиально саккулусом и прямой четы-
рехугольной гемитранстиллой; юкста простая, с небольшой базальной 
выемкой; саккус длинный, пальцевидный; эдеагус простой, трубчатый, 
с сильно вытянутым основанием, без базального выроста и корнутусов.  

В мускулатуре гениталий мышца m1 мощная, дистально до-
вольно глубоко проникает в основание ункуса почти до его дисталь-
ного выроста, но прикреплена не к нему, а к особой М-образной апо-
деме, развитой в результате частичной вторичной склеротизации вен-
тральной стороны ункуса базальнее основания дистального выроста. 
Мышцы m2 отходят от заднего края тегумена и тянутся к медиальному 
краю гемитранстиллы, а мышцы m4 отходят от широкой паратергаль-
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ной пластинки, отделенной от тегумена склеротизированной склад-
кой, и тянутся к базальной половине гемитранстиллы. Мышцы m7 
очень необычно отходят от вентрального края саккулуса и тянутся к 
его дорсальному краю, прикрепляясь вдоль линии сочленения с юк-
стой; мышцы m3 парные, идут от винкулума к средней части юксты и 
к ее выемке. Эдеагус обслуживают 2 пары мышц, из которых m5 тя-
нутся от дорсальной части латеральных сторон винкулума к передне-
му концу эдеагуса, а m6 – от вершины саккуса к дорсальной стенке 
дистальной части эдеагуса у места прикрепления анеллуса. 

Совокупность приведенных выше морфологических признаков 
не позволяет сблизить род Ametris ни с одним из подсемейств геомет-
ринной линии. С ларентиинной линией он сближается по 3 апоморф-
ным признакам: строению ансы (характерного ларентиинного типа), 
слитности основания гнатоса с ункусом и слитности субанальной пла-
стинки с медианной частью гнатоса. Противоречит такому сближению 
только глубокое проникновение мышцы m1 в основание ункуса, одна-
ко способ прикрепления дистального ее конца уникален и не может 
интерпретироваться в качестве синапоморфии с геометринной линией 
подсемейств. В ларентиинной линии Ametris может быть сближен со 
Sterrhinae по 3 синапоморфиям: присутствию на задних крыльях дис-
кального пятна со светлым ядром, наличию длинного участка жилки 
M1 между ее основанием на стволе R и местом ответвления дискаль-
ной жилки и отсутствию даже следов лабид и вальвелл в гениталиях 
самцов (апоморфии 63–65). Судя по краткому описанию гениталий 
самок (Holloway, 1996), строение сигнума не противоречит сближе-
нию рода со стерринами, хотя наличие выдвигаемой нами апоморфии 
этого подсемейства, а именно медианного ребра сигнума, он и не ука-
зывает.  

По своей организации тегминальный комплекс у Ametris напо-
минает таковой в трибе Rhodostrophiini, но резко отличается строени-
ем медианной части гнатоса и способом прикрепления дистальных 
концов мышц m1. В целом, бабочки этого рода имеют уникальный 
набор признаков, который не позволяет сблизить его ни с одной из 
описанных триб подсемейства Sterrhinae. Судя по сравнительно слабо 
модифицированным вальвам (кроме уникального положения мышц 
m7) и наличию протяженного участка соприкосновения жилок Sc и Rs 
на задних крыльях (симплезиоморфия пядениц), род Ametris может 
рассматриваться в качестве сестринского по отношению к остальным 
стерринам.  

Подсемейство Sterrhinae насчитывает около 2800 описанных 
видов, занимая по этому показателю третье место среди подсемейств 
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пядениц. Стеррины распространены почти всесветно, кроме Гренлан-
дии, Исландии и Антарктиды. Они широко населяют лесные и осо-
бенно открытые ландшафты, но в высоких широтах и на высокогорьях 
представлены бедно. Гусеницы часто являются хортофагами, а бабоч-
ки многих видов летают днем.  

 
Выявленные в ходе проведенного анализа апоморфии семейства 

Geometridae и всех его подсемейств перечислены ниже.  
1. У самцов с тибиальным андрокониальным аппаратом на 3-м 

стерните брюшка имеется пара латеральных областей длинных щети-
нок, выступающих над чешуйчатым покровом брюшка (Holloway, 
1996; модифицировано и расширено, включая Archiearinae).  

2. Депрессоры ункуса m1 крепятся широкими тяжами в области 
вентрального края основания ункуса дистальнее соций (Кузнецов, 
Стекольников, 1981б; сужено до геометринной группы подсемейств).  

3. Основания ветвей гнатоса глубоко вклиниваются между ун-
кусом и тегуменом, так что латеральные стороны основания ункуса 
широко опираются на основания гнатоса (тегминально-гнатосный тип 
сочленения ункуса).  

4. Вальва с глубокими субкостальным и саккулярным углами 
анеллифера.  

5. Костула в виде двулопастной гемитранстиллы: вентральная 
лопасть образована базальным отростком, дорсальная – медиальным 
расширением дорсального края костулы вдоль вентральной мембраны 
тегминальной области; мышцы m4 крепятся к дорсальной лопасти ге-
митранстиллы медиальнее m2 и перекрещены с ней (Стекольников, 
Кузнецов, 1982; модифицировано и расширено до геометринной 
группы подсемейств).  

6. Кристы связаны с саккулусами вальв теснее, чем с юкстой.  
7. Паратергальная пластинка широко соединена с антериовен-

тральными сторонами тегумена, сохраняя широкую связь и с винку-
лумом; мышцы m4 отходят между тегуменом и винкулумом.  

8. Сигнум в виде цельной, хорошо склеротизированной и уме-
ренно вогнутой овальной или округлой шиповатой пластинки.  

9. У самцов с тибиальным андрокониальным аппаратом имеется 
тибиальная кисть, направляемая к секреторной области на 2-м стерни-
те брюшка посредством встречных выростов на задних коксах и на 
передних углах 2-го стернита брюшка.  

10. На 2-м стерните брюшка самцов антериомедианно имеется 
секреторная область (Holloway, 1997; модифицировано).  
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11. Сколопарное расширение ансы канального типа (представ-
ляет собой расширение канала ансы).  

12. Дистальная аподема ансы сильно расширена, так что вер-
шина ансы по очертаниям напоминает молот (Cook, Scoble, 1992).  

13. Гнатос в основании слит с тегуменом и ункусом.  
14. Субанальная пластинка слита с медианной частью гнатоса.  
15. Сложные глаза небольшие, овальные (Holloway et al., 2001).  
16. У самцов тибиальная кисть укладывается в заворот дорсаль-

ного края голени.  
17. На 2-м сегменте брюшка имеются узкие передние терго-

плейральные склериты.  
18. На заднегруди медианное “окно” сильно сужено, дополни-

тельный тимпанум редуцирован (Hasenfuss, 2000).  
19. Кавусы большие, почти соприкасаются медиально.  
20. Вентральное крыло ансы отсутствует.  
21. Кардолациния в виде глубокой прямой сладки между дор-

сальным и передним углами наружного отверстия кавуса (Cook, 
Scoble, 1992).  

22. Сигнум с 2–4 увеличенными шипами на переднем крае.  
23. У самцов, обладающих тибиальным андрокониальным ап-

паратом, на 3-м стерните брюшка щетинистые области (область) сло-
жены крепкими игольчатыми щетинками.  

24. Предвершинная часть канала ансы утончена и образует 
длинный участок с почти параллельными стенками; вершина канала 
головчатая.  

25. Кардолациния в виде округлой лопастевидной складки.  
26. Жилка M2 на задних крыльях отсутствует или рудиментар-

ная, не трубчатая (Holloway, 1997).  
27. У самцов с тибиальным андрокониальным аппаратом задние 

голени утолщены, особенно в средней части.  
28. У самцов с тибиальным андрокониальным аппаратом на  3-м 

стерните брюшка вентрально имеется узкий поперечный гребень 
крепких игловидных щетинок (Holloway, 1994).  

29. Депрессоры ункуса m1 прикреплены узкими тяжами меди-
анно к вентральному краю дистального выроста ункуса (Стекольни-
ков, Кузнецов, 1982; модифицировано).  

30. Лабиды дорсально подвижно сочленены с костулой и вен-
трально сращены с юкстой.  

31. Сигнум в виде глубоко инвагинированной пузыреобразной 
шиповатой пластинки с короной более крупных шипов по периметру 
– грибовидный или звездчатый (Holloway, 1994).  
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32. Ункус сочленен только с основаниями ветвей гнатоса (гна-
тосный тип сочленения ункуса).  

33. Вальва с большой медиальной лопастью вальвулы.  
34. Лабиды расположены вентролатеральнее эдеагуса и широко 

соединены с юкстой, рудиментарные или отсутствуют (возможно, 
интегрированы с юкстой или анеллусом).  

35. Кристы полностью слиты с саккулусами вальв.  
36. Тимпанальный аппарат без лопастевидной кардолацинии. 
37. У самцов, обладающих тибиальным андрокониальным ап-

паратом, 3-й стернит брюшка с парой продольно вытянутых областей 
игольчатых щетинок (Holloway, 1996). 

38. Тегумен продольно широкий; мышцы m4 крепятся к тегумену. 
39. Коста вальвы на вершине обособлена. 
40. Гемитранстиллы укорочены, их дорсальная лопасть редуци-

рована. 
41. Ункус в основании с широким медианными “окном”, пере-

сеченным продольной полосой склеротизации.  
42. Юкста короткая и широкая, в основании вогнутая, по очер-

таниям более или менее полулунной формы.  
43. Мышцы m3 базальным концом прикреплены к саккулусам 

(Стекольников, Кузнецов, 1981; расширено на Oenochrominae s. str.). 
44. Кавус на дорсальной стороне с глубокой выемкой между его 

дорсолатеральным углом и тимпанальной рамой.  
45. Тегминальный комплекс гениталий самца усилен: тегумен 

широкий, ункус и гнатос сильно склеротизированные.  
46. Винкулум М-образный, вентрально с узким мембранозным 

участком посредине.  
47. В чешуйчатом покрове крыльев имеется большое количест-

во пигмента геовердина (Cook et al., 1994). 
48. У самцов, обладающих тибиальным андрокониальным аппа-

ратом, задние голени имеют дистальный вырост, в который продолжа-
ется медиальный желоб голени (Ferguson, 1985). 

