
© Макарченко Е. А., Гундерина Л. И., 2019

Вестник Северо-Восточного научного центра ДВО РАН, 2019, № 1, с. 72–82

ВВедение

Нимфомийиды (Nymphomyiidae) – архаичное 
и плохо изученное семейство высокоспециали-
зированных двукрылых насекомых, представите-
ли которого являются филогенетическими и гео-
графическими реликтами. Эти очень маленькие, 
длиной 1.5–2.8 мм, беспозвоночные животные 
населяют предгорные и горные реки Азии и Се-
верной Америки. 

Семейство Nymphomyiidae установлено в 
1932 г. известным японским диптерологом М. То-
кунагой для монотипического рода Nymphomyia 
Tokunaga с типовым видом N. alba ������-Tokuna-
g�, описанным из �отанического сада �иотско-, описанным из �отанического сада �иотско-
го университета (о. Хонсю, Япония) (������g�, 
1932). В настоящее время в мировой фауне из-
вестно 9 видов нимфомийид единственного рода 
Nymphomyia: N. alba ������g�, 1932 (Япония, рос-, 1932 (Япония, рос-

сийский Дальний Восток – о. �унашир), N. walkeri 
Ide, 1964 (Восточная �анада и США), N. brundini 
Kevan, 1970 (Восточные Гималаи), N. levanidovae 
R�hde�d�rf e� ����g���, 1974 (российский Даль- e� ����g���, 1974 (российский Даль-e� ����g���, 1974 (российский Даль- ����g���, 1974 (российский Даль-����g���, 1974 (российский Даль-, 1974 (российский Даль-
ний Восток – Южное Приморье и верхнее тече-
ние р. �икин), N. rohdendorfi Makarchenko, 1979 
(российский Дальний Восток – Приморье, бас-
сейны рр. Амур и �олыма, Чукотка), N. doli�ho�doli�ho�
peza Courtney, 1994 (восток США), N. holopti�a 
Courtney, 1994 (Гонконг), N. kaluginae M���r-
che���, 2013 (российский Дальний Восток – бас-, 2013 (российский Дальний Восток – бас-
сейн р. Зея, притока Амура), N. kannasatoi M�-Ma-
karchenko et Gunderina, 2014 (Япония – Хонсю, 
российский Дальний Восток – Южный Саха-
лин). �роме этого, куколки Nymphomyia sp. об-. об-
наружены на Северном Алтае Монголии (���-���-
ford, Bouchard, 2012). Также по имаго известен 
один ископаемый вид N. su��ina Wagner et al., 
2000 из эоцена (балтийский янтарь) (Wagner et 
��., 2000) и по остаткам субфоссильных личи-., 2000) и по остаткам субфоссильных личи-
нок из донных осадков оз. Орон Иркутской об-
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ласти – Nymphomyia sp. (Енущенко, Макарчен-
ко, 2016).

До наших исследований наиболее хорошо 
была изучена биология североамериканского 
вида N. walkeri (��rper, ������, 1989) и значи-��rper, ������, 1989) и значи-, ������, 1989) и значи-������, 1989) и значи-, 1989) и значи-
тельно меньше информации имелось по биоло-
гии N. alba (Takemon, Tanida, 1994; Saigusa et al., 
2009). Мы впервые изучили жизненные циклы N. 
levanidovae (Макарченко, Макарченко, 1983), N. 
kannasatoi (Макарченко и др., 2014) и N. rohden�rohden�
dorfi (Яворская, Макарченко, 2015), установили 
число генераций и фенологию. 

