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С.К. Корб 
г. Нижний Новгород, Русское Энтомологическое Общество (Нижегородское отделение) 

 

Систематика трибы Parnassiini (Lepidoptera: Papilionidae) на основании 
исследования четырех генов и морфологии имаго 

 
For nomenclatorial purists «form» names or lesser stature  

than subspecies are annoying synonymic parasites. 
 

F. Martin Brown. 
«Infra-subspecific names among Parnassius». 1956. P. 140 

 
S.K. Korb. Systematics of the tribus Parnassiini (Lepidoptera: Papilionidae) based on the study of four genes and 
imago morphology. 

SUMMARY. In this paper, the system of the tribus Parnassiini, based on the imago morphology, larval food plants and 
four nucleotide sequences is presented. The tribus contains 72 species in 6 genera: Driopa, Parnassius, Tadumia, 
Kreizbergius, Sachaia, Koramius. The latter genus is divided into two subgenera: Koramius s.str. and Kailasius, the rest 
are treated as having no subgenera. The basic genitalia differences are: presence of subscaphium, two-partial saccus and 
leather-like sphragis (Sachaia), small stick-shaped brachium and non-flexible uncus (Driopa), stucturized and sclerotized 
brachium and structural peculiarities of valva (of two parts, with a very long harpe in the basal part) (Tadumia), presence 
of  medial harpe, set of very long hairs at the valva apex and flexible uncus (Koramius), simply generalised uncus, reduced 
valva and absence of sphragis (Kreizbergius), uncus linked to tegumen via leather-like corrugation, harpe at the apical part 
of valva, horizontal orientation of valva lobes (Parnassius). The lectotypes of the following taxa are designated: 
Parnassius delphius infumata Austaut, 1891, P. d. shigarensis O. Bang-Haas, 1935, P. d. abramovi O. Bang-Haas, 1915, 
P. tianschanicus olympius Staudinger, 1898, P. acdestis priamus Bryk, 1914. The taxa Koramius hunza (Grum-
Grshimailo, 1888) and K. chitralica (Verity, 1911), Parnassius mercurius Grum-Grshimailo, 1890 and P. actinobolides 
(O.Bang-Haas, 1928), Tadumia maharaja (Avinoff, 1916) and T. labeyriei (Weiss et Michel, 1989) are pairly conspecific 
due to low differences in the genes COI and NADH-dehydrogenase subunit 1 and similar male genitalia. Koramius hunza 
(Grum-Grshimailo, 1888) and K. chitralica (Verity, 1911) have identical male genitalia and differences in COI at 1.6 %, in 
NADH-dehydrogenase subunit 1 at 0.5 %. The Parnassius mercurius Grum-Grshimailo, 1890 and P. actinobolides 
(O.Bang-Haas, 1928) genitalia were not studied, but they are quite similar in their habitus and show very small differences 
in COI (0.7 %) and NADH-dehydrogenase subunit 1 (0.3 %) genes. The Tadumia maharaja (Avinoff, 1916) and T. 
labeyriei (Weiss et Michel, 1989) genitalia have not been studied but they have very similar habitus and very close COI 
differences rate (0.7 %). The specific status for the following taxa was confirmed by the COI and NADH-dehydrogenase 
subunit 1 genes differences: K. kiritshenkoi (Avinov, 1910), K. infernalis (Elwes, 1886), K. cardinal (Grum-Grshimailo, 
1887), K. jacobsoni (Avinoff, 1913), K. staudingeri (A.Bang-Haas, 1882), K. hunza (Grum-Grshimailo, 1888). The 
difference rate for each of these taxa is over 2 %. The status of K. abramovi (O.Bang-Haas, 1915) as bona species was 
confirmed using the genitalic features of the type specimen. It differs very well from other species of the superspecies 
Koramius staudingeri (A.Bang-Haas, 1882): in K. abramovi the valva is very characteristic/diagnostic,  consisting of two 
parts, as we can see in Tadumia: the dorsal surface of its  basal part is a widely involute lobe (almost as long as valva), and 
harpe has apical position (in other members of superspecies K. staudingeri, the basal part of valva is always narrow, 
involute not more than by a half of the valva length, and harpa starts in the middle part of valva). A new status of 
Parnassius olympius Staudinger, 1891, stat.n. as bona species based on male genitalia is established: the valva of P. 
olympius is much wider than  in P. tianschanicus Oberthür, 1879, triangular in lateral view (in P. tianschanicus it is 
narrow, linear-oval, the harpe of P. olympius is much longer than a half of the valva length (in P. tianschanicus, harpe is 
shorter than a half of the valva length, the harpe of P. olympius with apex straight, in P. tianschanicus, the apex of valva is 
convexed. The synonymy is established for Koramius staudingeri infumata (Austaut, 1891) = K. staudingeri inaccessibilis 
(Ju.Ju.Stshetkin), syn.n. 

urn:lsid:zoobank.org:pub:CC939E23-EB71-46FF-B632-402B03415EF2 
 

Введение 
 

Парусники, одни из самых красивых бабочек на планете, являются исключительно популярными объектами 
коллекционирования и изучения. Это является результатом огромного количества установленных для Papilionidae 
названий; бесспорным лидером здесь является род Parnassius sensu Ackery, 1975 (триба Parnassiini sensu Korshunov, 1990). 
Представители этого таксона имеют наибольшую ценность у коллекционеров чешуекрылых; эта их ценность настолько 
велика, что даже обнаружение небольшой, но ранее неизвестной популяции того или иного вида, незамедлительно 
приводит к ее описанию в ранге подвида. Без сомнений, мы можем говорить о Parnassius как о наиболее изученной в 
зоогеографическом отношении группе насекомых.  

Бесспорно, такая ситуация с изученностью рода – огромный положительный задел. Однако не все так радужно: 
популярность группы рождает громадную конкуренцию в «производстве» названий. В силу того, что одна и та же 
популяция часто описывается сразу несколькими авторами под разными названиями, мы имеем солидный пласт 
объективных синонимов, разобраться с которыми зачастую весьма и весьма не просто. Другая проблема – масса 
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описанных из пограничных локалитетов подвидов, а также форм и аберраций, статус которых не был первоначально 
определен как инфраподвидовой. Все эти таксоны в итоге можно рассматривать как синонимы уже существующих, но 
обоснование такой синонимии займет невообразимо много времени. Синонимизация осложняется тем, что Parnassiini – 
бабочки, не отлетающие от мест выплода на расстояния больше 1,5 – 2 (равнинные виды) или 5 – 10 (горные виды) км. 
Таким образом, в результате мы имеем весьма необычную картину: форсировано изучая географическую изменчивость 
бабочек, авторы очень часто забывают о морфологической изменчивости. Подобного абсурда не встретишь ни в одном из 
родов животного царства, за исключением, пожалуй, других «королей» коммерческой энтомологии – Papilio, Colias и 
Carabus.  

Имеется несколько основных взглядов на систематику трибы в зависимости от подхода к ее анализу и построению. 
Первая, наиболее ранняя, система Осто [Austaut, 1889], базировалась на строении сфрагисов, однако она не была 
оформлена в категориях зоологической номенклатуры, родовые эпитеты давались по принципам эпитетов семейства (см. 
ниже, список невалидных названий родовой группы), поэтому система не прижилась. Следующая система, разработанная 
Штихелем (H.F.E.J. Stichel) и опубликованная в книге А. Зайтца [Seitz, 1909], была построена на жилковании крыльев. 
Практически в то же самое время начала разрабатываться система трибы, основанная на строении генитальных структур 
самцов [Moore, 1902; Соколов, 1929; Bryk, 1935]. Акери [Ackery, 1975] не использовал родовые названия в предложенной 
им системе, заменив их на термин «group». Такая система, естественно, не могла считаться целиком разработанной ввиду 
ее очевидного противоречия существующим правилам зоологической номенклатуры, однако долгое время 
использовалась в работах большинства парнассиологов (номенклатурный курьез, далеко не единственный в 
энтомологии). Наконец, наиболее радикально, основываясь исключительно на признаках генитальной морфологии, 
реформировал систему трибы Ю.П. Коршунов [1990]: он не только установил 4 новых названия родовой группы, но 
также повысил статус рода Parnassius sensu Ackery, 1975 до трибы с установлением новых подтриб Parnassiina, Koramiina 
и Sachaenina, разделив их на роды и подроды.  Работающий независимо в этом направлении А.В.-А. Крейцберг 
использовал, главным образом, трофические связи гусениц Parnassius; в его понимании, Parnassius sensu Ackery, 1975 
является монофилетичной группой и состоит из 6 подродов [Крейцберг, Дьяконов, 1990; Häuser, 1993]. Кроме 
перечисленных выше основных систем, существуют их небольшие модификации, предложенные рядом авторов [Ford, 
1944; Munroe, 1961; Eisner, 1974; Higgins, 1975; Hiura, 1980; Hancock, 1983; Igarashi, 1984; Koçak, 1989; Корб, Большаков, 
2011].  

Молекулярные подходы к систематике Parnassiini не привели к сколько-нибудь значимым преобразованиям в системе 
трибы. Яги с соавторами [Yagi et al., 2001] показали, что виды stubbendorfii и glacialis образовались от общего предка. 
Омото с соавторами [Omoto et al., 2004] отметили, что Parnassius s. l. ближе к Hypermnestra Ménétriès, 1848, чем к Archon 
Hübner, 1822 (однако это было показано значительно раньше на признаках гениталий: см., например, [Коршунов, 1990]), и 
разделили Parnassius s. l. на 8 групп, полностью совпадающих с группами Акери [Ackery, 1975]. Като с соавторами [Katoh 
et al., 2005] пришли к тем же выводам, что и предыдущие авторы. Назари с соавторами [Nazari, Sperling, 2007; Nazari et al., 
2007] также показали, что Parnassius s. l. и Hypermnestra являются сестринскими группами, реанимировали трибу 
Luehdorfiini Tutt, 1896 (впрочем, это было сделано до них А.А. Стекольниковым и В.И. Кузнецовым [2003] на основании 
строения гениталий самцов и их функциональной морфологии), и отметили, что начало разделения на виды внутри 
Parnassius s.l. началось примерно 65 – 42 млн. лет назад, а предок сборного рода обитал на обширных территориях 
Иранского плато и Средней Азии (до Китая). Мишель с соавторами [Michel et al., 2008], как и предыдущие авторы, 
пришли к выводу,  что Parnassius s. l. ближе к Hypermnestra, чем к Archon, поместили в одно подсемейство с Parnassiini 
мексиканский эндемичный род Baronia Salvin, 1893, и разделили Parnassius s. l. на 8 подродов, совпадающих с группами 
Акери [Ackery, 1975]. Наконец,  работа Омото с соавторами [Omoto et al., 2008] также не привнесла ничего нового в 
систему Parnassiini, поддержав разделение Parnassius s. l. на 8 групп. В целом, ни в одной работе по молекулярной 
систематике Parnassiini не содержится и не предлагается собственно системы, а лишь подтверждаются  предложенные 
ранее взгляды. 

Настоящая работа преследует цели: разобраться в путанице родовых названий Parnassius и дать им, наконец, 
адекватную оценку, а также построить систему трибы на основании морфологии имаго, трофических связей и анализе 
последовательностей ДНК.  