49. У самцов, обладающих тибиальным андрокониальным аппа-
ратом, 3-й стернит брюшка с парными округлыми группами крепких 
щетинок, не вытянутыми продольно (Holloway, 1996). 

50. Депрессоры ункуса m1 крепятся узкими тяжами латерально к 
основанию дистального выроста ункуса (при его наличии). 

51. Соции крупные, обычно длиннее ширины основания ункуса 
(Holloway, 1996).  

52. Вальва без субкостального угла и с глубоким саккулярным 
углом анеллифера, почти достигающим ее вентрального края.  
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53. Мышцы m7 отходят от верхнего края внутренней стенки 
саккулуса дорсальнее мышц m3 (Стекольников, Кузнецов, 1981).  

54. Паратергальная пластинка интегрирована с тегуменом; мыш-
цы m4 отходят от тегумена (Стекольников, Кузнецов, 1981).  

55. Винкулум со свободным выростом заднего края вентраль-
ной стенки винкулума, направленным назад между саккулусов вальв 
(Holloway, 1996; модифицировано).  

56. Эдеагус ложковидный, с длинным базальным выростом, су-
женным в основании и расширенным дистально.  

57. Склеротизация дорсальной стенки эдеагуса не выражена 
(Holloway, 1996). 

58. Анальные сосочки косо срезанные, папиллозные (Holloway, 
1996). 

59. На задних крыльях жилки Sc и Rs соединены короткой R 
дистальнее середины дискальной ячейки, либо слиты друг с другом на 
длинном промежутке (дистальный край которого определяется поло-
жением редуцированной R).  

60. У самцов, обладающих тибиальным андрокониальным аппа-
ратом, маргиностернальные выросты отсутствуют, а тибиальная кисть 
сложена утолщенными пружинистыми волосками.  

61. Лабиды дорсально отделены от костулы узкой мембранозной 
складкой.  

62. Кристы связаны с юкстой теснее, чем с саккулусами вальв.  
63. На передних крыльях жилка M1 имеет значительную длину 

и продольную ориентацию участка между точкой ответвления от 
ствола Rs и дискальной жилкой (Holloway, 1997). 

64. На крыльях дискальные пятна имеют светлое ядро, по цвету 
отличное от фона крыльев (Holloway, 1997).  

65. Лабиды и кристы отсутствуют.  
66. У самцов, обладающих тибиальным андрокониальным аппа-

ратом, имеется 2 тибиальных кисти, медиальная и дорсальная.  
67. Тибиальная кисть уложена в заворот вентрального края го-

лени.  
68. Анса со сколопарным расширением, асимметрично разви-

тым с вентральной стороны.  
69. Сигнум с медианным продольным ребром по всей пластинке.  
 
Распределение приведенных апоморфий по подсемействам 

представлено в таблице 3, а результирующая синапоморфограмма 
подсемейств изображена на рис. 3.  
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Таблица 3. Распределение апоморфий в семействе Geometridae 
 

Апоморфии Таксоны 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20
Archiearinae 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 
Ennominae 1 1 1 1 1 (1) 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 
Desmobathrinae s. str. 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 (1) 1 0 0 0 0 0 0 0 0 
Desmobathrinae g. m. 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 
Oenochrominae s. str. 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 
Celerena Wlk. 1 1 1 1 1 (1) (1) 1 1 1 (1) (1) 0 0 0 0 0 0 0 0 
Geometrinae 1 1 1 (1) 1 (1) 1 (1) 1 1 (1) 1 0 0 0 0 0 0 0 0 
Larentiinae 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 0 0 
Ametris Hbn. (1) 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 (1?) (1?) 1 1 1 1 0 0 
Sterrhinae s. str. 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 0 0 

 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40
Archiearinae 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Ennominae 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 
Desmobathrinae s. str. 0 0 0 0 0 0 1 1 (1) 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 
Desmobathrinae g. m. 0 0 0 0 0 0 1 1 (1) 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 
Oenochrominae s. str. 0 0 0 0 0 0 (1) 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 
Celerena Wlk. 0 0 0 0 0 0 1 1 (1) 0 0 0 0 0 0 1 (1) 1 1 0 
Geometrinae 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 (1) 1 1 0 
Larentiinae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Ametris Hbn. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Sterrhinae s. str. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59 60
Archiearinae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Ennominae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Desmobathrinae s. str. 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Desmobathrinae g. m. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Oenochrominae s. str. 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 
Celerena Wlk. 0 0 0 0 ? 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 
Geometrinae 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Larentiinae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Ametris Hbn. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Sterrhinae s. str. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 71 72 73 
Archiearinae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Ennominae 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Desmobathrinae s. str. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Desmobathrinae g. m. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Oenochrominae s. str. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Celerena Wlk. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Geometrinae 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Larentiinae 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 
Ametris Hbn. 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 
Sterrhinae s. str. 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 
Обозначения см. табл. 1.  
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Рис. 3. Филогенетические связи подсемейств Geometridae. 
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3.4. Сравнительный анализ морфологических и молекулярных  
филогений семейства Geometridae 

 
В отличие от морфологической филогении подсемейств и триб 

пядениц, предложенной Холловэем (Holloway, 1997, fig. 2), в нашей 
схеме Archiearinae лишились своего традиционного базального поло-
жения в семействе и вошли в состав геометринной ветви подсемейств 
в качестве ее базальной группы. Oenochrominae s. str. также потеряли 
свое традиционное суббазальное (вслед за Archiearinae) положение в 
семействе и оказались одной из терминальных ветвей в качестве груп-
пы, сестринской Geometrinae. Desmobathrinae (включая Orthostixinae и 
Alsophilinae) заняли место базальнее предыдущей сестринской пары 
подсемейств. Таким образом, филогения геометринной группы подсе-
мейств подверглась полному пересмотру. Larentiinae и Sterrhinae со-
хранили свой монофилетический статус, но обрели базальное уклоне-
ние от остальных пядениц.  

Наибольший интерес представляет сравнение полученной кла-
дограммы с недавно опубликованной и наиболее обоснованной моле-
кулярной филогенией пядениц, предложенной Ямамото и Сота (Ya-
mamoto, Sota, 2007). Последняя построена на основании секвенирова-
ния 2 митохондриальных генов – COI–II и 16S rRNA, и 2 ядерных ге-
нов – EF-1a и 28S rRNA. Этими авторами приведено 3 варианта фило-
генетических деревьев, полученных на основании анализа комбиниро-
ванных данных по всем генам методом парсимонии (рarsimonious con-
sensus tree: Yamamoto, Sota, 2007, fig. 2a), методом Байеса (Bayesian 
consensus tree: там же, fig. 2b) и методом максимального подобия 
(maximum likelihood tree: там же, fig. 2c). 

Кладограмма, полученная методом парсимонии, в большинстве 
узлов совпадает с предлагаемой нами, кроме внешнего положения 
ветви (Desmobathrinae + Orthostixinae) по отношению к ветви (Oeno-
chrominae + Geometrinae + Ennominae) и включения Alsophilinae в En-
nominae. Однако все базальные ветви кладограммы поддержаны низ-
ким значением бутстрапа (<50), a Archiearis parthenias неправдопо-
добно кластрирован вместе с Lomographa bimaculata F. 

Кладограмма, полученная методом Байеса, в основном тоже со-
ответствует нашей кладограмме, однако на ней ветвь (Desmobathrinae 
+ Orthostixinae) остается внешней по отношению к ветви (Oenochromi-
nae + Geometrinae + Ennominae), Alsophilinae остаются расположен-
ными среди Ennominae, а часть родов Ennominae из триб Abraxini, 
Macariini и Boarmiini sensu Holloway, 1994 кластрирована с (Oeno-
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chrominae + Geometrinae) при умеренно высоком значении оценки 
вероятности (probability values, 63%).  

Кладограмма, полученная методом максимального подобия, в 
отличие от обеих предыдущих схем, имеет разрешение всех узлов, и, 
по существу, отличается от нашей только по 2 позициям – внешнему 
положению (Desmobathrinae + Orthostixinae) и включению Alsophilinae 
в Ennominae, причем в обоих случаях с высоким значением бутстрапа 
(91 и 100 соответственно). Archiearinae кластрированы при этом вме-
сте с (Desmobathrinae + Orthostixinae), но с поддержкой значением 
бутстрапа менее 50. Энномины на данной схеме образуют монофиле-
тическую группу, хотя и с невысокой поддержкой значением бутстра-
па (59).  

Монофилия подсемейств Oenochrominae, Geometrinae и Enno-
minae на двух последних схемах поддержана высокими значениями 
оценки вероятности (100) и бутстрапа (91), что является серьезным 
молекулярно-генетическим аргументом в пользу надежности данного 
кластера. Более того, данный кластер может быть поддержан и с мор-
фологической точки зрения, благодаря синапоморфному наличию во 
всех 3 подсемействах большой лопастевидной кардолацинии. Однако 
большинство других рассмотренных нами морфологических призна-
ков находятся в конфликте с таким решением, и мы пришли к выводу 
о большей вероятности внешнего положения Ennominae по отноше-
нию к группе (Desmobathrinae + Oenochrominae + Geometrinae). Тем не 
менее, нет оснований исключать категорически возможность пере-
смотра этого кластера в пользу паттерна, предлагаемого молекулярной 
филогенией.  