Дальневосточные нимфомийиды, как и дру-
гие виды, населяют холодные предгорные и гор-
ные водотоки с быстрым течением, высоким со-
держанием кислорода в воде, низкой удельной 
электропроводностью и рН от слабокислой до 
слабощелочной, поселяясь в основном на каме-
нистом и гравийно-галечниковом грунтах, ко-
торые в мае-июне часто покрыты водорослями. 
После вылета имаго нимфомийид роятся на вы-
соте 1–5 м, создавая скопления, как минимум, 
из нескольких сотен особей; здесь же, в возду-
хе они копулируют. Затем копулирующие пары 
опускаются на сырые камни в водотоке или по-
верхность воды, теряют крылья, погружаются 
в воду и какое-то время живут на дне водото-
ка или прибрежных камнях. В это время сам-
ка откладывает яйца, причем часто кладку яиц 
она приклеивает на конец брюшка самца. После 
массового роения по заберегам водотока наблю-
дается скопление большого количества сбро-
шенных крыльев. Роение нимфомийид происхо-
дит в вечерние часы, часто на закате при тихой 
погоде. Личинки ведут подвижный образ жиз-
ни, передвигаясь по камням с помощью лож-
ноножек брюшка. Нимфомийиды ряда видов в 
ранних личиночных возрастах могут находить-
ся в подрусловом потоке и только в последнем 
возрасте перед окукливанием «поднимаются» в 
водоток. Питаются личинки микроскопически-
ми водорослями, которые соскабливают с по-
верхности камней. �уколки и взрослые насеко-
мые не питаются.

Анализ материала, собранного за последние 
15 лет на Дальнем Востоке и сопредельной тер-
ритории, позволил уточнить распространение 
известных видов, выявить новые виды и опреде-
лить ошибки в идентификации некоторых видов. 
Так, новый материал из верховьев р. Анадырь, 
бассейна рр. Малый Анюй, Интриган (басс. 
Верхней �олымы) и с о. Хонсю (Япония), вместе 
с результатами молекулярно-генетического ана-
лиза, позволил уточнить видовую диагностику и 
распространение N. rohdendorfi. �ыло установ-
лено, что на Южном Сахалине обитает свой, но-
вый для науки вид, который ранее мы ошибочно 
определяли как N. rohdendorfi (Макарченко и др., 

1989). Этот же вид под названием «Nymphomyia 
sp. �e�r N. rhodendorfi» указывался японскими 
коллегами из р. �анна на о. Хонсю (префекту-
ра Гунма) (Saigusa et al., 2009). Мы описали его 
как N. kannasatoi M���rche��� e� ���der���, при- e� ���der���, при-e� ���der���, при- ���der���, при-���der���, при-, при-
чем одновременно с анализом морфологических 
признаков имаго было проведено секвенирова-
ние ДН� фрагмента гена ��� и показана видо-��� и показана видо- и показана видо-
специфичность его нуклеотидных последова-
тельностей (Макарченко и др., 2014). Ранее мы 
считали, что N. rohdendorfi достоверно обитает в 
бассейнах рр. �олыма (верхнее течение) и Амур 
(от �омсомольского района Хабаровского края 
до басс. р. �урея), а также в Приморском крае 
(басс. р. Раздольная) (Макарченко, Гундерина, 
2012). Однако нахождение имаго N. rohdendorfi в 
р. Макча (басс. р. Зея) изменило наше представ-
ление о западной границе распространения это-
го вида. �роме того, оказалось, что в басс. р. Зея 
обитают 2 вида – N. kaluginae и N. rohdendorfi. 
Также после находки имаго N. rohdendorfi в вер-
ховьях р. Анадырь уточнилась северная граница 
его обитания. 

В дополнение к морфологическим исследо-
ваниям дальневосточных нимфомийид для ви-
дов N. kannasatoi и N. rohdendorfi Л. И. Гунде-
рина провела частичное секвенирование генов 
��� имаго, куколок и личинок. Полученные по-
следовательности использованы в качестве диа-
гностических признаков – молекулярных мар-
керов исследуемых видов, а именно для раз-
деления личинок близкородственных видов, 
а также для уточнения видового статуса при 
«таксономических сомнениях». А такие сомне-
ния у систематиков возникают нередко. В на-
шем случае, после сравнения обширного има-
гинального материала N. rohdendorfi c Чукот-c Чукот- Чукот-
ки, басс. �олымы и Амура, были выявлены 
отличия в строении гениталий самок из «се-
верных» и «амурских» популяций. У них ока-
зались церки разной длины и формы, а также 
иной формы внутренние лопасти гонококсита. 
Самцы по строению гениталий практически не 
отличались. Полученные результаты по измен-
чивости генитальных структур самок склоня-
ют нас к обязательному проведению в будущем 
молекулярно-генетических исследований осо-
бей из басс. Верхней �олымы, который являет-
ся типовым местообитанием вида, и с Чукотки 
для сравнения с полученными ранее данными 
на амурском материале.