 

Каталог названий родовой группы 
 

Валидные названия 
 

Adoritis Koçak, 1989. Priamus, 4 (4): 163. Типовой вид: Papilio mnemosyne Linnaeus, 1758 (по первоначальному 
обозначению) (омоним). 

Doritis Fabricius, 1807. Magazin für Insektenkunde, 6: 283. Типовой вид: Papilio apollo Linnaeus, 1758 (по последующему 
обозначению: Dalman, 1816: 61). 

Driopa Korshunov, 1988. Новые и малоизвестные виды фауны Сибири: 65. Типовой вид: Papilio mnemosyne Linnaeus, 
1758 (по первоначальному обозначению). 

Erythrodriopa Korshunov, 1988. Новые и малоизвестные виды фауны Сибири: 67. Типовой вид: Parnassius ariadne 
Kindermann in Lederer, 1853 (по первоначальному обозначению). 

Eversmanniodriopa Korb, 2005. A catalogue of butterflies of the ex-USSR, with remarks on systematic and nomenclature: 23. 
Типовой вид: Parnassius eversmanni Ménétriès, 1850 (по первоначальному обозначению). 

Eukoramius Bryk, 1935. Das Tierreich, 65: 630, 673. Типовой вид: Parnassius imperator Oberthür, 1883 (по монотипии). 
Kailasius Moore, [1902]. Lepidoptera Indica, 5: 118. Типовой вид: Parnassius charltonius Gray, 1853 (по первоначальному 

обозначению). 
Koramius Moore, [1902]. Lepidoptera Indica, 5: 120. Типовой вид: Patnassius delphius Eversmann, 1843 (по 

первоначальному обозначению). 
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Kreizbergius Korshunov, 1990. Членистоногие и гельминты: 102. Типовой вид: Parnassius simo Gray, 1853 (по 
первоначальному обозначению). 

Lingamius Bryk, 1935. Das Tierreich, 65: 538. Типовой вид: Parnassius hardwickii Gray, 1831 (по первоначальному 
обозначению). 

Parnassis Hübner, [1819]. Verzeichniß bekannter Schmettlinge, 6: 90. Типовой вид: Papilio apollo Linnaeus, 1758 (по 
последующему обозначению: Hemming, 1939: 136). 

Parnassius Latreille, 1804. Nouveau dictionnaire d’histoire naturelle, 24, 185, 199. Типовой вид: Papilio apollo Fabricius, 
1775 (по монотипии). Авторство Parnassius D.H.Schneider [1785: 34], установленное A.Ö.Koçak [1981] неверно: см. 
P.S.Wagener [1988]. 

Quinhaicus Korshunov, 1990. Членистоногие и гельминты: 99. Типовой вид: Parnassius szechenyii Frivaldszky, 1886 (по 
первоначальному обозначению). 

Sachaia Korshunov, 1988. Новые и малоизвестные виды фауны Сибири, 20: 67. Типовой вид: Parnassius tenedius 
Eversmann, 1851 (по первоначальному обозначению). 

Tadumia Moore, [1902]. Lepidoptera Indica, 5: 116. Типовой вид: Parnassius acco Gray, 1853 (по первоначальному 
обозначению). 

Therius Billberg, 1820. Enumeratio Insectorum, in Museo Gust. Joh. Billberg: 75. Типовой вид: Papilio apollo Linnaeus, 
1758 (по последующему обозначению: Hemming, 1933: 199). 

 

Невалидные названия 
 

Перечисляемые ниже названия использовались в ранних работах по систематике Parnassius s.l. Их можно 
определить как названия группы семейства (family group names), однако авторы этих названий использовали их как 
секции («section»), придавая им явный родовой ранг. Например, Г. Штихель [Stichel, 1907: 19] писал: «The genus has lately 
been divided into 5 separate genera by F.Moore… The differential characters of these genera, apart from slight differences in 
aspect, refer especially to the position and arrangement (fusion) of the subcostals (system II of Spuler), and in tertiary peculiarities 
(pouch of ♀). We abstain from adopting this division, because we do not deem it expedient to split up the well defined and easily 
recognized collective genus Parnassius, and because the characters in neuration relied upon show rather considerable variability, 
not only within the subdivisions, but also within one and the same species». 

 

Apotacti Stichel, 1906. Berliner entomologische Zeitschrift, 51: 82. Подразумевается группа видов, близких к P. apollo. 
Carianti Austaut, 1889. Les Parnassiens de la faune paléarctique: 41. Подразумевается группа видов, близких к P. apollo. 
Cincti Austaut, 1889. Les Parnassiens de la faune paléarctique: 41. Подразумевается группа видов, близких к K. delphius. 
Cornuti Austaut, 1889. Les Parnassiens de la faune paléarctique: 40. Подразумевается группа видов, близких к K. 

charltonius. 
Limbati Austaut, 1889. Les Parnassiens de la faune paléarctique: 42. Подразумевается группа видов, близких к S. tenedius. 
Symplecti Stichel, 1906. Berliner entomologische Zeitschrift, 51: 82. Подразумевается группа видов, близких к K. 

charltonius. 
Ventricosi Austaut, 1889. Les Parnassiens de la faune paléarctique.: 42. Подразумевается группа видов, близких к D. 

mnemosyne. 
 

Филогения трофических связей подсемейства Parnassiinae  
(по: [Крейцберг, Дьяконов, 1990])  

 

Трофические связи отражают коэволюционные тенденции потребителя и источника питательных веществ. Этот 
вопрос для Lepidoptera еще остается малоизученным. Текущий раздел этой работы является изложением материалов, 
полученных А.В.-А. Крейцбером и А.Л. Дьяконовым [1990] (Рис. 1). 

Первоначальными кормовыми растениями подсемейства Parnassiinae были, вероятно, Annonaceae и Aristolochiaceae 
[Hancock, 1983]. Питание представителей этого подсемейства на Aristolochiaceae считается примитивным признаком. 

Переход к питанию на других семействах растений произошел, 
вероятно, в миоцене в результате изменения климатических 
условий. Центром происхождения Parnassiini А.В.-А. Крейцберг и 
А.Л. Дьяконов [1990] считают монгольско-китайскую аридную 
зону, а именно, регион Наншань – окрестности озера Куку-Нор – 
Восточный Кунь-Лунь. Этими авторами выделены три основных 
направления эволюции трибы (рода в понимании этих авторов), 
включающих 6 подродов (в понимании этих авторов). 

Fumariaceae clade. Переход предковых форм Parnassiini с 
Aristolochiaceae на Fumariaceae был облегчен тем, что виды обоих 
этих семейств имеют сходные вещества вторичного обмена: 
изохинолиновые алкалоиды. Поэтому принято считать, что виды 
Parnassiini и их кормовые растения эволюционировали совместно 
в одинаковых экологических направлениях. 

По мнению большинства исследователей, наиболее 
архаичными представителями хохлаток (Corydalis) являются  
виды секций Capnogorium (Corydalis nobilis (L.) Pers.), 
Archaecapnos (C. gigantea Trautv. et Mey.) и Chrysocapnos (C. 
gortschakovii Schrenk. и др.) [Михайлова, 1983]. На этих 
хохлатках питаются наиболее примитивные виды Parnassiini – 

Рис. 1. Филогения трофических связей гусениц 
парусников подсемейства Parnassiinae (по: 

[Крейцберг, Дьяконов, 1990]). 

 



8 
 

Driopa phoebus, D. stubbendorfii и др. 
Следующий этап эволюции трофических 

связей Parnassiini и Corydalis – разделение на два 
экологических направления. Это были 
мезофильное (расселение в листопадные леса) и 
ксерофильное (расселение в сухие открытые 
места, в том числе и скальные) направления. 
Совместно с мезофильным направлением 
эволюции Corydalis проходила эволюция 
мезофильных видов Parnassiini (D. mnemosyne, D. 
nordmanni и др.). В целом это направление 
эволюции трофических связей Parnassiini 
оказалось не таким успешным. Более 
прогрессивные виды Parnassiini из высокогорий 
Центральной Азии (delphius-group, charltonius-
group sensu Ackery, 1975) развиваются именно на 
ксерофильных представителях Corydalis из групп 
Strictae, Corydalis и близком к Corydalis роде 
Cysticorydalis. Переход на Fumaria (Koramius 
inopinatus) А.В.-А. Крейцберг и А.Л. Дьяконов 
считают явно вторичным. 

Крайне любопытным является тот факт, что 
внутри подрода Kailasius рода Koramius 
наблюдается переход от стенофагии (питание на 2 
– 3 видах одного рода, как правило – 
морфологически близких) к монофагии с 
увеличением специализации таксона вплоть до 
перехода наиболее специализированного вида на 
родственный Corydalis род Fumaria: K. autocrator – Corydalis hindukushensis Wandelbo et Gr.-Wis. (в Афганистане) 
[Крейцберг, 1984: 31], C. bucharica Popov, C. fimbrilifera Korsh. (в Таджикистане) [Крейцберг, 1987: 60]; K. charltonius – C. 
thyrsiflora Prain., C. gortschakovii Schrenk [Крейцберг, 1987: 60 – 61]; K. loxias – C. krasnovii Mikhailova, C. paniculigera 
Regel et Schmalh. [Крейцберг, 1985б: 150]; K. davydovi – C. kovakensis Mikhailova; K. inopinatus – Fumaria vailantii Loisel 
[Крейцберг, 1987: 61].  

Crassulaceae clade. Наиболее примитивными видами Parnassiini, питающимися на Crassulaceae, являются Parnassius 
bremeri, P. nomion и P. apollo. Они питаются наиболее древними видами очитков (Sedum). А.В.-А. Крейцберг и А.Л. 
Дьяконов заключили, что первоначально представители этой клады питались Sedum, а переход с Aristolochiaceae на Sedum 
обусловлен наличием у обоих растений пиперидиновых алкалоидов.   

Scrophulariaceae clade. Переход в питании на Lagotis и Veronica (simo-group sensu Ackery, 1975) связан с занятием 
среднегорий, а затем и высокогорий, и произошел примерно в то же время, что и переход с Aristolochiaceae на Sedum. 

 

Морфология имаго. Изменчивость 
 

Изменчивость крылового рисунка 
 

Крыловой рисунок Parnassiini исключительно изменчив, о чем имеется огромное количество публикаций. В 
настоящем сообщении принимаем данное утверждение как аксиому. 

 

Изменчивость жилкования крыльев 
 

Довольно часто признаки жилкования крыльев используются не только в видовой, но также и в родовой систематике 
Parnassiini (см. например [Seitz, 1909; Eisner, 1974; Коршунов, 1988]). Исследование более 1000 экземпляров различных 
представителей трибы показало, что жилкование крыльев подвержено едва ли не такой же изменчивости, как и крыловой 
рисунок, а именно: местоположение отхождения ветвей жилок от их стволов варьирует в пределах по одной четверти 
длины жилки.  Высокую степень изменчивости жилкования крыльев иллюстрирует Рис. 2, на котором изображено 
жилкование передних крыльев четырех случайно взятых экземпляров Driopa mnemosyne, собранных в одном месте и в 
один день. 