Наиболее конфликтным между данными молекулярной филоге-
нии и морфологии является положение Alsophilinae. Мы не видим 
морфологических оснований для сближения альзофилин с Ennominae: 
ни с боармиинным родом Agriopis Hbn. (Abraham et al., 2001; Young, 
2006a), ни с группой родов Colotois Hbn., Descoreba Butl., Pachyligia 
Butl., Planociampa Prt. и Wilemania Prt. (по Yamamoto, Sota, 2007), при-
надлежащей к удаленной от Boarmiini филогенетической ветви энно-
мин, ни с какой-либо другой группой этого подсемейства. Имеющиеся 
черты сходства альзофилин и энномин малочисленны и слабы (обзор 
см. Young, 2006a: 51) и относятся, главным образом, к строению куко-
лок. Общие признаки в хетотаксии и строении кремастера куколок, 
отмеченные Накамурой (Nakamura, 1987, 2004) и послужившие осно-
ванием для включения Alsophilinae в Ennominae, являются признаками   
идентификационными, а не филогенетическими. Наличие на сегмен-
тах брюшка с 4-го по 7-ой только щетинок 1D встречается в разных 
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подсемействах пядениц, в том числе и у десмобатрины Ozola defectata 
Inoue (Nakamura, 2004, fig. 20). Двурогий кремастер альзофилин явно 
развивается в связи с окукливанием в почве (корреляция формы кре-
мастера и способа окукливания отчетливо прослеживается у энномин) 
и скорее может быть выведена из широкого и короткого кремастера 
десмобатрин (Naxa seriaria Motschulsky, Ozola defectata: Nakamura, 
2004, figs. 19, 21), чем из длинного и узкого – энномин. Кроме того, в 
определительной таблице подсемейств пядениц по куколкам Накаму-
ра выводит Alsophilinae (как “Ennominae [II]”, под которыми закоди-
рованы роды Alsophila, Alsophiloides и Inurois) отдельной тезой, не 
связанной с другими энноминами (Nakamura, 2004: 10), что говорит о 
фактическом отсутствии общих признаков у куколок этих двух подсе-
мейств. Паточка и Зах, указывая на сходство куколок Theria Hbn. (En-
nominae) c куколками европейских Alsophila, прямо пишут о возмож-
ности его конвергентной природы в связи с серьезными отличиями по 
другим признакам (Patočka, Zach, 1994: 744).  

Таким образом, в настоящее время отсутствуют серьезные мор-
фологические основания для сближения Ennominae и Alsophilinae. 
Обращает на себя внимание тот факт, что обе группы энномин, с ко-
торыми альзофилины объединялись по молекулярно-генетическим 
данным, характеризуются общей с ними экологической адаптацией –
активностью имаго в позднеосенне-ранневесенний период. Такая 
адаптация сопровождается характерным набором биономических и 
морфологических признаков “синдрома зимних пядениц”: быстрым 
развитием гусениц в раннелетний период, длительной летней эстива-
цией куколки или предкуколки в почве в плотном коконе, зимовкой 
фаратного имаго, хорошо выраженным половым диморфизмом, афа-
гией имаго и др. (Беляев, 1996; Beljaev, 2000). Возможность конвер-
генции нуклеотидных последовательностей, использовавшихся в моле-
кулярно-филогенетических исследованиях пядениц, под воздействием 
специфических условий жизни бабочек при низких температурах пока 
еще не вполне ясна. Тем не менее, такое предположение нами выска-
зывалось (Beljaev, 2003) на основании данных о глубокой перестройке 
физиологии имаго “зимних” пядениц (Heinrich, Mommsen, 1985; 
Marden, 1995).  

Молекулярная филогения пядениц, полученная на основании 
секвенирования рибосомального гена 28S D2 (Young, 2006a), интерес-
на тем, что в анализ было включено множество архаичных австралий-
ских родов. На финальной кладограмме (Young, 2006a, fig. 10) Enno-
minae отчетливо собраны в общий терминальный кластер, Oenochro-
minae s. str. (в составе Monoctenia falernaria и Oenochroma vinaria Gn.) 
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попали в общий кластер с Geometrinae (в составе Heliomystis electrica, 
Jodis putata L., Chlorocoma vertumnaria Gn., “Sterictopsis sp.” и Hypo-
bapta percomptaria Gn.), а Archiearinae (Archiearis parthenias) оказа-
лись сестринской группой к ветви (Oenochrominae + Geometrinae). 
Кластер (Oenochrominae + Geometrinae + Archiearinae) образует сест-
ринскую пару с Ennominae, а Dichromodes euscia Meyr. (род нами от-
несен к Desmobathrinae g. m.) отходит базальнее этих 2 групп. До этого 
места филогения по Юнг почти полностью совпадает с филогенией по 
Ямамото и Сота, за исключением кластеризации Archiearinae. После-
довательность ответвления Sterrhinae и Larentiinae у Юнг соответству-
ет молекулярной филогении Абрахама с соавторами и основана почти 
на тех же данных. Следует заметить, что все кластеры, приведенные в 
работе Юнг, поддержаны значениями бутстрапа ниже 50.  

При анализе молекулярных филогений обращает на себя вни-
мание неустойчивое положение рода Archiearis, который, хотя и не 
выходит за рамки геометринной линии пядениц, в зависимости от ме-
тода построения кладограммы и набора анализируемых видов и генов, 
присоединяется то к некоторым родам Ennominae (Abraham et al., 
2001; Yamamoto, Sota, 2007), то к кластеру (Ennominae + Geometrinae) 
(Abraham et al., 2001), то к кластеру (Oenochrominae + Geometrinae) 
(Young, 2006a), то к Desmobathrinae (Yamamoto, Sota, 2007). Этот раз-
брос, возможно, свидетельствует о больших и примерно равнознач-
ных генетических отличиях Archiearis от каждого из перечисленных 
таксонов, так что кластеризация рода происходит по случайно совпа-
дающим негомологичным наборам нуклеотидов. Не исключено, что 
аналогичная ситуация имеет место и в случае с Alsophilinae, представ-
ляющих собой морфологически компактную и также сильно изолиро-
ванную от других пядениц группу.  

В целом можно заключить, что предлагаемая нами морфологи-
ческая филогения подсемейств пядениц находится в хорошем соответ-
ствии с последними молекулярно-генетическими данными. В частно-
сти, обеими группами данных поддерживается базальная дихотомия 
пядениц на геометринную и ларентиинную линии, монофилия Larenti-
inae и Sterrhinae, монофилия Oenochrominae s. str. и Geometrinae. Согла-
сование обеих филогений в части положения подсемейств Archiearinae 
и Desmobathrinae возможно, но требует дополнительных исследова-
ний. Положение Alsophilinae по морфологическим и молекулярно-
генетическим данным резко расходится, и перспектива согласования 
позиций здесь пока не просматривается.  
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4. СИСТЕМА ПОДСЕМЕЙСТВ СЕМЕЙСТВА  
GEOMETRIDAE 

 
В соответствии с предложенной филогенией, нами принимается 

новая система семейства пядениц в составе 7 подсемейств. Для каждо-
го подсемейства приводится список включенных названий таксонов 
группы семейства, которые даны в хронологическом порядке и в ори-
гинальном написании. Особыми значками помечены: непригодные 
названия (‡); пригодные названия, невалидные в силу младшей омо-
нимии или образованные от младших омонимов родовой группы (†); 
пригодные названия, основанные на ошибочно определенном типовом 
виде типового рода (º). Названия, впервые ассоциированные с соот-
ветствующим подсемейством, выделены жирным шрифтом.  

Название “Geometridae” было принято в качестве валидного на-
звания семейства решением Международной комиссии по зоологиче-
ской номенклатуре (ICZN, 1957) и помещено в Официальный список 
названий группы семейства в зоологии (Melville, Smith, 1987). Старшим 
пригодным названием группы семейства в подсемействе Sterrhinae 
является Scopulites Duponchel, 1845, однако его корректное примене-
ние требует специального обращения в Международную комиссию по 
зоологической номенклатуре, поскольку первоначально в Scopulites не 
был включен ни один вид, принадлежащий номинативному роду 
Scopula. Кроме того, имеются еще 5 пригодных не омонимичных на-
званий, старших по отношению к Sterrhidae Meyrick, 1892. Однако 
именно название Sterrhinae очень широко используется для обозначе-
ния этого подсемейства, и его уже неоднократно предлагалось сохра-
нить в качестве валидного (Fletcher, 1979; Holloway, 1994, 1997; Haus-
mann, 2004; Sihvonen, Kaila, 2004). По духу, такое предложение не 
противоречит статье 23.2 Международного кодекса зоологической 
номенклатуры (ICZN, 1999; МКЗН, 2000), но формальные основания 
для номенклатурного закрепления приоритета этого названия отсутст-
вуют.  
 

Fam. GEOMETRIDAE 
 

Subfam. ARCHIEARINAE 
ºBrephides Herrich-Schäffer, 1853; Archiearinae Fletcher, 1953.  