В настоящей работе для нимфомийид N. alba 
по материалам с о. �унашир (�урильские остро-
ва) и N. levanidovae из заповедника «�едровая 
Падь» (Южное Приморье) мы приводим пере- 
описание имаго самцов и самок, а также даем пер-
вую информацию о молекулярно-генетическом 
изучении этих видов. 
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материал и метОды

Материалом для морфологического и молеку-
лярно-генетического исследований N. alba по-
служили сборы имаго нимфомийид, сделанные 
на о. �унашир, а для N. levanidovae – в заповед-
нике «�едровая Падь» в Южном Приморье. Под-
робные данные о материалах для морфологи-
ческого описания приведены ниже, а геномную 
ДН� выделяли из индивидуальных особей има-
го N. alba, собранных Ю. Н. Сундуковым при 
роении в безымянном ручье басс. р. Филатовка 
в районе кордона Филатовский �урильского за-
поведника 26 июня 2013 г., а N. levanidovae – из 
куколок и имаго, собранных Е. А. Макарченко в  
р. �едровая заповедника «�едровая Падь» 3 июня 
2012 г., фиксированных в 96%-ном этиловом 
спирте и хранившихся при температуре -20оС, 
как описано ранее (Макарченко, Гундерина, 
2012; Макарченко и др., 2014). Для амплифика-
ции ДН� митохондриального гена, кодирующего 
субъединицу � цитохром оксидазы (���), исполь-� цитохром оксидазы (���), исполь- цитохром оксидазы (���), исполь-���), исполь-), исполь-
зовали праймеры ���1490 и ���2198 (Folmer 
et al., 1994). Условия проведения ПЦР, очистки и 
секвенирования полученных продуктов описаны 
в предыдущих работах (Макарченко, Гундерина, 
2012; Макарченко и др., 2014). Последовательно-
сти ДН� были депонированы в базу данных �e�-Gen-
Bank под номерами MK144520 – MK144533. Для 
проверки видоспецифичности нуклеотидных 
последовательностей использовали программу 
B�AS� (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov). 

Выравнивание последовательностей прово-
дили с помощью программы MUS��E (Edgar, 
2004). Для молекулярно-генетического анализа 
последовательностей использовали программы 
из пакета программ MEGA version 6 (Tamura et al., 
2013). Для определения модели, наиболее точно 
описывающей характер замен нуклеотидов в по-
следовательностях COI N. alba и N. levanidovae, 
применяли тест иерархического правдоподобия, 
представленный в этом пакете программ. Для 
оценки эволюционной дивергенции (дистанции 
d_K2P) последовательностей определяли число 
замен нуклеотидов на сайт, используя двухпара-
метрический метод �имуры (��m�r�, 1980). Ве-��m�r�, 1980). Ве-, 1980). Ве-
личину межвидовой дивергенции (d��2�) опре-d��2�) опре-��2�) опре-�2�) опре-2�) опре-�) опре-) опре-
деляли путем сравнения последовательностей 
COI N. alba и N. levanidovae.
Морфологическое и молекулярно-генетическое 

описание Nymphomyia alba tokunaga
Рис. 1–5, 11, 12, 14, 15.
Nymphomyia alba Tokunaga, 1932: 561; 

1935: 127; Макарченко и др., 1989: 15; ���r�-Court-
ney, 1994: 14; Makarchenko, 1996: 23; Saigusa, 
2014: 80. 

материал: 23 самца, 14 самок, �урильские 
острова, о. �унашир, Государственный природ-

ный заповедник «�урильский», руч. �алышева 
(басс. р. Филатовка), около 100 м выше устья, 19.
VI.1989, Т. Тиунова; 46 самцов, 24 самки там же, 
безымянный ручей басс. р. Филатовка (нижнее те-
чение), в р-не кордона Филатовский, 26.VI.2013, 
N 44�10�21.9��, E 145�59�11.72��, Ю. Сундуков; 1 са- 44�10�21.9��, E 145�59�11.72��, Ю. Сундуков; 1 са-E 145�59�11.72��, Ю. Сундуков; 1 са- 145�59�11.72��, Ю. Сундуков; 1 са-
мец, 1 самка, 1 экзувий куколки, о. �унашир, Тихо-
океанское побережье, руч. Прозрачный (басс. бух. 
�осмодемьянской), 24–25.VIII.2016, N 44°05�41��,  
E 145°53�27��, дрифтовая ловушка, М. Астахов. 