 

Изменчивость генитальных структур самцов  
 

С целью выяснения размаха изменчивости генитальных структур самцов исследованы 100 препаратов Driopa 
mnemosyne: 50 самцов из одного локалитета, собранных в один день (Нижегородская обл., Тоншаевский р-н, с. 
Ошминское); 50 самцов из разных локалитетов, собранных в разное время: Средняя Азия (хребты Киргизский, Кунгей 
Ала-Тоо, Заилийский Алатау, Суусамыртоо, Алайский), Кавказ, Украина, Молдавия, Словакия, а также 50 препаратов 
Parnassius apollonius, собранных в одном месте в течение двух дней (Суусамырская долина, 7 км ЮВ п. Суусамыр, 
правый берег р. З. Каракол, горы Сары-Кайкы, 2200 – 2500 м) (Рис. 3 – 10). 

Кроме того, исследованы небольшие серии (от 2 до 5 экземпляров) других широко распространенных видов 
Parnassiini: Parnassius apollo, P. tianschanicus, P. epaphus, P. corybas, Tadumia cephalus, Driopa stubbendorfii, D. clodius, D. 
orleans Koramius delphius, K. staudingeri, K. acdestis, K. charltonius, Sachaia tenedius.  

Рис. 2. Изменчивость жилкования крыльев Parnassiini: Driopa 
mnemosyne (Linnaeus, 1758), Нижегородская обл, Тоншаевский р-н, 

с. Ошминское, leg. С.К. Корб. Передние крылья четырех 
случайным образом выбранных экземпляров. 
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Сделан следующий вывод: признаки гениталий самцов исключительно стабильны, гениталии практически не 
подвержены изменчивости внутри одного вида. Это позволяет определить генитальные признаки как исключительно 
надежные для разграничения видов и надвидовых таксономических категорий. 

 

Строение сфрагисов самок 
 

Сфрагисы – структуры, образующиеся на конце брюшка самок Parnassiini после копуляции, подробно описанные 
ранее (см. например [Ackery, 1975; Коршунов, 1988]). Существуют группы Parnassiini, у которых нет сфрагиса 
(генитальный тип 5, см. ниже), группы с кожистым сфрагисом (тип 4) и группы со склеротизированным сфрагисом (типы 
1 – 3, 6). Среди последних выделяются группы с мешковидным сфрагисом, занимающим более трех члеников брюшка 
(генитальный тип 1), со сфрагисом когтевидной формы (типы 2 и 3) и различного вида трубковидной формы (тип 6), 
занимающим три или менее члеников брюшка. 

 

Обзор строения гениталий самцов Parnassiini 
 

Г.Н. Соколов [1929] показал, что гениталии самцов Parnassiini разделяются на 5 типов (групп): Doritis (mnemosyne-
group sensu Ackery, 1975), Parnassius (apollo-group sensu Ackery, 1975), Koramius (delphius-group sensu Ackery, 1975), 
Kailasius (charltonius-group sensu Ackery, 1975), Tadumia (acco-group, tenedius-group, simo-group sensu Ackery, 1975). 
Статус групп Г.Н. Соколова – подроды, наиболее древним из которых автор определил Doritis. Позднее Ю.П. Коршунов 
[1988, 1990] дополнил эту классификацию, введя в систему таксоны Driopa, Erythrodriopa, Sachaia и Quinchaicus. 

Основные типы строения гениталий самцов Parnassiini следующие. 
1. Тип Driopa (Рис. 3 – 9, 11 – 27). Лопасти вальв расположены в вертикальной плоскости, прямоугольные или 

неправильно-треугольные с заостренной вершиной, гарпа редуцирована. Эдеагус тонкий, длинный, с овальным 
основанием и заостренной вершиной. Тегумен куполовидный, небольшой. Ункус клювовидный, двулопастной, сильно 
склеротизирован, отделен от тегумена явственно видной складкой, крепление ункуса к тегумену неподвижное. Ветви 
гнатоса маленькие, прямые, цилиндрические, с закругленной вершиной. Саккус удлиненно-овальный до грушевидного. 
Субскафиум отсутствует. 

2. Тип Parnassius (Рис. 28 – 39). Лопасти вальв расположены в горизонтальной или близкой к ней плоскости, 
удлиненные, прямоугольные или овальные, с хорошо развитой гарпой в виде мощного склеротизированного зубца, 
расположенного ближе к вершине вальвы. Эдеагус длинный, массивный, толстый, с заостренной или скошенной 
вершиной и мощным округлым основанием. Тегумен шлемовидный. Ункус серповидный, двулопастной, тонкий, 
сочленен с тегуменом кожистой складкой, крепление ункуса к тегумену подвижное. Ветви гнатоса редуцированы. Саккус 
практически не развит, кольцо аннулуса выглядит просто замкнутым вентрально. Субскафиум отсутствует. 

3. Тип Tadumia (Рис. 47 – 59). Лопасти вальв расположены в вертикально-горизонтальной плоскости, округлые или 
прямоугольные, массивные, четко разделены на две части: склеротизированную базальную, заканчивающуюся длинной 
(равной по длине вальве) клиновидной, с заостренной вершиной, гарпой, и слабо склеротизированную лопастевидную 
каудальную. Эдеагус заметно короче вальвы, тонкий, прямой, с расширенным основанием, постепенно истончающийся к 
вершине. Тегумен небольшой, прямоугольный или скругленно-прямоугольный, сильно склеротизированный. Ункус 
клювовидный, двулопастной, сильно склеротизирован, сочленен с тегуменом посредством склеротизированной складки; 
сочленение гибкое.  Ветви гнатоса широкие, слабо склеротизированы, подвешены на кожистую складку. Саккус  
небольшой, цилиндрический. Субскафиум отсутствует. 

4. Тип Sachaia (Рис. 60 – 62). Лопасти вальв расположены в вертикальной плоскости, удлиненно-клиновидные со 
скругленной вершиной, гарпа отсутствует. Эдеагус длинный, тонкий по всей длине кроме широкого основания, слегка 
изогнутый. Тегумен конусовидный. Ункус кожистый, двулопастной, с сильно склеротизированной когтевидной 
вершиной, плавно переходит в тегумен. Ветви гнатоса отсутствуют. Саккус массивный, ромбовидный, состоит из двух 
вздутий. Субскафиум имеется. 

5. Тип Kreizbergius (Рис. 63 – 66). Лопасти вальв расположены в вертикальной плоскости, практически полностью 
сросшиеся с винкулумом, клиновидные или чешуевидные, без гарпы; у K. andreji имеется слабо развитый каудальный 
отросток вальвы. Эдеагус длинный, в среднем в 2 раза длиннее вальвы, характерно изогнутый почти под прямым углом в 
средней части, с заостренной вершиной и расширенным округлым основанием. Тегумен клиновидный. Ункус широкий, 
однолопастной, с закругленной вершиной. Ветви гнатоса редуцированы. Саккус массивный, округлый. Субскафиум 
отсутствует.  

6. Тип Koramius (Рис. 40 – 46, 67 – 100). Лопасти вальв расположены в вертикальной плоскости, удлиненно-
прямоугольные или трапециевидные, вершина с мощной кисточкой длинных волосков, гарпа мощная, зубцевидная, 
сильно склеротизирована, расположена в средней части вальвы. Эдеагус обычно равен по длине вальве, тонкий, прямой, 
игловидный, с плавным расширением в основании. Тегумен маленький, шлемовидный или куполовидный. Ункус 
когтевидный, двулопастной, может быть длинным (по длине почти равен тегумену – подтип Kailasius) или коротким (в 2 
раза короче тегумена – подтип Koramius), сочленение с тегуменом гибкое. Ветви гнатоса редуцированы. Саккус 
небольшой, удлиненный, цилиндрический. 

 
Анализ строения гениталий самцов Parnassiini 

 

В строении гениталий самцов Parnassiini можно выделить следующие типы (ниже заглавными буквами обозначены 
ключевые элементы генитальных структур). 

А. Субскафиум. 
1. Имеющие субскафиум. Тип 4.  
2. Не имеющие субскафиума. типы 1 – 3, 5, 6. 
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Рис. 3. Изменчивость гениталий самцов Parnassiini: Driopa mnemosyne (Linnaeus, 1758), Нижегородская обл, Тоншаевский 

р-н, с. Ошминское, leg. С.К. Корб. 
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Рис. 4 – 9. Изменчивость гениталий самцов Parnassiini: Driopa mnemosyne (Linnaeus, 1758). 4 – хр. Суусамыртоо, прав. 

берег р. Суусамыр-суу, 2300 м; 5 – Кавказ, Теберда; 6 – Словакия, Болераз; 7 – Киргизский хр., ущ. Иссык-Ата, 2000 м; 8 
– Алайский хр., ущ. Кул-Куш к северу от п. Иордан; 9 – хр. Заилийский Алатау, р. Б. Алмаатинка, 2500 м. 

4 5 

6 
7 

8 

9 



12 
 

 
Рис. 10. Изменчивость гениталий самцов Parnassiini: Parnassius apollonius (Eversmann, 1847). Суусамырская долина, 7 км 

ЮВ п. Суусамыр, правый берег р. З. Каракол, горы Сары-Кайкы, 2200 – 2500 м. 
 

 
Б. Ветви гнатоса. 
1. Имеющие ветви гнатоса. Типы 1 и 3. 
2. Не имеющие ветвей гнатоса. Типы 2, 4 – 6. 
В. Гарпа. 
1. Вальва с гарпой. Типы 2 – 4, 6. 
2. Вальва без гарпы. Типы 1, 5.  
Г. Эдеагус. 
1. Эдеагус прямой или слегка искривленный, по длине сопоставим с размерами вальвы. Типы 1 – 4, 6. 
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2. Эдеагус сильно искривлен в центральной части (практически под прямым углом), приблизительно в 2 раза длиннее 
вальвы. Тип 5. 

Д. Ункус. 
1. Ункус двулопастной. Типы 1 – 4, 6. 
2. Ункус однолопастной. Тип . 
Е. Сочленение ункуса и тегумена. 
1. Ункус и тегумен имеют подвижное сочленение. Типы 2, 3, 6. 
2. Ункус и тегумен имеют неподвижное сочленение. Типы 1, 4, 5. 
Ж. Ориентация лопастей вальвы. 
1. Лопасти вальвы находятся в горизонтальной или вертикально-горизонтальной плоскости. Типы 2, 3. 
2. Лопасти вальвы находятся в вертикальной плоскости. Типы 1, 4 – 6. 
 