 
Subfam. ENNOMINAE 

‡Phalaenites Latreille, 1802; ‡Chleuastae Hübner, 1823; ‡Erastriae Hübner, 
1823; ‡Eusarcae Hübner, 1823; ‡Eutrapelae Hübner, 1823; ‡Hylaeae Hüb-
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ner, 1823; ‡Cymatophorae Hübner, 1825; ‡Pachyes Hübner, 1825; 
‡Sciadae Hübner, 1825; ‡Spilotae Hübner, 1825; Amphidasites Duponchel, 
1845; Aspilatites Duponchel, 1845; Boarmites Duponchel, 1845; Caberites 
Duponchel, 1845; Cleorites Duponchel, 1845; Dasydites Duponchel, 1845; 
Ennomites Duponchel, 1845; Fidonites Duponchel, 1845; Gnophites Du-
pon-chel, 1845; Hibernites Duponchel, 1845; Sionites Duponchel, 1845; 
†Zerenites Duponchel, 1845; Epionidae Bruand, 1846; Urapteridae Bruand, 
1846; Bistonidi Stephens, 1850; Odopteridi Stephens, 1850; †Erastridae 
Herrich-Schäffer, 1851; Emplocidae Guenée, 1858; Hypochrosinae 
Guenée, 1858; †Ligidae Guenée, 1858; Macaridae Guenée, 1858; Palyadae 
Guenée, 1858; †Brotiinae Grote, 1882; Oxydiidae Butler, 1886; 
†Pantheridae Moore, 1887; Selidosemidae Meyrick, 1892; Abraxinae War-
ren, 1893; Ascotinae Warren, 1893; Deiliniinae Warren, 1893; Eubyjinae 
Warren, 1893; Braccinae Warren, 1894; Catopyrrhinae Warren, 1894; 
Nephodiinae Warren, 1894; Plutodinae Warren, 1894; Prosopolophinae 
Warren, 1894; Scardamiinae Warren, 1894; Semiothisinae Warren, 1894; 
Cheimatobiidi Tutt, 1896; Crocallidi Tutt, 1896; Eranniinae Tutt, 1896; 
Leuculinae Hulst, 1896; Metrocampidae Tutt, 1896; Odontoperinae Tutt, 
1896; Rumiinae Tutt, 1896; Seleniidi Tutt, 1896; Fernaldellinae Hulst, 
1896; Melanchroiinae Hulst, 1896; Sphacelodinae Hulst, 1902; Pachycne-
miidae Kirby, 1903; Diptychini Janse, 1933; Aleucini Djakonov, 1936; 
Daliminae Wehrli, 1940; Colotoinae Wehrli, 1940; ºLomographinae We-
hrli, 1940; Phaseliinae Wehrli, 1941; Wilemaninae Wehrli, 1941; Anagog-
ini Forbes, 1948; Angeronini Forbes, 1948; Azelinini Forbes, 1948; Baptini 
Forbes, 1948; Campaeini Forbes, 1948; Cingiliini Forbes, 1948; Epirrhan-
thini Forbes, 1948; ºGonodontini Forbes, 1948; Lithinini Forbes, 1948; 
Melanolophini Forbes, 1948; Nacophorini Forbes, 1948; Atomorphinae 
Wehrli, 1953; ‡Psodinae Povolny & Moucha, 1955; Lacarini Orfila & 
Schajovskoy, 1959; Glaucinini Rindge, 1959; ‡Bupalini Herbulot, 1963; 
‡Compsopterini Herbulot, 1963; ‡Onychorini Herbulot, 1963; ‡Theriini 
Herbulot, 1963; Apeirini Kuznetzov & Stekolnikov, 1982; Cystidiini 
Kuznetzov & Stekolnikov, 1982; Diaprepesillini Kuznetzov & Stekolnikov, 
1982; ‡Apochimini Viidalepp, 1989; Desertobiini Viidalepp, 1989; 
‡Zamacrini Viidalepp, 1989; ‡Milioniini Inoue, 1992; ‡Obeidiini Inoue, 
1992; Cassymini Holloway, 1994; Eutoeini Holloway, 1994; Thino-
pterygini Holloway, 1994; Deveniliini Beljaev, 1998.  
 

Subfam. DESMOBATHRINAE 
Desmobathridae Meyrick, 1886; Orthostixidae Meyrick, 1892; ‡Alsophi-
linae Herbulot, 1962; Cheimoptenini Kuznetzov & Stekolnikov, 1982. 
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Subfam. OENOCHROMINAE 
Oenochrominae s. str.: Oenochromidae Guenée, 1858; Monocteniadae 
Meyrick, 1889. Oenochrominae s. l.: †Lyrceidae Meyrick, 1884. 
 

Subfam. GEOMETRINAE 
Geometrida Leach, 1815; ‡Terpnae Hübner, 1823; Chlorochromites Dupon-
chel, 1845; Hemitheidae Bruand, 1846; Hazidae Guenée, 1858; Euschemi-
dae Walker, 1862; Nemorinae Gumppenberg, 1887; Pseudoterpninae War-
ren, 1893; Eumeleinae Warren, 1894; Dysphaniinae Warren, 1895; Araci-
mini Inoue, 1961; Comibaenini Inoue, 1961; Comostolini Inoue, 1961; 
Hemistolini Inoue, 1961; Jodiini Inoue, 1961; Neohipparchini Inoue, 1961; 
Ochrognesiini Inoue, 1961; Rhomboristini Inoue, 1961; Terpnini Inoue, 
1961; Thalassodini Inoue, 1961; Timandromorphini Inoue, 1961; ‡Euchlo-
rini Herbulot, 1963; ‡Thalerini Herbulot, 1963; Dichordophorini Ferguson, 
1969; Lophochoristini Ferguson, 1969; Synchlorini Ferguson, 1969; Helio-
thinae Exposito, 1978; ‡Archeobalbini Viidalepp, 1981; ‡Pingasini Inoue, 
1992; ‡Hierochthoniini Viidalepp, 1996; Microloxiini Hausmann, 1996.  
 

Subfam. LARENTIINAE 
‡Rheumapterae Hübner, 1825; ‡Epirritae Hübner, 1825; Cidarites Dupon-
chel, 1845; Eubolites Duponchel, 1845; Larentites Duponchel, 1845; Melan-
thites Duponchel, 1845; Melanippidae Bruand, 1846; Chesiadi Stephens, 
1850; Erateinidae Guenée, 1858; Operophterinae Packard, 1876; Eucosmi-
nae Gumppenberg, 1887; Hydriomenidae Meyrick, 1892; Astheninae War-
ren, 1893; Scotopteryginae Warren, 1893; Eucestiinae Warren, 1894; 
Trichopteryginae Warren, 1894; Tephroclystinae Warren, 1895; Eupithecii-
nae Tutt, 1896; Lobophorinae Tutt, 1896; ºOrtholithinae Tutt, 1896; Tripho-
sidi Tutt, 1896; Dyspteridinae Hulst, 1896; Phasianinae Gumppenberg, 1897; 
Eudulinae Warren, 1897; Heterusiinae Warren, 1897; †Monotaxiinae Hulst, 
1902; Entephrinae Pierce, 1914; Epirrhoinae Pierce, 1914; Oporiniinae 
Pierce, 1914; Philereminae Pierce, 1914; Therinae Pierce, 1914; Xanthorho-
inae Pierce, 1914; Psychophorinae Hampson, 1918; Stamnodini Forbes, 
1948; Mesoleucini McGuffin, 1958; ‡Euphyiini Herbulot, 1961; ‡Perizo-
mini Herbulot, 1961; ‡Rheumapterini Herbulot, 1961; ‡Cataclysmini Her-
bulot, 1962; ‡Odeziini Exposito, 1978; ‡Solitaneini Leraut, 1980; Chloro-
clystina Mironov, 1990.  
 

Subfam. STERRHINAE 
‡Sphecodae Hübner, 1825; ‡Cyclophorae Hübner, 1825; ºScopulites Du-
ponchel, 1845; †Acidalites Duponchel, 1845; Timandridi Stephens, 1850; 
†Ephyridae Guenée, 1858; Mecoceridae Guenée, 1858; Zonosomatidae 
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White, 1876; Goniacidaliinae Packard, 1876; Idaeidae Butler, 1881; 
†Cyclophoridae Moore, 1887; Sterrhidae Meyrick, 1892; Cyllopodidae 
Kirby, 1892; Ametridicae Prout, 1910; Cosymbiinae Prout, 1911; Micro-
pinidae Kirby, 1912; Ptychopodinae Pierce, 1914; Aletinae Hampson, 1918; 
Rhodostrophiicae Prout, 1935; Rhodometrinae Agenjo, 1952; ‡Lythriini 
Herbulot, 1962; ‡Calothysanini Herbulot, 1963; ‡Problepsini Wiltshire, 
1990.  
 

Принятая нами система по составу и порядку расположения 
подсемейств близка к системе Скобле (Scoble, in Minet, Scoble, 1998), 
но подсемейства Desmobathrinae и Oenochrominae, Larentiinae и Ster-
rhinae стоят в обратной очередности, а подсемейство Alsophilinae уп-
разднено. Выделение же 2 неноменклатурных групп “геометринных” 
и “ларентиинных” подсемейств, учитывая их таксономический состав, 
перекликается со старыми предложениями по разделению пядениц на 
Dendrometrites и Phytometrites (Herrich-Schäffer, 1847), или на Gnatoi и 
Agnatoi (Pierce, 1914). 
 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 
Создание адекватной таксономической структуры семейств и 

подсемейств геометроидных чешуекрылых происходило путем интен-
сионального формирования таксонов на основе незначительного коли-
чества “ключевых” признаков, маркировавших “естественные” группы, 
которые в большинстве своем были впоследствии признаны голофи-
летическими. Родовой состав триб в семействе Geometridae, в связи с 
отсутствием отчетливых диагностических признаков, до сих пор фор-
мируется в основном экстенсионально. Решение проблемы структури-
рования подсемейств пядениц видится на пути углубления сравни-
тельно-морфологических и филогенетических исследований геомет-
роидных чешуекрылых.  