Описание 
Имаго самец (n = 10). �ледно-серый, слабо 

хитинизированный. Длина тела 2.1–2.2 мм; отно-
шение длины тела к длине крыла 1.04–1.05. 

Голова длиной 232–316 мкм, шириной 148–
152 мкм, в 1.3–1.4 раза длиннее ширины, кпере-
ди постепенно сужается и заканчивается ростру-
мом, который дистально почти не расширен, его 
передний край прямой или слегка округлый, при 
виде сбоку немного загнут вентрально в виде 
клюва; рострум дорсально с 5 парами щетинок 
(см. рис. 11). Сложные глаза на дорсальной сто-
роне головы широко расставленные, расстояние 
между ними в 1.9–2.1 раза больше ширины конца 
рострума; на вентральной стороне сложные гла-
за не слиты друг с другом. Длинна антенны 170– 
178 мкм, два базальных членика округлые, дли-
на 1-го членика 36 мкм, 2-го – 20–24 мкм; 1-й 
флагелломер длинный (88–100 мкм), к вершине  
немного расширяется, 2-й флагелломер очень 
короткий (6 мкм), 3-й флагелломер узкий, дли-
ной 12–16 мкм, рядом с ним находится терми-
нальная сенсилла, состоящая из трех палочко-
видных структур (см. рис. 11); антенна в 0.80– 
0.89 раза короче головы. «Нижняя губа» с округ-
лым передним краем, латерально с 2–3 парами 
длинных щетинок, медиально – с одной парой 
коротких щетинок.

Грудь длиной 0.60–0.64 мм, несет пару кры-
льев, жужжальца и 3 пары ног; крыло длиной 
2.0–2.1 мм, наибольшей шириной 0.26–0.31 мм, 
бумеранговидной формы, с редуцированным 
жилкованием, по краю с длинными бичевидны-
ми щетинками длиной 0.32–0.34 мм; жужжальца 
длиной 0.24–0.28 мм; строение ног и груди ти-
пичное для рода (Tokunaga, 1935).

Длина брюшка 1.39–1.43 мм. Сегмент VIII с 
дорсальной и вентральной парами паратергаль-
ных выростов (см. рис. 1, 2); дорсальная пара дли-
ной 84–100 мкм, шире вентральной, густо опуше-
на микротрихими; вентральная пара без микро-
трихий, длиной 72–76 мкм, с базальным бугром 
высотой 20 мкм. Последний сегмент брюшка дор-
сально несет церки, вентрально – пару гонококси-
тов, гоностилей и эдеагус; церки в виде расширен-
ных базально треугольных выростов 84–100 мкм 
длиной; гонококсит длиной 132–156 мкм, в 3.0–
3.8 раза длиннее гоностиля; гоностиль длиной 36–

Е. А. Макарченко, Л. И. Гундерина
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52 мкм, слабо изогнутый, более широкий и опу-
шенный базально, голый и узкий дистально; эде-
агус длиной 20–32 мкм, шириной – 24–36 мкм, с 
округлой вершиной (см. рис. 2, 12, 14). 

Имаго самка (n = 10) в целом сходно с имаго 
самца. Длина тела 2.1–2.4 мм; отношение длины 
тела к длине крыла 1.0–1.1. 

Голова длиной 197–205 мкм, шириной 146–
150 мкм. Расстояние между сложными глазами 
дорсально в 2.0–2.1 раза больше ширины кон-
ца рострума. Антенна, как у самца, длиной 156– 
170 мкм, в 0.79–0.85 раза короче головы. 

Грудь длиной 0.45–0.48 мм. Длина крыла 2.0–
2.4 мм, наибольшая ширина 0.25–0.30 мм. 

Длина брюшка 1.48–1.70 мм. Сегмент VIII 
дистально с парой бугров, длиной около 20 мкм 
и парой латеральных отростков, направленных 
вниз и длиной 32–70 мкм (рис. 3, 5, 15). Средин-
ный вырост стернита IX трапециевидный, без 
щетинок, у заднего края с небольшой выемкой 
посредине (рис. 4), его длина 53 мкм, ширина  
64 мкм. Последний сегмент брюшка несет церки 

длиной 80–116 мкм, немного расширенные ба-
зально, в остальной части узкие палочковидные 
и параллельно-сторонние, редко покрыты ще-
тинками (см. рис. 3, 5, 15).