 
Рис. 11 – 19. Гениталии самцов Driopa: 11, 12 – D. mnemosyne (Linnaeus, 1758), Киргизский хр., ущ. Иссык-Ата, 2200 м; 13 

– 15 – D. stubbendorfii (Ménétriès, 1849), окр. г. Красноярска; 16 – 19 – D. eversmanni (Ménétriès, [1850]), Алтай, окр. п. 
Акташ. 
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Рис. 20 – 27. Гениталии самцов Driopa: 20, 21 – D. clodius (Ménétriès, 1855), Аляска; 22 – D. orleans (Oberthür, 1890), W. 
China; 23 – 25 – D. nordmanni (Ménétriès, [1850]), Caucasus Maior; 26, 27 – D. phoebus (Fabricius, 1793), Магаданская обл., 

окр. п. Палатка. 
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Рис. 28 – 36. Гениталии самцов Parnassius: 28, 29 – P. bremeri Bremer, 1864, Еврейская АО, окр. с. Радде; 30 – P. apollo 
(Linnaeus, 1758), хр. Заилийский Алатау, ущ. Алмаарасан, 1800 м; 31 – P. apollonius (Eversmann, 1847), Суусамырская 
долина, 7 км ЮВ п. Суусамыр, правый берег р. З. Каракол, горы Сары-Кайкы, 2200 – 2500 м; 32 – P. actius (Eversmann, 

1843), Киргизский хр., пер. Тёё-Ашуу, 3500 м; 33, 35 – P. olympius Staudinger, 1898, лектотип самец; 34, 36 – P. 
tianschanicus Oberthür, 1879, хр. Терскей Ала-Тоо, ущ. Барскоон, 2300 м. 
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Рис. 36 – 46. Гениталии самцов Parnassius, Kailasius: 36 – 38 – P. honrathi ernesti Bryk, 1932, синтип; 40, 41 – K. charltonius 

(Gray, 1853), Nepal; 42 – 44 – K. autocrator (Avinov, 1913), Сарезское оз.; 45, 46 – K. inopinatus (Kotzsch, 1940), синтип. 
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Рис. 47 – 53. Гениталии самцов Lingamius: 47 – 50 – L. hardwickii (Gray, 1831), Kashmir; 51 – 53 – L. szechenyii (Frivaldsky, 

1886), Китай, пров. Цинхай близ г. Ца-Ка. 

47 

48 

49 

50 

51 

52 

53 



18 
 

 
Рис. 54 – 59. Гениталии самцов Lingamius: 54 – 55 – L. acco (Gray, 1852), Китай, хр. Ксиагангжин; пер. Нао-Гао-Ла, 5200 
м; 56 – 57 – L. cephalus (Grum-Grshimailo, 1891), Китай, пров. Цинхай близ оз. Цинхай; 58 – 59 – L. przewalskii (Alphéraky, 

1887), Tibet. 
 

Наиболее примитивным типом строения гениталий обладают типы 1 и 3. В их структуре представлены 
недифференцированные ветви гнатоса. А.В.-А. Крейцберг и А.Л. Дьяконов [1990] наиболее древним типом питания 
называли тип Driopa; это тип строения гениталий 1. Гениталии характеризуются следующими примитивными чертами: 
наличие ветвей гнатоса, первично недифференцированная вальва (в гениталиях типа 5 вальва также 
недифференцированная, но это уже вторично приобретенный признак на фоне пумилизации гениталий и общей 
генерализации их элементов), неподвижное крепление ункуса и тегумена посредством явственно видимой складки.  

Особняком стоит тип 4. В строении гениталий этого типа имеется субскафиум – специализированная структура, 
характерная больше для некоторых семейств микрочешуекрылых. Важно отметить также отсутствие сочленовных 
структур тегумена и ункуса и его строение – ункус в виде глубоко расчлененной    на две   части лопасти с   когтевидными  
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Рис. 60 – 66. Гениталии самцов Sachaia, Kreizbergius: 60 – 62 – S. tenedius (Eversmann, 1851), Бурятия, Монды (62 – ункус); 
63, 64 – K. andreji (Eisner, 1930), Китай, Цинхай; 65 – K. simonius (Staudinger, 1889), лектотип; 66 – K. boedromius (Püngeler, 

1901), лектотип. 
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Рис. 67 – 76. Гениталии самцов Kailasius, Koramius: 67 – K. inopinatus (Kotzsch, 1940), синтип; 68 – 70 – K. imperator 

(Oberthür, 1883), Китай, Нань-Шань; 71 – 73 – K. acdestis (Grum-Grshimailo, 1891), Tibet; 74 – 76 – K. staudingeri (Bang-
Haas, 1882), лектотип. 
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Рис. 77 – 83. Гениталии самцов Koramius: 77 – K. patricius (Niepelt, 1911), Киргизский хр., ущ. Узун-Гыр, гора Кызыл-
Белес, 3200 м; 78 – K. illustris (Grum-Grshimailo, 1888), Заалайский хр., Арам-Кунгей; 79 – K. delphius (Eversmann, 1843), 
Киргизский хр., пер. Тёё-Ашуу, 3500 м; 80, 81 – K. infernalis (Elwes, 1886), Заалайский хр., Арам-Кунгей; 82, 83 – K. 

maximinus (Staudinger, 1891), лектотип. 
 

сильно склеротизированными вершинами, и недифференцированные вальвы простой формы, без каких-либо отростков. 
Эти признаки являются синапоморфиями и характеризуют тип 4 как монофилетическую группу. 

Наиболее прогрессивное строение гениталий самцов имеет тип 5. Это однолопастной ункус, удлиненный 
искривленный эдеагус, чешуевидные вальвы со вторично утраченной гарпой, о чем говорит наличие каудального 
отростка у одного из видов, входящих в данный тип (K. andreji). Эти признаки являются синапоморфиями и 
характеризуют монофилетическую группу. 
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Рис. 84 – 93. Гениталии самцов Koramius: 84 – 86 – K. stoliczkanus (C. et R. Felder, [1865]), Kashmir; 87, 88 – K. chitralicus 
(Verity, [1911]), Читрал, пер. Барогил, 3800 м; 89, 90 – K. cardinal (Grum-Grshimailo, 1887), Дарвазский хр., пер. Анзоб, 

3500 м; 91 – 93 – K. abramovi (Bang-Haas, 1915), лектотип. 
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Рис. 94 – 100. Гениталии самцов Koramius: 94, 95 – K. staudingeri infumata (Austaut, 1891), В. Памир; 96, 97 – K. s. 

shigarensis (Bang-Haas, 1935), лектотип; 98 – 100 – K. s. mamaievi (Avinoff, 1916), лектотип. 
 

Группы 2 и 3 явно имеют схожее строение гениталий: сочленение ункуса и тегумена гибкое, вальва с хорошо развитой 
гарпой, саккус слабо развит или вовсе отсутствует. Однако строение вальв (они более широкие у типа 3 и имеют 
разделение на 2 части – склеротизированную базальную и слабо склеротизированную каудальную), ункуса и эдеагуса, а 
также наличие ветвей гнатоса у типа 3 не могут рассматриваться как симплезиоморфии и не позволяют нам поддержать 
рассмотрение этих типов как монофилетическую группу. 

Наиболее богато представлен видами тип 6. Это связано с тем, что его эволюция происходила практически 
одновременно с орогенезом гор Центральной Азии, и без сомнения, общий ареал его предка в результате орогенетических 
процессов был разделен на множество изолированных участков, в которых и происходил формогенез. В общем, 
гениталии этого типа обладают теми же чертами, что гениталии типов 2 и 3, но вальва типа 6 всегда имеет на вершине 
пучок длинных щетинок (порой настолько густой, что кажется, что вальва имеет длинную игловидную вершину с 
богатым оволосением), а эдеагус у типа 6 намного тоньше. Основным генитальным отличием типа 6 от типов 2 и 3 
(Koramius – Kailasius от Parnassius) указывалось строение тегумена и ункуса (они значительно меньше, не такие 
массивные, без кожистых образований). Это единственный признак, который мы действительно можем считать 
синапоморфией; все остальные признаки, использованные ранее для разграничения этих групп, являются, без сомнений, 
симплезиоморфиями.  

94 

95 

96 

97 

98 
99 

100 



24 
 

Важно отметить, что для двух видов трибы была исследована функциональная морфология гениталий самцов 
[Стекольников, Кузнецов, 2003]. Согласно данным этих исследований, у большинства представителей Parnassiini 
отсутствуют дополнительные структуры, обеспечивающие сочленение вальв с тегуменом. Однако в вальвах Kreizbergius 
имеются небольшие боковые сочленовные тегминальные отростки, с участием которых осуществляется сочленение 
базальной части вальвы с тегуменом. У Koramius имеются длинные сочленовные отростки тегумена, имеющие 
сочленовную головку с аподермальным выступом на конце.  

 

Молекулярная филогения трибы Parnassiini 
 

Строившиеся ранее филогенетические деревья (см. например [Omoto et al., 2004, 2008; Michel et al., 2008;  и др.] и 
выводы, делавшиеся на основании этих построений, имели, как правило, синтетический характер (использовалось 
несколько последовательностей одновременно в одном построении) и не отражали филогении конкретных 
последовательностей. Очевидно, что эволюция ядерной и митохондриальной ДНК происходит с разной скоростью и в 
определенной степени разными путями, поэтому строить систему на основании одновременного анализа сразу 
нескольких генов разного генезиса некорректно. Для наших построений мы раздельно проанализировали 
филогенетические деревья, построенные в ходе анализа разных маркеров  

Материал и методика исследования. Материалом для настоящего исследования послужили последовательности, 
хранящиеся в ГенБанке (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/). Для их обработки использовано ПО MEGA5 (ver. 5.05) и 
BioEdit версия 7.1.3.0, кладограммы строились по методу ближайшего соседа с использованием параметрической модели 
Kimura-2. В качестве внешней группы во всех построениях использован Archon apollinus. Использованные 
последовательности следующих видов: Driopa mnemosyne, D. stubbendorfii, D. glacialis, D. hoenei, D. nordmanni, D. 
phoebus, D. eversmanni, D. orleans, Parnassius apollonius, P. honrathi, P. bremeri, P. corybas, P. ruckbeili, P. behrii, P. 
smintheus, P. actius, P. epaphus, P. jacquemonti, P. tianschanicus, P. nomion, P. apollo, Tadumia hardwickii, T. acco, T. schultei, 
T. huberi, T. hunnyngtoni, T. maharaja, T. szechenyii, T. cephalus, Sachaia arctica, S. tenedius, Kreizbergius boedromius, K. simo, 
K. andreji, K. simonius, Koramius hide, K. patricius, K. stoliczkanus, K. stenosemus, K. delphius, K. maximinus, K. cardinal, K. 
illustris, K. kiritshenkoi, K. infernalis, K. jacobsoni, K. staudingeri, K. hunza, K. acdestis, K. charltonius, K. loxias, K. autocrator, 
K. inopinatus, K. imperator, K. augustus.  

COI: AM231429.1, AM231430.1, AM231440.1, AM231442.1, AM231444.1, AM231449.1, AM231452.1, AM231453.1, AM231454.1, 
AM231459.1, AM231468.1, AM231469.1, AM231470.1, AM231471.1, AM231472.1, AM231473.1, AM231476.1, DQ407771.1, DQ407775.1, 
DQ875936.1, EF473775.1, EF473776.1, EF473777.1, EF473778.1, EF473779.1, EF473780.1, EF473781.1, EF473783.1, EF473785.1, 
EF473787.1, EF473789.1, EF473792.1, EF473795.1, EF473799.1, EF473801.1, EF473802.1, EF473803.1, EF473805.1, EF473807.1, 
EF473808.1, EF473811.1, EF473813.1, EF473814.1, EF473815.1, EF473816.1, EF473817.1, EF473819.1, EF473821.1, EF473822.1, 
EF473824.1, EF473825.1, EF473826.1, EF485045.1, FJ663887.1, FJ663890.1, FJ663891.1, FJ663892.1, FJ663894.1, FJ663899.1, FJ663906.1, 
FJ663907.1, FJ663910.1, FJ663913.1, HM910004.1. 