На основании согласования результатов независимых семогене-
тических анализов морфоструктур передних сегментов брюшка, а так-
же скелета и мускулатуры копулятивных аппаратов самцов подтвер-
ждено сестринское родство Geometridae c Uraniidae и более отдален-
ное родство с Drepanidae s. l. Филогенетические связи Drepaninae, Thy-
atirinae и Cyclidiinae остались неразрешенными. В пределах Uraniidae 
допускается уклонение подсемейств в последовательности (Uraniinae 
(Auzeinae (Epipleminae + Microniinae))), что противоречит сущест-
вующим представлениям об их родственных связях. Семейства Epico-
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peiidae и Sematuridae, вероятно, образуют сестринскую пару, укло-
нившуюся от перечисленных выше тимпанотных геометроидных се-
мейств. Ближайшим к геометроидным чешуекрылым предлагается 
считать семейство Cimeliidae.  

В ходе семогенетического анализа структур передних сегментов 
брюшка геометроидных чешуекрылых обоснована возможность об-
щего происхождения тимпанальных органов Drepanidae s. l., Uraniidae 
и Geometridae. Тимпанальные органы Geometridae могли произойти от 
тимпанальных органов, сходных с таковыми у самок Uraniidae, путем 
рудиментации тимпанальной капсулы. В тимпанальных органах Urani-
idae найдена ранее неописанная мышца, регулирующая степень натя-
жения тимпанума и названная тимпанальной мышцей (musculus tym-
pani). Морфологических свидетельств о возможной преемственности 
тимпанальных капсул геометроидных семейств от таковых пиралоид-
ного типа не найдено.  

На основании установленного филогенетического паттерна сде-
лан вывод о том, что предки каждого из семейств геометроидных че-
шуекрылых, в том числе и пядениц, должны были представлять собой 
умеренно больших, сравнительно узкокрылых и умеренно толстоте-
лых бабочек, напоминавших по облику Cimeliidae или мало специали-
зированных Thyatiridae. Приобретение бабочками характерного “гео-
метроидного” облика должно было независимо произойти, по крайней 
мере, в 3 филумах.  

Cформировано представление о наборе филогенетически значи-
мых анцестральных признаков семейства Geometridae, относящихся к 
тибиальному андрокониальному аппарату самцов, к структурам пе-
редних сегментов брюшка (включая тимпанальные органы) и к копу-
лятивным аппаратам самцов и самок. Проанализированы основные 
направления трансформации этих признаков в пределах семейства.    
В результате проведения семогенетического анализа перечисленных 
морфологических систем предложена новая филогения подсемейств 
пядениц, в которой впервые дано морфологическое обоснование ба-
зального разделения семейства пядениц на 2 большие монофилетиче-
ские группы, геометринную и ларентиинную. В пределах геометрин-
ной группы уклонение подсемейств устанавливается в последователь-
ности (Archiearinae (Ennominae (Desmobathrinae (Oenochrominae s. str. + 
Geometrinae)))), а ларентиинная группа подсемейств образована сест-
ринской парой (Larentiinae + Sterrhinae). В новой системе подсемейств 
таксоны Alsophilinae, Orthostixinae и Cheimoptenini включены в цен-
тральную группу родов подсемейства Desmobathrinae (gr. centr.). В это 
же подсемейство в качестве краевой, вероятно базальной, группы ро-
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дов (gr. marg.), перенесены Abraxaphantes, Dichromodes, Epidesmia и 
Heteralex. В подсемейство Geometrinae включена триба Eumeleini и, 
предварительно, род Celerena, а в подсемейство Sterrhinae – триба 
Ametridini.  

В ходе проведения семогенетического анализа уточнена но-
менклатура склеритных частей тимпанального аппарата пядениц, а 
также копулятивного аппарата самцов. Впервые сформировано пред-
ставление о тибиальном андрокониальном аппарате самцов, как о вы-
сокоинтегрированной системе морфоструктур задних ног и передних 
сегментов брюшка, включающей кисть (или пару кистей) волосовид-
ных чешуек на основании задней голени, продольную складку на 
внутренней стороне голени, встречные выступы на заднем крае задней 
коксы и переднем крае 2-го стернита брюшка, пару направленных 
вперед маргиностернальных выростов 2-го сегмента, секреторную 
структуру в антериомедианной области 2-го стернита и область (или 
пару областей) крепких щетинок на 3-м стерните брюшка.  

Предложенная схема родственных связей семейств и подсе-
мейств пяденицеобразных чешуекрылых в большинстве узлов совпа-
дает или не противоречит наиболее современным данным по молеку-
лярной филогении этих таксонов, в том числе и в части сестринских 
отношений Sematuridae и Epicopeiidae. Наиболее существенные отли-
чия наблюдаются в кластеризации подсемейств Uraniidae и в положе-
нии Alsophilinae. В первом случае это может быть связано с несовпа-
дающим набором исследованных таксонов, а второй случай требует 
специального анализа.  
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Summary 
 

Historical success of formation of taxonomic structure of families 
and subfamilies of geometroid moths laid on a path of intensional formation 
of taxa based on a small number of key characters marked “natural” groups 
which later mostly have been recognized as holophyletic. The generic com-
position of tribes in Geometridae, due to the absence of clear diagnostic 
characters, till now is formed mainly extensionally. The problem of struc-
turization of subfamilies of Geometridae can be resolved on a path of com-
parative-morphological and phylogenetic researches of geometroid moths.  

This investigation is dedicated to morphological and phylogenetic 
analysis of families and subfamilies of geometroid moths (Geometridae, 
Uraniidae, Drepanidae s. l., Epicopeiidae and Sematuridae), and Cimeliidae 
as most closely related family. The search was directed on the ancestral 
apomorphies of the families, subfamilies and their monophyletic groups, 
taking in mind that “apomorphy is not a state of character but a fact that 
this state was obtained once” (Расницын, 2002: 74). So, the apomorphies 
listed in this work are addressed to hypothetic ancestor of each clade and 
terminal group.  

Basing on coordination of the results of independent semogenetic 
analyses of morphostructures of basal abdominal segments and male genita-
lia (including a musculature), sister relationship of Geometridae with Ura-
niidae and more remote relationship with Drepanidae s. l. are confirmed. 
Phylogenetic relationships of Drepaninae, Thyatirinae and Cyclidiinae re-
mained unresolved. In Uraniidae, branching of subfamilies in the sequence 
(Uraniinae (Auzeinae (Epipleminae + Microniinae))) is supposed which 
contradicts with current notion about relationships of these subfamilies. 
Epicopeiidae and Sematuridae, probably, form a sister pair of taxa which 
has branched before the tympanote geometroid families.  

During the semogenetic analysis of structures of basal segments of 
abdomen of geometroid moths the possibility of common origin of tym-
panal organs of Drepanidae s. l., Uraniidae and Geometridae is proved. 
Tympanal organs of Geometridae could originate from tympanal organs 
similar to those of females of Uraniidae, by pass of rudimentation of tym-
panal case. In tympanal organs of Uraniidae an undescribed earlier muscle 
regulating a degree of a tension of tympanum (musculus tympani) is found. 
Morphological evidences on possible descending of tympanal cases of ge-
ometroid families from those of pyraloid type were not found.  

On the basis of the established phylogenetic pattern it is concluded 
that ancestors of each family of the geometroid moths, including Geometri-
dae, should represent moderately large, rather narrow-winged and moder-
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ately robust moths habitually reminded Cimeliidae or slightly specialized 
Thyatiridae. Acquiring by moths of the geometroid families of “geometroid 
habitus” should have an independent origin, at least, in 3 phyla: (Sematuri-
dae + Epicopeiidae), Drepanidae and (Uraniidae + Geometridae).  

For Geometridae a notion about a set of phylogenetically significant 
ancestral characters of the family in the tibial androconial apparatus of 
males, in strictures of basal segments of abdomen, including tympanal or-
gans, and in the male genitalia is produced. The basic directions of their 
transformation in the family are analyzed. As a result of semogenetic analy-
sis of the enumerated morphological systems a new phylogeny of geomet-
rid subfamilies is offered. The morphological ground of the basal division 
of geometrid subfamilies into 2 large monophyletic bunches, geometrine 
and larentiine, is given. In the geometrine phylum branching of subfamilies 
is established in the sequence (Archiearinae (Ennominae (Desmobathrinae 
(Oenochrominae s. str. + Geometrinae)))). The larentiine phylum is formed 
by sister pair (Larentiinae + Sterrhinae). In the new system of subfamilies 
Alsophilinae, Orthostixinae, and Cheimoptenini are included in Desmo-
bathrinae s. str. based on skeleton-muscular structure of the male genitalia 
and unique characters of tympanal organs. The genera Abraxaphantes 
Warr., Dichromodes Gn., Epidesmia Duncan & Westw., and Heteralex Warr. 
are transferred to the same subfamily as basal group of Desmobathrinae s. l. 
Tribe Eumeleini and, preliminary, genus Celerena Wlk. are included in the 
subfamily Geometrinae. Tribe Ametridini is associated with subfamily Ster-
rhinae.  

Concept of the tibial androconial apparatus of geometrid moths as a 
highly integrated system of morphostructures of the hindlegs and basal 
segments of abdomen is proposed. Within the family this apparatus in-
cludes a hairpencil (or pair of hairpencils) of long scales on the base of 
hindtibia, a longitudinal fold on medial side of the hindtibia, paired counter 
processes on posterior side of hindcoxa and on the sternite II of abdomen, 
paired marginosternal processes directed anteriorly from the sternite II, sec-
retory device in anteromedian area of the sternite II and pair setal patches or 
single ventral comb on the sternite III of abdomen. Also the nomenclature 
of sclerite parts of tympanal organs of geometrid moths and the male geni-
talia are specified. 

The offered relationships of families and subfamilies of geometroid 
moths in the majority of nodes coincide or do not contradict to the most 
modern data on molecular phylogeny of these taxa, including the proposed 
sister relationships for Sematuridae and Epicopeiidae. The sharpest differ-
ences between the morphological and molecular phylogenies are observed 
in clusterization of the subfamilies of Uraniidae and in position of Alsophil-
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inae. In the first case it can be a result of distinction in the examined spe-
cies, while in the second case the cause of distinction needs in special 
analysis.  
 