Nymphomyia levanidovae  
rohdendorf et kalugina

Рис. 6–10, 13,16, 17.
Nymphomyia levanidovae Rohdendorf et Kalugi-

��; Родендорф, �алугина, 1974: 687; Макарченко, 
Макарченко, 1983: 92; Макарченко и др., 1989: 
15; ���r��e�, 1994:15; M���rche���, 1996: 23.

материал: 58 самцов, 46 самок, Примор-
ский край, Хасанский район, заповедник «�ед-
ровая Падь», р. �едровая в районе усадьбы, 
27.V���.1986, Т. Арефина; 14 самцов, 12 самок, 
там же, 3.VI.2012, Е. Макарченко; 23 самца, 16 
самок, там же, 26.V���.2013, Е. Макарченко.

Описание 
Имаго самец (n = 10). �ледно-серый, слабо 

хитинизированный. Длина тела 2.0–2.6 мм; отно-
шение длины тела к длине крыла 1.09–1.45. 

Рис. 1–5. Сегмент VIII и гениталии самца (1, 2) и самки (3–5) Nymphomyia alba Tokunaga: 1 – вид сверху; 2, 
3 – вид сбоку; 4 – срединный вырост стернита IX; 5 – вид снизу. ae – эдеагус; ce – церки; gs – гоностиль; gx – 
гонококсит; pp – паратергальные выросты; sp – срединный вырост стернита IX. Масштабная линейка – 50 мкм

Figs 1–5. M��e (1, 2) ��d fem��e (3–5) terminalia of Nymphomyia alba Tokunaga: 1 – d�rs�� v�ew; 2, 3 – ���er�� 
v�ew; 4 – s�er���e �X pr�cess; 5 – ve��r�� v�ew. �e – �ede�g�s; ce – cerc�; gs – g���s����s; gx – g���c�x��e; pp – 
p�r��erg�� pr�jec����s; sp – s�er���e �X med��� pr�cess. Sc��e b�rs �re 50 µm
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Голова длиной 180–213 мкм, шириной 136–
148 мкм, в 1.3–1.4 раза длиннее ширины, кпере-
ди постепенно сужается и заканчивается ростру-
мом, который дистально не расширен, его перед-
ний край прямой или слегка округлый, как и у 
предыдущего вида, при виде сбоку немного за-
гнут вентрально в виде клюва; рострум дорсаль-
но с 7 парами щетинок. Сложные глаза на дор-
сальной стороне головы широко расставленные, 
расстояние между ними в 2.5–2.6 раза больше 
ширины конца рострума; на вентральной сто-
роне сложные глаза не слиты друг с другом (см. 
рис. 9, 10). Длина антенны 154–172 мкм, два ба-
зальных членика округлые, длина 1-го членика 
28–40 мкм, 2-го – 20–22 мкм; 1-й флагелломер 
длинный (86–92 мкм), к вершине немного рас-
ширяется, 2-й флагелломер очень короткий (6– 
8 мкм), 3-й флагелломер узкий, длиной 12–14 
мкм, рядом с ним находится терминальная сен-
силла, состоящая из трех палочковидных струк-

тур; антенна в 0.78–0.81 раза короче 
головы. «Нижняя губа» с округлым 
передним краем, как у предыдущего 
вида.

Грудь длиной 0.61–0.62 мм, несет 
пару крыльев, жужжальца и 3 пары 
ног; крыло длиной 1.7–1.8 мм, наи-
большей шириной 0.26–0.31 мм, бу-
меранговидной формы, с редуци-
рованным жилкованием, по краю с 
длинными бичевидными щетинка-
ми длиной 0.28–0.39 мм; жужжальца 
длиной 0.19–0.22 мм; строение ног и 
груди типичное для рода (Tokunaga, 
1935).