EFα: EF485050.1, EF485051.1, EF485052.1, EF485053.1, EF485054.1, EF485056.1, EF485057.1, EF485058.1, EF485059.1, EF485060.1, 
EF485061.1, EF485062.1, EF485063.1, EF485064.1, EF485065.1, EF485066.1, EF485067.1, EF485068.1, EF485069.1, EF485070.1, 
EF485071.1, EF485072.1, EF485073.1, EF485074.1, EF485075.1, EF485076.1, EF485077.1, EF485078.1, EF485079.1, EF485080.1, 
EF485081.1, EF485082.1, EF485083.1, EF485084.1, EF485085.1, EF485086.1, EF485087.1, EF485088.1, EF485089.1, EF485090.1, 
EF485091.1, EF485092.1, EF485093.1, EF485094.1, EF485095.1, EF485096.1, EF485097.1, EF485098.1, EF485100.1, JN204976.1. 

NADH-дегидрогеназа, subunit 1: AB186174.1, AB186179.1, AB186180.1, AB186181.1, AB186182.1, AB186183.1, AB186184.1, 
AB186185.1, AB186187.1, AB186188.1, AB186190.1, AB186191.1, AB186192.1, AB186196.1, AB186199.1, AB186202.1, AJ972051.1, 
AJ972055.1, AJ972057.1, AJ972063.1, AJ972065.1, AJ972069.1, AJ972076.1, AJ972080.1, AJ972084.1, AJ972091.1, AJ972095.1, AJ972096.1, 
AJ972097.1, AJ972098.1, AJ972099.1, AJ972100.1, AJ972102.1, AJ972103.1, AJ972106.1, AJ972108.1, AJ972112.1, AJ972122.1, AJ972129.1, 
AM283066.1, AM283067.1, AM283068.1, DQ407807.1, DQ407808.1, DQ407810.1, EF473836.1, EF473838.1, EF473839.1, EF473841.1, 
EF473843.1, EF473844.1, EF473845.1, EF473846.1, EF473848.1, EF473850.1, EF473851.1, EF473852.1, EF473853.1, EF473855.1, 
EF473856.1, EF473857.1, EF473858.1. 

NADH-дегидрогеназа, subunit 5 (ND5): AB013140.1, AB013141.1, AB063354.1, AB063355.1, AB094968.1, AB094969.1, AB094970.1, 
AB094971.1, AB095609.1, AB095610.1, AB095611.2, AB095612.2, AB095613.1, AB095614.1, AB095615.1, AB095616.1, AB095617.1, 
AB095618.1, AB095619.1, AB095620.1, AB095621.1, AB095622.1, AB095623.2, AB095624.2, AB095626.1, AB095629.1, AB095630.1, 
AB095631.1, AB095633.1, AB095634.1, AB095637.1, AB095638.1, AB095639.1, AB095640.1, AB095641.1, AB095642.1, AB095643.1, 
AB095644.1, AB095645.1, AB095646.1, AB095647.1, AB095648.1, AB095649.1, AB095650.1, AB095651.1, AB095652.1, AB095653.1, 
AB095655.1, AB095656.1, AB095658.1, AB095661.1, AB096090.1, AB096091.1. 

Анализ последовательностей COI (Рис. 101). На основании анализа филогении последовательности COI можно 
сделать вывод о существовании минимум шести ветвей эволюции этой последовательности: Koramius, Tadumia, 
Kreizbergius, Sachaia + Tadumia, Kailasius + Driopa, Parnassius. Часть видов рода Sachaia оказываются в нашей 
кладограмме сестринскими по отношению к двум видам Tadumia (szechenyii и hardwickii).   

В целом анализ этой последовательности (всего было проведено более 50 перечетов филогенетического древа по 
разным алгоритмам и с разными параметрами анализа) показал, что анализ митохондриальной последовательности COI 
использовать для построения детальной надвидовой системы Parnassiini следует крайне осторожно: некоторые виды, явно 
относящиеся к разным родам, «мигрируют» из одного кластера дендрограммы в другой при смене алгоритма обсчета 
дерева (скажем, со сменой алгоритма с Kimura-2 на Tajima-Nei Tadumia hardwickii переместился из кластера Sachaia в 
кластер Koramius). Использование этой последовательности и (что важнее) использование результатов обсчета этой 
последовательности в построении надвидовой филогении трибы может приниматься только с огромной осторожностью и 
с массой корректировок на основании филогении других последовательностей и морфологических признаков. 

Анализ последовательностей NADH-дегидрогеназы, subunit 1 (Рис. 102). По этому гену кладограмма разделяется 
на кластеры: Parnassus, Kreizbergius, Driopa, Sachaia, Koramius, Tadumia. Кластеры хорошо очерчены, единственный 
«выпадающий» из общей системы вид – Tadumia hardwickii. Особого внимания заслуживает тот факт, что по этому 
филогенетическому древу наиболее древними родами оказываются Koramius и Tadumia, что вполне укладывается в 
гипотезу А.В.-А. Крейцберга и А.Л. Дьяконова [1993] о происхождении Parnassius s.l. на территории Центральной Азии, 
где эти роды, собственно, и распространены. 
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Рис. 101, 102. Филогенетические деревья последовательностей COI (101) и NADH-дегидрогеназы (subunit 1) (102) трибы 
Parnassiini. 

 
Анализ последовательностей NADH-дегидрогеназы subunit 5 (ND5) (Рис. 103). Построенная кладограмма 

демонстрирует три кластера, соответствующие трем основным направлениям трофической эволюции Parnassiini: 
Parnassius (Scrophulaceae-clade), Driopa, Kreizbergius (Fumariaceae clade и  Crassulaceae clade) и Koramius + Tadumia + 
Sachaia (Fumariaceae clade). Морфологические взаимоотношения отражаются только внутри кластеров. Крайне важно 
отметить, что кластеры  Koramius + Tadumia + Sachaia и Kreizbergius здесь самые молодые, к внешней группе наиболее 
близок кластер Parnassus.  

Анализ последовательностей EFα (Рис. 104). Количество построений филогенетических деревьев с использованием 
этой последовательности идентично количеству построений с использованием последовательности COI (использовались 
разные модели и параметры алгоритмов). Во всех построениях были получены примерно одинаковые результаты по 
минимальным расстояниям и абсолютно одинаковые по конфигурации филогенетических деревьев.  

Анализ филогенетического древа показывает, что Parnassiini разделяется на 5 кластеров: Parnassius + Driopa, 
Kailasius, Kreizbergius, Tadumia и Koramius; кластер Sachaia оказывается внешней группой по отношению к всем 
остальным.  
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Рис. 103, 104. Филогенетические деревья последовательностей NADH-дегидрогеназы (subunit 5) (103) и EFα (104) трибы 

Parnassiini. 
 
Следует заметить, что в целом построения на базе ядерного гена EFα выглядят значительно правдоподобнее, чем те 

же построения с использованием митохондриальных генов. Вероятнее всего, ядерная ДНК Parnassiini накапливает 
большее количество мутаций, чем митохондриальная. 

Таким образом, наиболее точно морфологические хиатусы соответствуют построениям, сделанным на основе генов 
EFα и NADH-дегидрогеназы subunit 1. Построения на основе NADH-дегидрогеназы subunit 5 наиболее точно отражают 
трофическую филогению трибы. Последовательность COI при многократном использовании показывает разные 
дендрограммы и не может служить достаточно достоверной базой для построения системы. Таким образом, можно 
заключить, что для целей построения надвидовой системы Parnassiini следует использовать последовательности EFα и 
NADH-дегидрогеназы subunit 1, два других гена могут быть использованы в частных случаях, для подтверждения 
выводов относительно положения и статуса лишь части надвидовых таксонов. 
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Родовая система Parnassiini 
 

Основываясь на всем, сказанном выше, делаем следующие выводы: 
1. Трофические направления эволюции Parnassiini имеют четкие морфологические и молекулярные хиатусы. Наиболее 

характерные из них: полная редукция ветвей гнатоса, преобразование сочленения ункуса и тегумена из подвижного в 
неподвижное, редукция гарпы, слияние долей ункуса, приобретение субскафиума. 

2. Крупные морфологические преобразования гениталий самцов, без сомнений, являются синапоморфиями и 
характеризуют каждую группу, выделенную по этим признакам, как монофилетическую; соответственно, ни одна из этих 
групп не может рассматриваться в составе единого рода, им должен быть придан родовой ранг. Эти преобразования 
находят отражение в филогении последовательностей нуклеотидов. 

3. Крыловой рисунок и жилкование крыльев избыточно вариабельны, поэтому не могут служить четкими критериями 
для разделения родов. Кроме того, у многих видов рисунок крыльев схож в силу конвергентного сходства (бабочки 
обитают в схожих условиях, схожих биотопах, гусеницы кормятся зачастую одними и теми же растениями, и т.п.) и 
представляет собой гомоплазии. 

4. Наиболее перспективным для построения системы выглядит использование последовательностей EFα и NADH-
дегидрогеназы subunit 1. 

5. Построение системы Parnassiini должно базироваться на синтезе использования филогенетики и филетики: в равной 
мере должны учитываться как филогенетические деревья, построенные на основании последовательностей нуклеотидов, 
так и на основании генитальных структур самцов.  

6. Нами не исследованы генитальные структуры самок в силу труднодоступности материала по некоторым ключевым 
видам (бабочки относятся к коммерческой группе насекомых, и самки большинства видов из труднодоступных районов 
имеют очень высокую цену), однако нами исследованы сфрагисы этих видов; в некоторых случаях их строение 
привлекается для подтверждения системы. 

Исходя из озвученных выше положений, система Parnassiini включает 6 родов, соответствующих трем главным 
направлениям их трофической эволюции (две ветви трофической эволюции независимо разделяются на две каждая в двух 
разных макрорегионах):  

Род Driopa. Синапоморфии: первичное питание на Fumariaceae, хорошо развитый саккус, неподвижное крепление 
ункуса и тегумена, наличие ветвей гнатоса, недифференцированная вальва (нет ни гарпы, ни каудальных отростков, ни 
скоплений хет); сфрагис массивный, склеротизированный, занимает более трех члеников брюшка. На кладограммах по 
COI образует совместный локус с Kailasius – Kreizbergius, по EFα – является внешней группой для Koramius. Не имеет 
подродов. 

Род Parnassius. Синапоморфии: питание на Crassulaceae (прогрессивные виды) (другая часть видов, имеющих 
однозначно общий морфологический, но более примитивный, тип и не выделяющихся на молекулярных 
филогенетических деревьях, вторично питаются на Fumariaceae), подвижное сочленение ункуса и тегумена, полная или 
частичная редукция саккуса, отсутствие ветвей гнатоса, наличие мощной гарпы на вальве в каудальной части; 
склеротизированный  сфрагис когтевидной формы. На кладограммах образует отдельный локус. Не имеет подродов. 

Род Tadumia – питание как на Crassulaceae, так и на Fumariaceae, ветви гнатоса имеются, лопасти вальвы расположены 
в вертикально-горизонтальной плоскости, вальва делится на склеротизированную базальную лопасть, которая 
заканчивается длинной гарпой (по длине почти всегда равна вальве), и на слабо склеротизированную (почти кожистую) 
каудальную лопасть; ункус мощный, клювовидный, сильно склеротизирован; сфрагис слабо дифференцированный, 
когтевидный или ковшевидный. Не имеет подродов. На кладограммах оказывается ближе всего к Koramius. 