Ground plan of basal abdominal segments in geometroid moths 
 

Hypothetic ancestral state of basal abdominal segments in geome-
troid moths: antero-abdominal tergosternal prespiracular sclerites absent; 
anterolateral processes of sternite II moderately long; lateral lobes of mar-
ginotergites and anterior tergopleural sclerites of tergite II large, elongate, 
attached with each other and ventrally directed towards apex of anter-
olateral process of sternite II, probably connected with latter by narrow cu-
ticular ligament or sclerotized band; 2nd segment laterally with a pair of 
androconial hairpencils, placed in connection with posteroventral margin of 
anterior tergopleural sclerites and concealed posteriorly into the pocket be-
tween pleural membrane and margins of sternites III and IV. 

Hypothetic ancestral state of tympanal organs in tympanote geome-
troid moths: tympanal case external, placed laterad of abdominal sternite II 
on its anterolateral process, with external tympanum directed into the tho-
raco-abdominal space; scoloparium short, attached to the margin of tym-
panal case near base of the anterior apodeme of sternite II and obliquely 
directed to the tympanum, with four scolopidia. 

 
Apomorphies of basal abdominal segments of geometroid moths (see fig. 1): 

 
  1. Lateral lobes of marginotergites very wide, strongly sclerotized, convex in 

anterior part (Minet, 1983; modified).  
  2. Area between anterior edge of marginotergite and anterolateral angle of 

sternite II with prespiracular tergosternal sclerite, which is complete or 
almost complete, narrow, not embraced spiracle (Minet, 1983; modified). 

  3. Anterolateral processes of sternite II modified into tympanal organs.  
  4. Primary tympanum reduced, secondary epithelial inner tympanum de-

veloped; sound waves reach the latter through dorsal air-chamber pos-
sessing two counter-tympanal membranes, laterally supported by ter-
gosternal arched sclerite, which includes spiracle or embraces it by 
wide posteriorly directed process (Minet, 1983; modified). 

  5. Scolopidia separated, enclosed into inner epithelial tympanum (Minet, 
1983). 

  6. Pleural androconial hairpencils folded under sternite II in ordinary cir-
cumstances. 
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  7. Tympanal case joined with anterior margin of abdominal sternite II in 
such a way that basal plate of tympanal case forms dorsal wall of small 
subcase (small chamber) and anterior apodeme of sternite ventrally 
remains free from tympanal case. 

  8. Dorsal wall of tympanal case fused with sternite II in such a way that air 
canal into the cavity of anterior sternal apodeme remains anteriorly be-
tween basal plate of the case and sternite.  

  9. Base of abdomen with large unpaired air bag. 
10. Tympanal case joined with anterior margin of abdominal sternite II in 

such a way that wall of anterior sternal apodeme (ansa in Geometridae) 
opposite tympanum is formed by wall of tympanal case. 

11. Tympanal muscle present. 
12. Tympanal organs of the male are placed in the area of articulation of 

abdominal tergites II and III (Minet, 1983). 
13. Scoloparium with two scolopidia. 
14. Metepimeron concave and broadened (Lees, Smith, 1992) 
15. Dorsal wall of tympanal case fused with sternite in such a way that air 

canal into the cavity of anterior sternal apodeme remains anteriorly be-
tween basal plate of the case and corpus of the case. 

16. In females, anterior apodeme of sternite II elongated. 
17. In males, tibial androconial apparatus presents and contains margino-

sternal processes of abdominal sternite II. 
18. Fenestra media of metathorax strongly broadened and transformed into 

additional tympanum (Cook, Scoble, 1992). 
19. Tympanal cases reduced and replaced by cavi; anterior apodemes of ster-

nite II transformed into ansa; tympanal muscle arising from apex of ansa, 
scoloparium attached to the dorsal margin of ansa, tergosternal muscle 
(tI/II–sII1) attached near the base of ansa (Minet, 1983; modified).  

20. Anterior tergopleural sclerites of the 2nd abdominal segment reduced. 
 
Basal apomorphies of the male genitalia in the geometroid moths (see fig. 2): 

 
  1. Lateral wall of valva widely membranous, excepting narrow area along 

basal margin (Kuznetzov, Stekolnikov, 2001). 
  2. Muscles m2 arising from tegumen dorsolaterally far away from its me-

dian part. 
  3. Labides joined with dorsomedial margin of valvella base by their ven-

tral margin. 
  4. Labides with ventromedial process, which articulated with lateral mar-

gins of juxta dorsomediad of bases of valvellae.  
  5. Valvellae separated dorsally from lateral margins of juxta. 
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  6. Muscles m3 attached basally to the sclerotized fold between vinculum 
and sacculi. 

  7. Valvellae placed almost ventrad of juxta and flattened dorsoventrally. 
  8. Aedeagus ankylosed with caulis basally. 
  9. Labides reduced. 
10. Fold between vinculum and sacculi transformed into intervalvar sclerite, 

which is an apodeme of muscles m3. 
11. Valvellae reduced; juxta as a simple plate. 
12. Labides arising from basal part of the ventral margin of costula. 
13. Socii as long sclerotized processes directed caudally. 
14. Muscles m7 inclined to the ventral margin of sacculus by distal end. 
15. Muscles m2 absent. 
16. Cuiller widened dorsally and forms significant part of sclerotization of 

the proximal part of valvula; muscle m7 placed obliquely to the dorsal 
part of cuiller. 

17. Labides as separate lobe-like processes placed between dorsobasal an-
gle of valva and juxta, which separate from subcostal fold of valvula 
and have flexible connection with costula. 

18. Valvellae reduced, as small setaceous plates (cristae) widely fused with 
juxta and sacculi. 

19. Clasper forms continuous dorsoventral bridge between costa and saccu-
lus; muscles m7 attached to the clasper near ventral margin of costa. 

20. Labides hypertrophied, without ventral process. 
21. Labides as membranous setaceous lobes. 
22. Saccus absent. 
23. Valvae with narrow subcostal angle of anellifer, deeply cutting medial 

wall of valva along ventral margin of costa. 
 

Basal apomorphies of the subfamilies of Geometridae (see fig. 3): 
 

  1. In males possessing by tibial androconial apparatus, a pair of lateral 
patches with long setae protruding over scales coverage on the abdomi-
nal sternite III (Holloway, 1996; modified and expanded, including Ar-
chiearinae). 

  2. Depressors of uncus (m1) attached by wide bands to the area of ventral 
margin of the base of uncus distad of socii (Kuznetzov, Stekolnikov, 
1981; narrowed to the geometrine subfamily group). 

  3. Bases of the gnathos arms deeply wedged between uncus and tegument, 
so that the lateral sides of uncus base widely supported by bases of 
gnathos arms (tegmino-gnathose type of articulation of uncus). 

  4. Valva with deep subcostal and saccular angles of anellifer.  
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  5. Costula as bilobed hemitranstilla: ventral lobe formed by basal process, 
dorsal lobe formed by medial dilation of dorsal margin of costula along 
ventral membrane of tegminal region; muscle m4 attached to the dorsal 
lobe of hemitranstilla mediad of muscle m2 and both muscles crossed 
(Stekolnikov, Kuznetzov, 1982; modified and expanded to geometrine 
subfamily group). 

  6. Cristae connected with sacculi more closely than with juxta. 
  7. Paratergal plate widely joined with anteroventral sides of tegumen keep-

ing wide connection with vinculum; muscles m4 arising between tegu-
men and vinculum.  

  8. Signum as whole, well-sclerotized, moderately concave oval or rounded 
dentate plate. 

  9. In males possessing by tibial androconial apparatus, the tibial hairpencil 
directed towards secretory zone on the abdominal sternite II by means 
of counter processes on the hind coxae and anterior angles of the ab-
dominal sternite II. 

10. In males, the anteriomedian secretory zone on the abdominal sternite II 
is developed (Holloway, 1997; modified). 

11. Scoloparial dilatation of ansa formed by dilation of the ansa canal. 
12. Distal apodeme of ansa is strongly dilated, hammer-shaped (Cook, 

Scoble, 1992). 
13. Gnathos basally fused with tegumen and uncus. 
14. Subanal plate fused with median part of gnathos. 
15. Compound eyes small, oval (Holloway et al., 2001). 
16. In males, the tibial hairpencil concealed into fold of dorsal margin of 

tibia. 
17. Second abdominal segment with narrow anterior tergopleural sclerites. 
18. Fenestra media on the metathorax strongly narrowed; accessory tympa-

num reduced (Hasenfuss, 2000). 
19. Tympanal cavi large, almost adjoining medially. 
20. Ventral wing of ansa absent. 
21. Cardolacinia as deep straight fold joined dorsal and anterior angles of 

external opening of cavus (Cook, Scoble, 1992). 
22. Signum with 2-4 enlarged thorns on the anterior margin. 
23. In males possessing by tibial androconial apparatus, the setal patches on 

abdominal sternite III consist of strong needle-like setae.  
24. Apical part of ansa canal thinned and forms prolonged portion with al-

most parallel walls; apex of canal capitate. 
25. Cardolacinia as wide rounded lobe-like fold. 
26. Vein M2 of hindwings absent or rudimentary, not tubular (Holloway, 

1997).  
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27. In males possessing by tibial androconial apparatus, the hindtibia thick-
ened along all perimeter, more strong in the middle. 

28. In males possessing by tibial androconial apparatus, the abdominal ster-
nite III with narrow transverse comb of strong needle-like setae (Hol-
loway, 1994). 