Длина брюшка 1.32–1.82 мм. Сег-
мент V��� с парой несклеротизован-V��� с парой несклеротизован- с парой несклеротизован-
ных, широких и коротких внутрен- 
них паратергальных выростов, снаб-
женных у основания 2–3 сближенны-
ми округлыми склеротизованными 
бугорками, а также с парой склеро-
тизованных голых и длинных (112– 
116 мкм), слабо загнутых и округ-
лых на вершине боковых пара-
тергальных выростов, с крупны-
ми базальными буграми длиной 
24–32 мкм и торчащими в сторо-
ны (см. рис. 6, 16). Последний сег-
мент брюшка дорсально несет цер-
ки, вентрально – пару гонококситов, 
гоностилей и эдеагус; церки тре-
угольные, опушенные, длиной 92– 
96 мкм; гонококсит дуговидно изо-
гнут, длиной 140–160 мкм, в 1.7–2.0 
раза длиннее гоностиля; гоностиль 
длиной 72–84 мкм, слабо изогнутый, 
более широкий и опушенный базаль-

но, голый и узкий дистально; эдеагус длиной 20–
24 мкм, шириной – 32–36 мкм, с округлой верши-
ной (см. рис. 6, 13, 16). 

Имаго самка (n = 8) в целом сходно с имаго 
самца. Длина тела 2.2–2.8 мм; отношение длины 
тела к длине крыла 1.25–1.77. 

Голова длиной 197–205 мкм, шириной  
140 мкм. Расстояние между сложными глазами 
дорсально в 3.5–4.0 раза больше ширины конца 
рострума. 

Антенна, как у самца, длиной 110–116 мкм, в 
0.75–0.80 раза короче головы. 

Длина груди 0.57–0.64 мм. Длина крыла 1.56–
1.76 мм, наибольшая ширина 0.20–0.24 мм. 

Длина брюшка 1.52–1.61 мм. Сегмент VIII 
дистально с парой паратергальных носовидных 
выростов, длиной 26–28 мкм и парой широких и 
длинных латеральных лопастевидных выростов 
длиной 68–70 мкм, направленных назад (рис. 7, 
8, 17). Срединный вырост стернита �X вытяну-�X вытяну- вытяну-

Рис. 6–8. Сегмент VIII и гениталии самца (6) и самки (7, 
8) Nymphomyia levanidovae R�hde�d�rf e� ����g���, вид снизу. 
Обозначения те же, что на рис. 1–5. Масштабная линейка – 50 мкм

Figs 6–8. M��e (6) ��d fem��e (7, 8) terminalia of Nymphomyia 
levanidovae R�hde�d�rf e� ����g���, ve��r�� v�ew. F�r �bbrev������s 
see F�gs 1–5. Sc��e b�rs �re 50 µm

Е. А. Макарченко, Л. И. Гундерина
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тый, с округлой вершиной, по 
краю которой сидят 4 корот-
кие щетинки (см. рис. 7). По-
следний сегмент брюшка несет 
вытянуто-треугольные, с округ- 
лыми вершинами церки, дли-
ной 84–88 мкм, с редкими ще-
тинками (см. рис. 7, 8, 17).

таксономические замеча-
ния. Самцы и самки N. alba и 
N. levanidovae по ряду морфо-
логических признаков очень 
близки и хорошо различаются 
только по вооружению терги-
та V��� и строению гениталий. 
Так, сегмент V��� самца N. alba 
с дорсальной и вентральной 
парами паратергальных вырос-
тов примерно сходной длины, 
но дорсальная пара шире вен-
тральной, густо опушена ми-
кротрихими; вентральная пара 
без микротрихий, с базальным 
бугром высотой 20 мкм. Гоно-
коксит в 3.0–3.8 раза длиннее 
гоностиля; гоностиль короткий, 
слабо изогнутый, более широ-
кий и опушенный базально, го-
лый и узкий дистально. У сам-
ца N. levanidovae сегмент VIII 
с парой несклеротизованных, 
широких и коротких внутрен-
них паратергальных вырос-
тов, снабженных у основания 
2–3 сближенными округлы-
ми склеротизованными бугор-
ками, а также с парой склеро-
тизованных голых и длинных, 
слабо загнутых и округлых 
на вершине боковых паратер-
гальных выростов, с крупны-
ми базальными буграми дли-
ной 24–32 мкм и торчащими в 
стороны. Гонококсит дуговид-
но изогнут, в 1.7–2.0 раза длиннее гоностиля; го-
ностиль длинный, слабо изогнутый, более широ-
кий и опушенный базально, голый и узкий дис-
тально. Сегмент VIII самки N. alba дистально с 
парой бугров и парой латеральных паратергаль-
ных выростов. Срединный вырост стернита IX 
низкий трапециевидный, без щетинок, на верши-
не с небольшой выемкой посредине. Церки узкие 
палочковидные и параллельно-сторонние. Самка 
N. levanidovae c парой паратергальных носовид-c парой паратергальных носовид- парой паратергальных носовид-
ных выростов дистально на сегменте V��� и па-V��� и па- и па-
рой широких и длинных латеральных лопасте-
видных выростов, направленных назад. Средин-
ный вырост стернита IX вытянутый, с округлой 

вершиной, по краю которой сидят 4 короткие ще-
тинки. Церки вытянуто-треугольные, с округлой 
вершиной.