Род Kreizbergius. Синапоморфии: питание на Scrophulariaceae, отсутствие сфрагиса у самок, вторично однолопастной 
ункус с жестким креплением к тегумену, чешуевидные вторично недифференцированные генерализованные вальвы, 
пумилизация размеров как бабочек, так и генитальных структур, сильное увеличение длины и искривление (почти под 
прямым углом) эдеагуса. На филогенетическом древе образует обособленную ветвь по последовательности COI, по EFα 
образует ветвь, родственную Kailasius. Не имеет подродов. 

Род Sachaia. Синапоморфии: наличие субскафиума, строение ункуса (крепление к тегумену неподвижное, ункус 
состоит из двух раздельных лопастей, слитых в основании), строение саккуса (массивный, состоящий из двух вздутий), 
кожистый сфрагис самок, вторичная утеря гарпы. На кладограммах чаще всего находится в одном с Kreizbergius локусе, 
однако обозначенные выше морфологические отличия не оставляют сомнений в его родовом статусе. Не имеет подродов. 

Род Koramius – вторичное питание исключительно на Fumariaceae, ветви гнатоса отсутствуют, ункус подвижно 
сочленен с тегуменом напрямую, слабо подвижный, лопасти ункуса крепятся к тегумену по отдельности; гарпа 
расположена в средней части вальвы; вальва заканчивается мощным пучком длинных щетинок (имеется единственное 
исключение – K. inopinatus); саккус всегда развит, в виде тонкого цилиндра; сфрагис всегда трубковидный. На 
кладограммах образует хорошо очерченный самостоятельный локус. Разделяется на подроды: 

Koramius – отличается двулопастным трубковидным сфрагисом средней величины, коротким ункусом (короче 
тегумена), длиной гарпы (короче половины вальвы). 

Kailasius – отличается однолопастным трубковидном массивным сфрагисом, длинным ункусом (равным по длине или 
длиннее тегумена), длиной гарпы (длиннее половины вальвы). 

 

Систематический список трибы Parnassiini 
 

При составления списка использована главнейшая литература по трибе Parnassiini [Bryk, 1935; Ackery, 1975; Weiss, 
1991, 1992, 1999, 2005; Häuser, 1993; Kocman, 2009; Rose, Weiss, 2011], а также наиболее важные публикации последних 
лет по фауне булавоусых чешуекрылых Центральной Азии и Алтае-Саянской горной страны [Tshikolovets, 2003, 2005a, 
2005b; Tshikolovets et al., 2009; Корб, Большаков, 2011]. Кроме того, использованы обширные материалы по Parnassiini, 
включая многие типовые экземпляры, хранящиеся в Зоологическом музее МГУ (Москва), Зоологическом институте РАН 
(Санкт-Петербург), Museum für Naturkunde (Берлин, Германия), Natural History Museum (Лондон, Великобритания), 
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Canadian National Collection of Insects, Arachnids and Nematodes (Оттава, Канада), Finnish Museum of Natural History 
(Хельсинки, Финляндия), а также материалы из большого числа частных собраний и собственные сборы автора, 
сделанные в различных регионах бывшего СССР с 1988 по 2011 гг. 

 
Genus Driopa Korshunov, 1988 
 = Adoritis Koçak, 1989 
 = Erythrodriopa Korshunov, 1988 
 = Eversmanniodriopa Korb, 2005 
1. D. mnemosyne (Linnaeus, 1758). 
2. D. stubbendorfii (Ménétriès, 1849). 
3. D. glacialis (Butler, 1866) (= D. citrinarius 

(Motschulsky, 1866)). 
4. D. hoenei (Schweitzer, 1912). 
5. D. nordmanni ([Ménétriès], [1850]). 
6. D. phoebus (Fabricius, 1793) (= D. ariadne (Lederer, 

1793); =  D. clarius (Eversmann, 1843)). Комментарий. 
Согласно исследованию [Hanus, Theye, 2010], название 
Papilio phoebus Fabricius, 1793 было предложено для 
таксона, известного до недавнего времени как Parnassius 
ariadne (Lederer, 1793) [Корб, Большаков, 2011]. 

7. D. clodius (Ménétriès, 1855) 
8. D. eversmanni  ([Ménétriès], [1850])  
9. D. polarius (Schulte, 1991).  
10. D. orleans (Oberthür, 1890) 
 
Genus Parnassius Latreille, 1804 
 = Doritis Fabricius, 1807 
 = Parnassis Hübner, [1819] 
 = Therius Billberg, 1820 
11. P. apollonius (Eversmann, 1847) 
12. P. honrathi Staudinger, 1882 
13. P. bremeri Bremer, 1864 
14. P. amgunensis Sheljuzhko, 1928 
15. P. corybas Fischer de Waldheim, 1824 
16. P. ruckbeili Deckert, 1909. Комментарий. Статус 

этого таксона, а также P. sacerdos поддержан многими 
европейскими энтомологами, в том числе – и в последней 
ревизии группы apollo-group [Weiss, 2005].  

17. P. behrii Edwards, 1870 
18. P. smintheus Doubleday, [1847] 
19. P. sacerdos Stichel, 1906 
20. P. actius (Eversmann, 1843)  
21. P. epaphus Oberthür, 1879.  
22. P. dongalaicus Tytler, 1926 
23. P. jacquemontii Boisduval, 1836 
24. P. mercurius Grum-Grshimailo, 1890 (=P. 

actinobolides (O.Bang-Haas, 1928)). Комментарий. 
Таксономический состав надвидового комплекса P. 
jacquemontii с выделением в качестве самостоятельных 
видов таксонов actinobolides и mercurius предложен в 
последней ревизии apollo-group [Weiss, 2005] и нами 
принимается частично: сравнение нуклеотидных 
последовательностей генов COI и NADH-дегидрогеназы 
(subunit 1) показало (Рис. 114), что таксоны actinobolides и 
mercurius не имеют достаточных различий для 
разграничения на уровне хороших видов, поэтому их 
статус не может быть принят как видовой; таким образом, 
таксон actinobolides является подвидом mercurius. 

25. P. tibetanus Rühl, 1893 
26. P. tianschanicus Oberthür, 1879 
27. P. olympius Staudinger, 1891, stat. n. Комментарий. 

Повышаем ранг таксона на основании генитальных 
отличий (Рис. 33 – 36):  вальва P. olympius значительно 
шире, в боковой проекции имеет треугольную форму (у P. 
tianschanicus она узкая, в проекции удлиненно-овальная), 
гарпа P. olympius намного длиннее половины вальвы (у P. 
tianschanicus гарпа намного короче половины вальвы), 

гарпа P. olympius с прямой вершиной, вершина гарпы P. 
tianschanicus клювовидно загнута. Кроме того, имеются и 
габитуальные отличия: рисунок крыльев P. olympius более 
светлый в целом, размеры P. olympius несколько крупнее, 
чем P. tianschanicus (Рис. 113).  

28. P. nomion Fischer de Waldheim, 1823 
29. P. apollo (Linnaeus, 1758) 
 
Genus Tadumia Moore, [1902] 
 = Lingamius Bryk, 1935 
 = Quinhaicus Korshunov, 1990 
30. T. hardwickii Gray, 1831 
 
31. T. acco Gray, 1852 
32. T. schultei Weiss et Michel, 1989  
33. T. huberi Paulus, 1999 
34. T. hunnyngtoni Avinoff, 1916 
35. T. przewalskii Alphéraky, 1887 
36. T. baileyi South, 1913 
37. T. maharaja Avinoff, 1916 (=T. labeyriei Weiss et 

Michel, 1989). Комментарий. Сравнение 
последовательностей гена COI обоих таксонов (GenBank 
accession number: EF473818.1, EF473817.1) (Рис. 115) 
показало различия в 0.7 %, что недостаточно для придания 
этим таксонам видового статуса, однако подтверждает 
статус labeyriei как подвид maharaja. На этом основании 
мы не поддерживаем мнения [Kocman, 2009] и японских 
исследователей (Y. Kawasaki, A. Ohya и др.) о видовом 
статусе этого таксона, основанного исключительно на 
признаках крылового рисунка. 

38. T. nosei Watanabe, 1990 
39. T. szechenyii Frivaldszky, 1886 (= P. choui Huang et 

Shi, 1994) 
40. T. cephalus Grum-Grshimailo, 1891 
 
Genus Sachaia Korschunov, 1990 
41. S. arctica (Eisner, 1968) 
42. S. tenedius (Eversmann, 1851) 
 
Genus Kreizbergius Korshunov, 1990 
43. K. boedromius (Püngeler, 1901) 
44. K. simo (Gray, 1853) 
45. K. andreji (Eisner, 1930) 
46. K. simonius (Staudinger, 1889) 
 
Genus Koramius Moore, 1902 
Subgenus Koramius sensu stricto 
47. K. hide (Koiwaya, 1987) 
48. K. patricius (Niepelt, 1911) 
49. K. priamus (Bryk, 1914), status incertum. 

Комментарий. Видовой статус был придан таксону в 
работе Х. Хойзера [Häuser, 1993: 141] со следующим 
комментарием: «P. priamus had been originally described as 
a subspecies of P. acdestis, and subsequently the taxon was 
considered as either belonging to the species or to P. 
delphius… Marked differences in the shape of sphragis 
between P. priamus and P. acdestis… to separate it from the 
latter species and to place it as a subspecies of P. patricius. 
Apparent differences in male genitalia between P. priamus and 
P. patricius could support the view of two different species…, 
but both taxa occur allopatrically» [1«P. priamus был описан как 
подвид  P. acdestis, и последовательно таксон принимался то как 
вид, то как подвид P. delphius… Обнаруженные различия в форме 
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сфрагиса между P. priamus и P. acdestis… позволили отделить его 
от последнего вида и поместить как подвид в P. patricius. 
Видимые различия в гениталиях самцов между P. priamus и P. 
patricius могли бы поддержать точку зрения на самостоятельность 
этих двух видов…, однако оба таксона обитают аллопатрично»]. 
А.В.-А. Крейцберг [1985: 31] обозначил неотип этого 
таксона, основываясь на предположении, что типы F. 
Bryk, установившего таксон, должны храниться в 
коллекции А. Авинова в Зоологическом институте РАН. В 
первоописании [Bryk, 1914: 25] четко указано, что типовая 
серия (1 ♂, 1 ♀) собраны в «Chantengrin (Aksu)» и 
хранятся в коллекции О. Банг-Хааса (ныне в Museum für 
Naturkunde, Берлин, Германия). Позднее один из типов 
был обнаружен А.В.-А. Крейцбергом именно в этой 
коллекции, и им был выделен лектотип самец P. priamus, 
однако номенклатурный акт обозначения лектотипа не 
был опубликован; данный лектотип обозначается и 
изображается нами ниже (Рис. 110), паралектотип самка 
изображена в [Корб, 2012: Таб. 28, 25, 36]. К сожалению, 
гениталии у лектотипа самца  отсутствуют – вероятнее 
всего, они были изъяты для исследования, но не 
возвращены, А.В.-А. Крейцбергом; генитальный препарат 
в коллекции Museum für Naturkunde отсутствует. Это не 
позволяет нам проверить справедливость выводов Ch.L. 
Häuser. Поэтому мы пока оставляем статус P. priamus как 
видовой, однако требуется его проверка либо на 
основании статистически достоверной серии топотипов, 
либо молекулярными методами. 