29. Depressors of uncus (m1) attached to the ventral margin of distal process 
of uncus medially by narrow ligament (Stekolnikov, Kuznetzov, 1982; 
modified). 

30. Labides dorsally articulated with costula and ventrally fused with juxta. 
31. Signum as deeply invaginated bubble-shaped dentate plate with crown 

of more large marginal thorns (mushroom-shaped, or stellate) (Hollo-
way, 1994). 

32. Uncus articulated with bases of the gnathos arms only (gnathose type of 
uncus articulation). 

33. Valva with large prominent medial lobe of valvula.  
34. Labides placed ventrolaterad of aedeagus and widely joined with juxta, 

rudimentary or absent (probably integrated with juxta or anellus). 
35. Cristae completely fused with sacculi. 
36. Tympanal organs without lobe-like cardolacinia. 
37. In males possessing by tibial androconial apparatus, the abdominal ster-

nite III with a pair of longitudinally extended setal patches (Holloway, 
1996). 

38. Tegumen longitudinally wide; muscles m4 attached to tegumen. 
39. Costa of valva separated at apex. 
40. Hemitranstillae shortened, with reduced dorsal lobe. 
41. Base of uncus with wide median “window” intersected by longitudinal 

band of sclerotization. 
42. Juxta short and wide, concave anteriorly, more or less semilunar. 
43. Muscles m3 attached to sacculi by its basal end (Stekolnikov, Kuzne-

tzov, 1981; expanded to Oenochrominae s. str.). 
44. Tympanal cavi with deep hollow on the dorsal edge between dorso-

lateral angle and tympanal frame. 
45. Tegminal complex of the male genitalia strengthened: tegumen wide; 

uncus and gnathos strong, heavily sclerotized. 
46. Viculum M-shaped, with membranous median split ventrally. 
47. Wing scales with large amount of green pigment geoverdin (Cook et al., 

1994). 
48. In males possessing by tibial androconial apparatus, the hindtibiae have 

distal process, in which medial groove of tibia extended (Ferguson, 
1985). 
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49. In males possessing by tibial androconial apparatus, the abdominal ster-
nite III with a pair of more or less rounded setal patches, not longitudi-
nally expanded (Holloway, 1996). 

50. Depressors of uncus (m1) attached by narrow ligaments to the lateral 
sides of base of distal process of uncus (if present). 

51. Socii large, usually longer than width of uncus base (Holloway, 1996). 
52. Valva without subcostal angle and with deep saccular angle of anellifer 

almost reaching the ventral margin of valva. 
53. Muscles m7 arising from upper margin of the inner wall of sacculus 

dorsad of muscles m3  (Stekolnikov, Kuznetzov, 1981). 
54. Paratergal plate integrated with tegumen; muscles m4 arising from the 

latter (Stekolnikov, Kuznetzov, 1981). 
55. Posterior margin of the ventral wall of vinculum with free process di-

rected caudally between sacculi (Holloway, 1996; modified). 
56. Aedeagus with long basal process narrowed at base and dilated distally 

(spoon-like aedeagus). 
57. Sclerotization of the dorsal wall of aedeagus reduced (Holloway, 1996). 
58. Ovipositor with papillae anales oblique (or truncate) and papillate (Hol-

loway, 1996). 
59. Veins Sc и Rs on hindwing connected by short vein R beyond the mid-

dle of discal cell, or anastomosed for a long distance (distal end of 
which is determined by reduced R).  

60. In males possessing tibial androconial apparatus, the marginosternal 
processes absent and tibial hairpencil consists of thickened springy 
hairs.  

61. Labides separated distally from costula by narrow membranous fold. 
62. Contact between cristae and juxta broader than between cristae and sac-

culi. 
63. Vein M1 on forewing has considerable length and longitudinal orienta-

tion of section between point of branching from Rs stem (usually from 
areola) and discal vein (Holloway, 1997). 

64. Discal spots on the wings with light nucleus, different from groundcol-
our (Holloway, 1997). 

65. Labides and cristae absent. 
66. Male tibial androconial apparatus with two tibial hairpencils, medial 

and dorsal. 
67. Tibial hairpencil concealed into a fold of ventral margin of tibia. 
68. Ansa with scoloparial dilatation developed asymmetrically from ventral 

side. 
69. Signum with median longitudinal rib across its plate. 
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Иллюстрации



Русско-английский словарь обозначений для рис. 4-94. 
Russian-English dictionary of abbreviations for the figs. 4-94. 

 
Скелетные структуры базальных сегментов брюшка и задних голеней 
 
II ст – второй стернит брюшка, abdominal sternite II 
II тг – второй тергит брюшка, abdominal tergite II 
III ст – третий стернит брюшка, abdominal sternite III 
III тг – третий тергит брюшка, abdominal tergite III 
а.дв.м – аподема латеральной дорсовентральной мышцы 2-го сегмента брюшка, apodeme 

of lateral dorsoventral muscles of abdominal segment II 
а.к. – андрокониальная кисть, androconial hairpencil 
ад.в.кав – антериодорсальный выступ кавуса, anterodorsal process of cavus 
ал.в.с – антериолатеральный вырост 2-го стернита брюшка, anterolateral process  

of abdominal sternite II 
ан – анса, ansa  
б.пл.т.к – базальная пластинка тимпанальной капсулы, basal plate of tympanal case  
в.к – воздушный канал, air channel 
в.к.ан – вентральное крыло ансы, ala ansae 
в.м – воздушный мешок, air sack 
д.а.ан – дистальная аподема ансы, apodeme ansae distalis 
д.а.к. – дорсальная андрокониальная кисть, dorsal androconial hairpencil 
д.в.г. – дистальный вырост голени, distal process of tibia  
жлб – медиальный желоб голени, medial groove of tibia  
кав – кавус, cavus 
клац – кардолациния, cardolacinia 
кн.ан – канал ансы, channel of ansa 
лв.л.м – латеровентральная лопасть маргинотергита, lateral lobe of marginotergite  
м.а.к. – медиальная андрокониальная кисть, medial androconial hairpencil 
мс.в. – маргиностернальный вырост, marginosternal process 
мт – маргинотергит, marginotergite 
о.а.к – основание андрокониальной кисти, base of androconial hairpencil 
о.щет – область щетинок, setal patch 
п.ап – передняя аподема 2-го стернита, anterior apodeme of second sternite  
п.тп.с – передний тергоплейральный склерит, anterior tergopleural sclerite 
ск – сколопарий, scoloparium 
ск.к.ан – сколопарное крыло ансы, ala ansae scolopari. 
ск.р.ан – сколопарное расширение ансы, dilatation ansae scolopari 
т.ап. – тимпанальная аподема, tympanal apodeme  
т.к – тяж кутикулы, cuticular ligament 
т.кап – тимпанальная капсула, tympanal case  
т.м – тимпанальная мышца, tympanal muscle  
т.р – тимпанальная рама, tympanal frame 
тмп – тимпанум, tympanum 
тс.с – тергостернальный склерит, tergosternal sclerite 
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Мускулатура базального сегмента брюшка 
 
fupr3-sII, fuse3-sII –внутренние торакоабдоминальные вентральные продольные мышцы, 

inner ventrolongitudinals muscles  
t1-1lph/1ph/sc2-2ph – внутренние торакоабдоминальные дорсальные продольные 
мышцы, inner dorsolongitudinals muscles 

tI/II–sII1, tI/II–sII2 – косые дорсовентральные мышцы 2-го сегмента брюшка, oblique 
dorsoventralis muscles of abdominal segment II 

 
Скелетные структуры гениталий самцов 
 
анл – анеллюс, anellus 
б.от – базальный отросток вальвы, basal process of valva 
влв – вальва, valva  
влвел – вальвелла, valvella 
влвул – вальвула,valvula 
внк – винкулум, vinculum 
гн – гнатос, gnathos 
грп – гарпа, harpe  
гтр – гемитранстилла, hemitranstilla 
д.в.унк – дистальный вырост ункуса, distal process of uncus 
квл – квиллер, cuiller 
клп – класпер, clasper 
клс – каулис, caulis 
крс – кристы, cristae 
кст – коста, costa 
кук – кукуллус, cucullus 
лбд – лабиды, labides 
м.в.влвул – медиальный вырост вальвулы, medial process of valvula 
пскл – пресаккулус, praesacculus 
пт.пл – паратергальная пластинка, paratergal plate 
са.пл – субанальная пластинка, subanal plate 
сакк – саккус, saccus 
ск.с.влвул – субкостальная складка вальвулы, subcostal plica of valva 
скл – саккулус, sacculus 
соц - соции, socii 
тег – тегумен, tegumen 
тр – транстилла, transtilla 
унк – ункус, uncus 
эд – эдеагус, aedeagus 
юкс – юкста, juxta 
 
Мускулатура гениталий самцов 
 
m1 – депрессоры ункуса, depressor of uncus 
m2 – абдукторы вальв, abductor of valva 
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m3 – мышцы медиальной пластинки (юксты), muscles of medial plate (juxta) 
m3a – медиальный пучок мышц медиальной пластинки, medial bunch of retractors  

of aedeagus 
m3b – латеральный пучок мышц медиальной пластинки, lateral bunch of retractors  

of aedeagus 
m4 – аддукторы вальв, adductors of valva 
m4a – дорсальный пучок аддукторов вальв, dorsal bunch of the adductors of valva 
m4b – вентральный пучок аддукторов вальв, ventral bunch of the adductors of valva 
m5 – протракторы эдеагуса, protractors of aedeagus 
m5a – дорсальный пучок протракторов эдеагуса, dorsal bunch of protractors of aedeagus 
m5b – вентральный пучок протракторов эдеагуса, ventral bunch of protractors of aedeagus 
m6 – ретракторы эдеагуса, retractors of aedeagus 
m6a – дорсальный пучок ретракторов эдеагуса, dorsal bunch of retractors of aedeagus 
m6b – вентральный пучок ретракторов эдеагуса, ventral bunch of retractors of aedeagus 
m7 – флексоры вальвы, flexors of valva  
m10 – протракторы анального конуса, protractors of anal cone 
m21 – ретрактор везики, retractor of vesica 
 
 

 
 
 
 
 
 
 

Рис. 4, 5. Thyrididae и Cimeliidae, первый и второй сегменты брюшка самцов. 
4 – Rhodoneura erecta Leech; 5 - Axia olga Stgr. 
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Рис. 6, 7. Sematuridae и Epicopeiidae, первый и второй сегменты брюшка самцов. 
6 – Sematura sp.; 7 - Nossa palaearctica Stgr. 
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Рис. 8, 9. Drepanidae и Uraniidae, первый и второй сегменты брюшка самцов  
(правые тимпанальные капсулы удалены). 