Результаты  
молекулярно-генетического анализа

Фрагмент гена COI, изученный у N. levanido� 
vae и N. alba, имел длину 657 нуклеотидов.  
Нуклеотидный состав этого фрагмента был 
сходным у обоих видов. Доли нуклеотидов в  
последовательностях N. levanidovae и N. alba  
составляли, соответственно: А – 27.6 и 28.0%,  
Т – 42.8 и 43.2%, C – 13.9 и 13.6%, G – 15.7 и 
15.2%. Вместе с тем как у N. levanidovae, так 
и у N. alba нуклеотидный состав был неравно- 

Рис. 9–13. Детали строения самца имаго Nymphomyia levanidovae 
R�hde�d�rf e� ����g��� (9, 10, 13) и N. alba ������g� (11, 12): 9– голова, 
снизу; 10 – то же, сбоку; 11 – антенна и рострум; 12 – гениталии, вид 
снизу; 13 – гоностили. R – рострум, � – «нижняя губа», ts – сенсилла 
терминального членика антенны

Figs 9–13. Ad��� m��e �f Nymphomyia levanidovae Rohdendorf et Kalugina 
(9, 10, 13) and N. alba ������g� (11, 12): 9 – he�d, ve��r�� v�ew; 10 – �he 
s�me, ���er�� v�ew; 11 – ���e��� ��d r�s�r�m; 12 – ge�������, ���er�� v�ew; 13 – 
g���s����s. R – r�s�r�m, � – ��b��m, �s – �erm���� ���e���� se�s����
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весным: доля А + Т пар нуклеотидов (70.4 и 
71.2%, соответственно) больше, чем в 2 раза пре-
вышала долю � + � пар (29.6 и 28.8% соответ-
ственно). 

Анализ показал существование внутривидо-
вого и межвидового полиморфизма нуклеотид-
ных последовательностей изученных фрагмен-
тов гена COI N. levanidovae и N. alba. В восьми 
последовательностях фрагмента COI N. levani�levani�
dovae было обнаружено девять замен нуклеоти-
дов в семи позициях (шесть замен – транзиции, 
три – трансверсии), а в шести последователь-
ностях COI N. alba – три замены нуклеотидов 
(одна трансверсия и две транзиции). Нуклео-
тидные последовательности COI N. levanidovae  
и N. alba различаются двенадцатью консерватив-
ными заменами. Четыре из них – трансверсии, 
восемь – транзиции. �ак внутривидовые, так и 
межвидовые замены нуклеотидов произошли  

в третьей позиции кодонов и 
не привели к изменению ами-
нокислотных последователь-
ностей белка COI у этих видов. 
Характер нуклеотидной из-
менчивости в последователь-
ностях COI N. levanidovae и N. 
alba наиболее точно описывала  
модель ��Y (��seg�w� – 
��sh��� – Y���) (1985).

Внутривидовые эволю-
ционные дистанции (d_K2P) 
между последовательностями 
COI индивидуальных особей 
N. levanidovae варьировали от 
0 до 0.008, составляя в сред-
нем 0.003 замен нуклеотидов 
на сайт. У N. alba они варьи-
ровали от 0 до 0.003, составляя 
в среднем 0.002. Межвидовые 
дистанции между последова-
тельностями COI N. levanido�levanido�
vae и N. alba на порядок вели-
чины больше, чем между по-
следовательностями каждого 
из видов. Эти значения варьи-
ровали от 0.019 до 0.024 замен 
нуклеотидов на сайт и состав-
ляли в среднем 0.022 замен ну-
клеотидов на сайт (табл. 1, 2). 