50. K. stoliczkanus (C. Felder et R. Felder, [1865]) 
51. K. stenosemus (Honrath, 1890) 
52. K. delphius (Eversmann, 1843) 
53. K. maximinus  (Staudinger, 1891) 
54. K. cardinal (Grum-Grshimailo, 1887) 
55. K. illustris (Grum-Grshimailo, 1888). Комментарий. 

Ранее нами на основании эволюции крылового рисунка 
[Корб, 2010] были повышены в статусе таксоны K. 
abramovi, K. chitralica и K. divinus. У двух из этих таксонов 
(K. abramovi и K. chitralica) нам удалось проверить 
генитальные структуры самцов (у K. abramovi – 
лектотипа).  Наши выводы о видовой самостоятельности 
K. abramovi подтверждаются строением этих структур: у 
K. abramovi весьма своеобразное строение вальвы, 
состоящей из двух частей, наподобие таковой у рода 
Tadumia: дорзальная поверхность базальной части вальвы 
представляет собой широко завернутую внутрь лопасть 
(практически по всей ширине вальвы), а гарпа начинается 
ближе к вершине (у остальных представителей надвида K. 
staudingeri базальная часть дорзальной поверхности 

вальвы всегда узкая, завернута внутрь не более чем на 
половину ширины вальвы, а гарпа начинается в средней 
части вальвы) (Рис. 91 – 93). У K. chitralica гениталии 
практически идентичны K. staudingeri (Рис. 87, 88).  

Для окончательного решения вопроса о статусе 
таксона chitralica, а также близких таксонов, были 
использованы матрицы последовательностей COI и 
NADH-дегидрогеназы (subunit 1) (Рис. 105, 106), и 
рассчитаны различия в этих последовательностях. 
Оказалось, что по гену COI K. chitralica имеет отличия от 
K. hunza в 1.6 %, а по гену NAHD-дегидрогеназе (subunit 
1) – всего 0.5 %; это однозначно говорит о том, что оба 
таксона относятся к одному виду, старейшим названием 
для которого является K. hunza. Следует заметить, однако, 
что различия в последовательности COI приближаются к 
видовым (1.6 %), таксон chitralica является хорошим 
подвидом hunza и, скорее всего, находится на пути 
становления молодого вида. Различия между остальным 
таксонами группы (infernalis, cardinal, kiritshenkoi, 
jacobsoni, hunza, staudingeri) находятся за пределами 
границы в 2 % и, соответственно, характеризуют их как 
хорошие виды. 

56. K. kiritshenkoi (Avinov, 1910) 
57. K. infernalis (Elwes, 1886)  
58. K. abramovi (O.Bang-Haas, 1915) 
59. K. shaposhnikovi (Korb, 2010) 
60. K. divinus Bryk et Eisner, 1931 
61. K. jacobsoni (Avinoff, 1913) 
62. K. staudingeri (A.Bang-Haas, 1882)  
63. K. hunza (Grum-Grshimailo, 1888) (=K. chitralica 

(Verity, 1911)). 
64. K. nandadevinensis (D.Weiss, 1990) 
65. K. acdestis (Grum-Grshimailo, 1891) 
Subgenus Kailasius Moore, 1902 
 = Eukoramius Bryk, 1935 
66. K. charltonius (Gray, 1853) 
67. K. davydovi (Churkin, 2006) 
68. K. loxias (Püngeler, 1901) 
69. K. autocrator (Avinov, 1913) 
70. K. inopinatus (Kotzsch, 1940) 
71. K. imperator (Oberthür, 1883) 
72. K. augustus (Fruhstorfer, 1903). Комментарий. 

Статус таксона принимается по ревизии [Kocman, 2009], 
исследованные последовательности гена COI (GanBank 
accession number: AM231456.1, DQ407775.1) имеют 
различия 3.2 %, что подтверждает видовую 
caмостоятельность таксонов.  

 

Обозначения лектотипов 
  

В ходе обработки коллекционных материалов Parnassiini, хранящихся в Museum für Naturkunde (Берлин, Германия) 
были обнаружены некоторые типовые экземпляры, обозначенные как лектотипы А.В.-А. Крейцбергом уже после выхода 
его сводки о видах групп charltonius, delphius и simo фауны СССР [Крейцберг, 1985]; эти обозначения лектотипов не были 
им опубликованы по причине безвременной его кончины. В настоящем сообщении обозначаем эти лектотипы; кроме 
того, обозначаем лектотипы еще нескольких таксонов Parnassiini. Все обозначенные здесь номенклатурные типы хранятся 
в Museum für Naturkunde (Берлин, Германия). 

Parnassius delphius shigarensis O. Bang-Haas, 1935, летотип самец (обозначается здесь) (Рис. 107), с этикетками: 
прямоугольная печатная на белой бумаге «Parnassius delphius shigarensis O. B.=Haas»; прямоугольная печатная на розовой 
бумаге «Type / O. B.Haas»; прямоугольная печатная на желтой бумаге «GART / specimen ID: / 06612 /  Exemplar + Etiketten  
/ dokumentiert / specimen + label / data documented» с рукописной вставкой (последняя строка) «27.1.2004»; прямоугольная 
печатная на белой бумаге «Baltistan / Shigar / Baltora mont. / 5000 mt. Juli»; прямоугольная печатная на красной бумаге 
«LECTOTYPUS ♂ / S.K.Korb design. 17.04.2012» с рукописной вставкой «shigarensis / B.-H.». 

Современный статус: подвид K. hunza. 
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                           10        20        30        40        50        60        70        80        90       100       110                    
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
infernalis    1   CTTTATATTTTATTTTTGGTATTTGAGCAGGAATAGTAGGAACCTCTTTAAGATTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAATCCTGGATCTTTAATTGGAGACGATCAAATT  
jacobsoni     1   CTTTATATTTTATTTTTGGTATTTGAGCAGGAATAGTAGGAACTTCTTTAAGATTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAATCCTGGATTTTTAATTGGAGATGATCAAATT  
kiritshenkoi  1   CTTTATATTTTATTTTTGGTATTTGAGCAGGAATAGTAGGAACCTCTTTAAGATTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAATCCTGGATCTTTAATTGGAGACGATCAAATT  
hunza         1   CTTTATATTTTATTTTTGGTATTTGAGCAGGAATAGTAGGAACTTCTTTAAGACTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAACCCTGGATTTTTAATTGGAGATGATCAAATT  
cardinal      1   CTTTATACTTTATTTTTGGTATTTGAGCAGGAATAGTAGGAACCTCTTTAAGACTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAACCCTGGATTTTTAATTGGAGATGATCAAATT  
staudingeri   1   CTTTATATTTTATTTTTGGTATTTGAGCAGGAATAGTAGGAACCTCTTTAAGATTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAATCCTGGATCTTTAATTGGAGATGATCAAATT  
chitralica    1   CTTTATATTTTATTTTTGGTATTTGAGCAGGAATAGTAGGAACTTCTTTAAGACTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAACCCTGGATTTTTAATTGGAGATGATCAAATT  
 
                          120       130       140       150       160       170       180       190       200       210       220           
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
infernalis    111 TATAACTCTATTGTAACAGCTCATGCCTTTATTATAATTTTTTTTATAGTTATACCAATTATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAATTCCATTAATATTAGGAGCCCC  
jacobsoni     111 TATAACTCTATTGTAACAGCTCATGCCTTTATTATAATCTTTTTTATAGTTATACCAATCATAATTGGAGGATTTGGAAACTGACTAATTCCATTAATATTAGGAGCCCC  
kiritshenkoi  111 TATAACTCTATTGTAACAGCTCATGCCTTTATTATAATTTTTTTTATAGTTATACCAATCATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAATTCCATTAATATTAGGAGCCCC  
hunza         111 TATAACTCTATCGTAACAGCTCATGCTTTTATTATAATTTTTTTTATAGTTATGCCAATCATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAATTCCATTAATATTAGGAGCTCC  
cardinal      111 TATAACTCTATTGTAACAGCCCATGCTTTTATTATAATCTTTTTTATAGTTATACCAATTATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAGTTCCATTAATATTAGGAGCTCC  
staudingeri   111 TATAACTCTATTGTAACAGCTCATGCTTTTATTATAATTTTTTTTATAGTTATACCAATTATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAATTCCATTAATATTAGGAGCTCC  
chitralica    111 TATAACTCTATCGTAACAGCTCATGCTTTTATTATAATTTTTTTTATAGTTATACCAATCATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAATTCCATTAATATTAGGAGCTCC  
 
                          230       240       250       260       270       280       290       300       310       320       330           
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
infernalis    221 TGATATAGCTTTCCCCCGAATAAATAATATAAGATTTTGATTATTACCACCCTCATTAACTTTATTAATTTCCAGAAGAATTGTTGAAAATGGAGCAGGAACTGGATGAA  
jacobsoni     221 TGATATAGCTTTCCCCCGAATAAATAATATAAGATTTTGATTATTACCCCCCTCATTAACTTTATTAATTTCTAGAAGAATTGTTGAAAATGGAGCAGGAACTGGATGAA  
kiritshenkoi  221 TGATATAGCTTTCCCCCGAATAAATAATATAAGATTTTGATTATTACCACCCTCATTAACTTTATTAATTTCCAGAAGAATTGTTGAAAATGGAGCAGGAACTGGATGAA  
hunza         221 TGATATAGCTTTCCCTCGAATAAATAATATAAGATTTTGATTATTACCCCCTTCATTAACTTTATTAATTTCTAGAAGAATTGTTGAAAATGGGGCAGGAACTGGATGAA  
cardinal      221 TGATATAGCTTTCCCTCGAATAAATAATATAAGATTTTGATTATTACCCCCCTCATTAACTTTATTAATTTCTAGAAGAATTGTTGAAAATGGGGCAGGAACTGGATGAA  
staudingeri   221 TGATATAGCTTTCCCCCGAATAAATAATATGAGATTTTGATTATTACCCCCCTCATTAACTTTATTAATTTCTAGAAGAATCGTTGAAAATGGGGCAGGAACTGGATGAA  
chitralica    221 TGATATAGCTTTCCCTCGAATAAATAATATAAGATTTTGATTATTGCCCCCCTCATTAACTTTATTAATTTCTAGAAGAATTGTTGAAAATGGGGCAGGAACTGGATGAA  
 
                          340       350       360       370       380       390       400       410       420       430       440           
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
infernalis    331 CAGTTTATCCCCCTTTATCATCTAATATTGCCCATAGAGGAACATCAGTTGATTTAGCCATTTTTTCTTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGGGCTATTAAT  
jacobsoni     331 CAGTTTATCCCCCTTTATCATCTAATATTGCCCATAGAGGAACATCAGTTGATTTAGCTATTTTCTCCTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGAGCTATTAAC  
kiritshenkoi  331 CAGTTTATCCCCCTTTATCATCTAATATTGCCCATAGAGGAACATCAGTTGATTTAGCCATTTTTTCTTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGGGCTATTAAT  
hunza         331 CAGTTTATCCTCCTTTATCATCTAATATTGCTCATAGAGGAACCTCAGTTGATTTAGCTATCTTCTCCTTACATTTAGCTGGAATCTCATCTATTCTAGGAGCTATTAAT  
cardinal      331 CAGTTTATCCTCCTTTATCATCTAATATTGCCCATAGAGGAACCTCAGTTGATTTAGCTATCTTCTCCTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGAGCTATTAAT  
staudingeri   331 CAGTTTATCCTCCTTTATCATCTAATATTGCCCATAGAGGAACATCAGTTGATTTAGCCATTTTCTCCTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGAGCTATTAAT  
chitralica    331 CAGTTTATCCCCCTTTATCATCTAATATTGCCCATAGAGGAACCTCAGTTGATTTAGCTATTTTCTCCTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGAGCTATTAAT  
 