8 – Cyclidia substigmaria Hbn.; 9 - Lyssa zampa Butl.  
 

 
 
 
210 



 
 
 
 
 
 
 

Рис. 10, 11. Acropteris iphiata Gn., первый и второй сегменты брюшка самки. 
10 – вид слева; 11 – вид снизу и сбоку, правая тимпанальная капсула удалена. 
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Рис. 12-14. Geometridae и Uraniidae, первые три сегмента брюшка и левые  
тимпанальные органы. 

12 – Archiearis parthenias L., самец, первый-третий сегменты брюшка,  
правый кавус изображен частично; 13 - Lyssa zampa Butl., самка,  

тимпанальный орган, вид снизу и сбоку; 14 – Monoctenia sp., самец,  
тимпанальный орган, вид снизу и спереди. 
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Рис. 15-18. Geometridae, левые тимпанальные органы самцов. 
15 – Eumegethes tenuis Stgr., вид снизу; 16 – Alsophila zabolne Inoue, вид снизу;  
17 – Ametris nitocris Cram., вид c медиальной стороны; 18 – Scopula ignobilis  

Warr., вид c медиальной стороны. 
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Рис. 19-25. Geometridae, правые задние голени самцов с медиальной стороны. 
19 – Archiearis parthenias L.; 20 – Cystidia couaggaria Gn.; 21 – Epidesmia  

chilonaria H.-S.; 22 – Eucyclodes difficta Wlk; 23 – Celerena signata Warr.; 24 –  
Lobophora halterata Hufn; 25 – Problepsis phoebearia Ersch. 
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Рис. 26, 27. Axia olga Stgr., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
26 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1 и правые мышцы m2, m4, m5, m6, m7 не 

изображены, мышцы m10 не выявлены; 26 – эдеагус, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 28-30. Sematura sp., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
28 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1 m3, m5, m6  и правые мышцы  
m2, m4, m5, m6, m7, m10 не изображены; 29 – вид сбоку, мышцы m2, m7, m10 не  

изображены; 26 – эдеагус, мышцы не изображены. 
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Рис. 31, 32. Cyclidia substigmaria Hbn., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

31 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1 и правые мышцы m4,  
m5, m6, m7, m10  не изображены; 32 – эдеагус, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 33-35. Eversmannia exornata Ev., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

28 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1, m2, m3, m4, m5, m7 и правые  
мышцы m4, m10 не изображены; 29 – вид сбоку, эдеагус удален, мышцы m1,  

m3 не изображены; 35 – эдеагус, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 36, 37. Oroplema plagifera Butl., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

36 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m5a, m3 и правые мышцы m1,  
m2, m4, m5b не изображены, мышцы m7 отсутствуют, мышцы m10 не  

выявлены; 37 – эдеагус, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 38, 39. Leucobrephos middendorfii Mén., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

38 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1, m7 и правые мышцы m2,  
m4, m5, m6, m10  не изображены; 39 – эдеагус, мышца m21 не изображена. 

 
 
 
 

220 



 
 
 
 
 
 
 

Рис. 40-42. Eilicrinia werlii Diak., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
40 – вид снизу, эдеагус удален, мышцы m2 отсутствует, левые мышцы m1,  
m4, m5, m7, m10 и правые мышцы m4, m5, m6a не изображены; 41 – вид снизу,  
область сочленения тегумена, винкулума и вальвы, юкста удалена; 42 –  

эдеагус, вид снизу и сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 43, 44. Odontopera bidentata Cl., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

43 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m2, m4, m7, m10 и правые мышцы  
m1, m5 не изображены; 44 – эдеагус, вид сверху, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 45-47. Epidesmia chilonaria H.-S., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

45 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1, m2, m4, m7 и правые мышцы  
m2, m4, m5, m6, m10 не изображены; 46 – вид сверху, передняя часть винкулума,  

задняя часть вальв и эдеагус удалены, мышцы m5, m10, , левые m1, m2 не  
изображены; 47 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 48-53. Desmobathrinae, скелет гениталий самцов. 
48, 49 – Dichromodes ainaria Gn.; 50, 51 – Dichromodes sp.; 52, 53 – Myinodes  
shohami Hausmann (48, 52 - вид снизу; 50 - вид снизу, правая вальва удалена;  

49, 51, 53 – эдеагус). 
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Рис. 54-56. Eumegethes tenuis Stgr., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
54 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m2, m4, m5, m6 и правые мышцы  

m1, m7 не изображены, мышцы m10 не выявлены; 55 – вид сбоку, эдеагус удален,  
мышцы m5, m6 , m7 не изображены; 56 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не  

изображена. 
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Рис. 57-59. Alsophila zabolne Inoue, скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
54 – вид снизу, эдеагус удален, мышцы m2 отсутствуют, левые мышцы m4,  
m5, m6, m7, m10 и правые мышцы m1, m3, m5, m6, m7 не изображены; 55 – вид  
сбоку, эдеагус удален, мышцы m7, m10 не изображены; 56 – эдеагус, вид  

сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 60-62. Orthostixis cribraria Hbn., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

60 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m2, m4, m7 и правые мышцы m1, m5,  
m6 не изображены, мышцы m10 не выявлены; 61 – вид сбоку, эдеагус удален,  
мышцы m5, m6, m7 не изображены; 62 – эдеагус, вид сверху, мышца m21 не  

изображена. 
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Рис. 63-65. Ozola sinuicosta Prt., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
63 – вид снизу, эдеагус удален, мышцы m7 отсутствуют, мышцы m10 не выяв- 
лены, левые мышцы m1, m2, m4, m5, m6 и правые мышцы m5, m6 не изображены;  

64 – вид сбоку, эдеагус удален; 65 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 66-68. Parepisparis multicolora Lucas, скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

66 – вид снизу, эдеагус удален, мышцы m10 не выявлены, левые мышцы m1, m7 и  
правые мышцы m2, m3, m4, m5, m6 не изображены; 67 – вид сбоку, эдеагус удален,  
мышцы m3 не изображены; 68 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 69-71. Oenochroma lissoscia Trn., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

69 – вид снизу, эдеагус удален, мышцы m7 отсутствуют, мышцы m10 не выявлены,  
левые мышцы m2, m4, m5 и правые мышцы m1, m2, m4 не изображены; 70 – вид  
сверху, передняя часть винкулума, мышцы m1, m3, левая m5 и правая m2 не  

изображены; 71 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 72-74. Celerena signata Warr., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
72 – вид снизу, эдеагус удален, левая мышца m5 и правые мышцы m1, m2, m4a,  
m4b, m5, m6, m7, m10 не изображены; 73 – вид сбоку, эдеагус удален, мышцы m2,  

m3, m10 не изображены; 74 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 75, 76. Eumelea florinata Gn., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
75 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1, m7 и правые мышцы m2, m4, m5,  

m6, m10 не изображены; 76 – эдеагус, вид снизу, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 77, 78. Heliomystis electrica Meyr., скелетно-мышечный аппарат  
гениталий самца. 

77 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m2, m3, m4, m5, m6 и правые мышцы  
m1, m7, m10 не изображены; 78 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 79-82. Larentiinae, гениталии самцов. 
79, 80 – Leptostegna tenerata Chr., скелетно-мышечный аппарат; 80, 81 – Emmesomia 

bilinearia Leech, скелет. 79 –вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m2,  
m4, m7 и правые мышцы m1, m2, m4, m5, m6 не изображены; 80 – вид сбоку,  

мышцы m7, m10 не изображены; 81 – вид снизу, эдеагус удален; 82 – эдеагус. 
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Рис. 83-85. Tyloptera bella Butl., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
83 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m5, m6, m7 и правые мышцы m1,  

m2, m4, m5, m6, m10 не изображены; 84 – вид сбоку, эдеагус удален, мышцы m10 не 
изображены; 85 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 86-88. Solitanea defricata Pglr., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
86 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1, m5a, m5b, m10 и правые мышцы  

m2, m4a, m4b, m5a, m5b, m6, m7 не изображены; 87 – вид сбоку, эдеагус удален;  
88 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 89-91. Ametris nitocris Cram., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
89 – вид снизу, эдеагус удален, левые мышцы m1, m5, m6 и правые мышцы m2, m4,  
m5, m6, m7, m10 не изображены; 90 – вид сбоку, эдеагус удален, мышцы m1, m2, m4,  

m10 не изображены; 91 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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Рис. 92-94. Dithecodes erasa Warr., скелетно-мышечный аппарат гениталий самца. 
92 – вид сбоку, эдеагус удален, мышцы m3, m10 не изображены; 93 – вид сверху,  
эдеагус удален, левые мышцы m5, m3, m7 и правые мышцы m1, m2, m5, m6, m7 не 

изображены; 94 – эдеагус, вид сбоку, мышца m21 не изображена. 
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