Значения внутривидовых 
дистанций между последова-
тельностями COI N. levanido�levanido�
vae и N. alba соответствуют 
тем, которые были обнаруже-
ны у N. rohdendorfi (0.006 за-
мен нуклеотидов на сайт) и  
N. kannasatoi (0.005 замен ну-
клеотидов на сайт) (см. табл. 2).  

Вместе с тем межвидовые дистанции между N. 
levanidovae и N. alba почти в 3 раза меньше, чем 
между этими и другими изученными видами 
нимфомийид (см. табл. 2). С одной стороны, та-
кая величина межвидовых дистанций может ука-
зывать на то, что различие нуклеотидных после-
довательностей ��� между этими группами осо-��� между этими группами осо- между этими группами осо-
бей не достигает уровня генетического различия 
видов. С другой – возможно, что дивергенция N. 
levanidovae и N. alba произошла относительно 
недавно, и за время их независимой эволюции 
в последовательностях ��� не успело нако-��� не успело нако- не успело нако-
питься достаточное число замен нуклеотидов. 
Необходимо, однако, отметить, что сравнение 
внутривидовых и межвидовых эволюционных 
дистанций, проведенное в различных группах 
животных, позволило предложить стандарт-
ный порог, дифференцирующий внутривидовые 
и межвидовые дистанции: межвидовые дистан-

Рис. 14–17. Сегмент VIII и гениталии самца (14, 16) и самки (15, 
17) Nymphomyia alba ������g� (14, 15) и N. levanidovae Rohdendorf et 
����g��� (16, 17): 14, 16 – вид снизу; 15, 17 – вид сбоку

Figs 14–17. M��e (14, 16) ��d fem��e (15, 17) terminalia of Nymphomyia 
alba ������g� (14, 15) and N. levanidovae R�hde�d�rf e� ����g��� (16, 17): 
14, 16 – ve��r�� v�ew; 15, 17 – ���er�� v�ew

Е. А. Макарченко, Л. И. Гундерина
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ции должны превышать внутривидовые в 10 раз 
(�eber� e� ��., 2003, 2004). Данные, представлен-�eber� e� ��., 2003, 2004). Данные, представлен- e� ��., 2003, 2004). Данные, представлен-e� ��., 2003, 2004). Данные, представлен- ��., 2003, 2004). Данные, представлен-��., 2003, 2004). Данные, представлен-., 2003, 2004). Данные, представлен-
ные в табл. 2, показывают, что эволюционные 
дистанции между последовательностями COI N. 
levanidovae и N. alba на порядок величины боль-
ше, чем внутривидовые дистанции каждого из 
видов, что позволяет считать эти виды независи-
мыми. Морфологические различия как самцов, 
так и самок N. levanidovae и N. alba, описанные 
в настоящем сообщении, также подтверждают 
второе предположение. Сравнение с помощью 
программы B�AS� последовательностей COI, 
полученных в настоящей работе, с последова-
тельностями ��� других видов, представлен-��� других видов, представлен- других видов, представлен-
ных в международных базах данных (GenBank, 
B��D, ENA), показало отсутствие в изучен-, ENA), показало отсутствие в изучен-ENA), показало отсутствие в изучен-), показало отсутствие в изучен-
ных образцах неспецифических загрязнений, 
что позволяет считать их специфичными для 
N. levanidovae и N. alba.

Таким образом, полученные данные свиде-
тельствуют о том, что нуклеотидные последова-
тельности фрагмента гена ���, изученного в на-���, изученного в на-, изученного в на-
стоящей работе, являются специфическими для 
N. levanidovae и N. alba и могут служить в каче-
стве дополнительного диагностического призна-
ка при идентификации этих видов.

Авторы глубоко признательны д. б. н. Т. М. Тиуно-
вой, к. б. н. Ю. Н. Сундукову и к. б. н. М. В. Астахову 
за имагинальные сборы Nymphomyia alba с о. �уна-
шир, а также Т. И. Арефиной за материалы по N. le�le�
vanidovae из заповедника «�едровая Падь», которые 
легли в основу переописания самцов и самок этих ви-
дов, а также ДН�-анализа.

Работа выполнена при финансовой поддержке 
бюджетного проекта № 0324-2018-0019, а также гран-
та РФФИ (№14-04-01126) и программы «Дальний 
Восток» (проект № 18-5-104). 

Секвенирование ДН� проведено с использовани-
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