                          450       460       470       480       490       500       510       520       530       540       550           
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
infernalis    441 TTTATTACAACTATTATTAATATACGAATTAACCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTACTATCTTTACC  
jacobsoni     441 TTCATTACAACTATTATTAATATACGAATTAATCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTCTTACTATTATCTTTACC  
kiritshenkoi  441 TTTATTACAACTATTATTAATATACGAATTAACCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTACTATCTTTACC  
hunza         441 TTCATTACAACTATTATTAATATACGAATTAATCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTATTATCTTTACC  
cardinal      441 TTCATTACAACTATTATTAATATACGAATTAATCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTATTATCTTTACC  
staudingeri   441 TTTATTACAACTATTATTAATATACGAATTAATCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTATTATCTTTACC  
chitralica    441 TTCATTACAACTATTATTAATATGCGAATTAATCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTATTATCTTTACC  
 
                          560       570       580       590       600       610       620       630       640               
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|.. 
infernalis    551 TGTTTTAGCAGGTGCTATTACAATACTTTTAACAGATCGAAATCTTAATACCTCATTTTTTGATCCTGCAGGAGGTGGAGATCCTATTTTATATCAA  
jacobsoni     551 TGTTTTAGCAGGTGCTATTACAATACTTTTAACAGATCGAAACCTTAATACTTCATTTTTTGATCCTGCAGGAGGTGGAGATCCCATTTTATATCAA  
kiritshenkoi  551 TGTTTTAGCAGGTGCTATTACAATACTTTTAACAGATCGAAATCTTAATACCTCATTTTTTGATCCTGCAGGAGGNGGAGATCYTATTTTATATCAA  
hunza         551 TGTTTTAGCAGGAGCTATTACAATACTTTTAACAGATCGAAACCTTAATACTTCATTTTTTGACCCTGCAGGAGGTGGAGATCCTATTTTATATCAA  
cardinal      551 TGTTTTAGCAGGAGCTATTACAATACTTTTAACAGATCGAAACCTTAATACTTCATTTTTTGATCCTGCAGGAGGTGGAGATCCTATTTTATATCAA  
staudingeri   551 TGTTTTAGCAGGTGCTATTACAATACTTTTAACAGATCGAAATCTTAATACTTCATTTTTTGATCCTGCAGGAGGTGGAGATCCTATTTTATACCAA  
chitralica    551 TGTTTTAGCAGGAGCTATTACAATACTTCTAACAGATCGAAACCTTAATACTTCATTTTTTGACCCTGCAGGAGGTGGAGATCCTATTTTATATCAA  
 
 

  infernalis  jacobsoni  kiritshenkoi hunza cardinal staudingeri  chitralica 

infernalis  ‐ ‐  ‐ ‐ ‐ ‐ ‐ 

jacobsoni  3.5 ‐  ‐ ‐ ‐ ‐ ‐ 

kiritshenkoi  0.5 3.6  ‐ ‐ ‐ ‐ ‐ 

hunza  5.0 3.8  5.2 ‐ ‐ ‐ ‐ 

cardinal  4.2 3.3  4.7 3.1 ‐ ‐ ‐ 

staudingeri  2.5 3.1  3.0 3.5 2.7 ‐ ‐ 

chitralica  4.4 3.1  4.5 1.6 2.1 3.1  ‐ 
 

Рис. 105. Последовательности гена COI и степень их различий надвида Koramius staudingeri (A.Bang-Haas, 1882). 
 

Parnassius delphius mamaievi O.Bang-Haas, 1915, лектотип самец (обозначается здесь) (Рис. 108), с этикетками: 
прямоугольная печатная на розовой бумаге «Origin.»; прямоугольная печатная на белой бумаге «Schamm / Unter Ladak / 
August»; прямоугольная печатная на желтой бумаге «GART / specimen ID: / 06592 / Exemplar + Etiketten / dokumentiert / 
specimen + label / data documented» с рукописной вставкой «6.12.2003»; прямоугольная печатная на белой бумаге «13.»; 
прямоугольная рукописная (черной тушью рукой А.В.-А.Крейцберга) на   красной бумаге   «mamaievi O.Bang- / Haas 1915 
Lectotypus / ♂ Kreuzberg / design. 24.09.1989»; прямоугольная рукописная (черной тушью) на красной бумаге «abgebildet / 
Iris 1915»; прямоугольная печатная на белой бумаге с рукописными вставками (черной тушью) номера таблицы, рисунка 
и страницы «Horae Macrolep. / Vol. I. abgebildet / t. 5 f. 12 / beschrieb. p. 31»; прямоугольная рукописная на белой бумаге 
«v. mamaievi / O.BH / Schamm / abg. Iris 29, t. 5/12»; прямоугольная рукописная на белой бумаге «delphius / mamaievi OBH. 
/ (Av[inov].i.l.)».  

Современный статус: вид рода Koramius [Корб, 2011]. 
Parnassius delphius abramovi O.Bang-Haas, 1915, лектотип самец (обозначается здесь) (Рис. 109), с этикетками: 

прямоугольная печатная на розовой бумаге «Type / O.Bang-Haas»; прямоугольная печатная на розовой бумаге «Origin.»; 
прямоугольная печатная на желтой бумаге «GART / specimen ID: / 06618 / Exemplar + Etiketten / dokumentiert /  specimen  + 
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                           10        20        30        40        50        60        70        80        90       100       110                   
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
hunza         1   GAAAGGTCCTAATAAGGTTGGTTATATAGGGATTTTACAACCTTTTTCAGATGGTATTAAATTATTTACTAGGGAACAAATTTTTCCTATTTATTCTAATTATATTTCTT  
staudingeri   1   TAAAGGACCTAATAAAGTTGGTTATTTAGGAATTTTACAGCCTTTTTCAGATGCTATTAAATTATTTACTAAGGAACAAATTTTTCCTATTTATTCTAATTATATTTCTT  
chitralica    1   GAAAGGTCCTAATAAGGTTGGTTATATAGGGATTTTACAACCTTTTTCAGATGGTATTAAATTATTTACTAGGGAACAAATTTTTCCTATTTATTCTAATTATATTTCTT  
jacobsoni     1   TAAAGGTCCTAATAAGGTTGGTTATATAGGGGTTTTACAACCTTTTTCAGATGCTATTAAATTATTTACTAAGGAACAAATTTTTCCTATTTATTCTAATTATATTTCTT  
kiritshenkoi  1   TAAGGGACCTAATAAAGTTGGTTATATAGGAATTTTACAACCTTTTTCAGATGCTATTAAATTATTTACTAAGGAACAAATTTTTCCTATTTATTCTAATTATATTTCTT  
cardinal      1   AAAAGGTCCTAATAAGGTTGGTTATATAGGGATTTTACAACCTTTTTCAGATGGTATTAAATTATTTACTAGGGAACAAATTTTTCCTATTTATTCTAATTATATTTCTT  
 
                          120       130       140       150       160       170       180       190       200       210       220           
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
hunza         111 ATTATTTTTCTCCAATTATTAGTTTTATTTTGTCTTTGATGATTTGAATATTAATTCCTTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTATTTTTTTTATGT  
staudingeri   111 ATTATTTTTCTCCAATTATTAGTTTTATTTTATCTTTAATAATTTGAATGTTAATTCCTTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTATTTTTTTTATGT  
chitralica    111 ATTATTTTTCTCCAATTATTAGTTTTATTTTGTCTTTGATGATTTGAATATTAATTCCTTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTATTTTTTTTATGT  
jacobsoni     111 ATTATTTTTCTCCAATTATTAGTTTTATTTTATCTTTGATAATTTGAATATTAATTCCTTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTATTTTTTTTATGT  
kiritshenkoi  111 ATTATTTTTCTCCAATTATTAGTTTTATTTTATCTTTAATAATTTGAATGTTAATTCCTTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTATTTTTTTTATGT  
cardinal      111 ATTATTTTTCTCCAGTTATTAGTTTTATTTTGTCTTTGATAATTTGAATATTAATTCCTTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTGTTTTTTTTATGT  
 
                          230       240       250       260       270       280       290       300       310       320       330           
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
hunza         221 TGTACAAGAATAGGGGTATATACTATTATAGTTGCAGGGTGATCATCAAATTCTAATTATTCTTTATTAGGAAGATTACGGGCTGTTGCTCAAACAATTTCTTATGAAGT  
staudingeri   221 TGTACAAGAATAGGGGTATATACTGTTATAGTTTCAGGATGATCATCAAATTCTAATTATTCTTTATTGGGGGGATTACGAGCTGTTGCTCAAACAATTTCTTATGAGGT  
chitralica    221 TGTACAAGAATAGGGGTATATACTGTTATAGTTGCAGGGTGATCATCAAATTCTAATTATTCTTTATTAGGGAGATTACGGGCTGTTGCTCAAACAATTTCTTATGAAGT  
jacobsoni     221 TGTACAAGAATAGGAGTATATACTGTCATAGTTGCTGGTTGATCATCAAATTCTAATTATTCTTTATTGGGGGGATTACGAGCTGTTGCTCAAACAATTTCTTATGAAGT  
kiritshenkoi  221 TGTACAAGAATAGGGGTATATACTATTATAGTTTCAGGGTGATCATCAAATTCTAATTATTCTTTATTAGGGGGATTACGAGCTGTTGCTCAAACAATTTCTTATGAAGT  
cardinal      221 TGTACAAGAATAGGAGTATATACTGTTATAGTTGCAGGGTGATCATCAAATTCTAATTATTCTTTATTAGGAGGATTACGAGCTGTTGCTCAAACAATTTCTTATGAAGT  
 
                          340       350       360       370       380       390       400       410       420       430       440           
                  ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
hunza         331 AAGATTAGCATTAATTATATTATCAAGAATTATTTTAATTATAAATTTTAATATAATAATATTTTTTATTTATCAGGATTTAATTTGATTTTTTTTTTTAATATTACCTT  
staudingeri   331 AAGATTAGCATTAATTATATTATCAAGAATTATTTTAATTATAAATTTTAATATGATAATATTTTTTATTTATCAGGATTTAATTTGATTTTTTTTTTTAATATTACCTT  
chitralica    331 AAGATTAGCATTAATTATATTATCAAGAATTATTTTAATTATAAATTTTAATATAATAATATTTTTTATTTATCAGGATTTAATTTGATTTTTTTTTTTAATATTACCTT  
jacobsoni     331 AAGATTAGCATTAATTATAATATCAAGAATTATTTTGATTATAGATTTTAATATGATAATATTTTTCATTTATCAAGATTTAATTTGGTTTTTTTTTTTAATGTTACCTT  
kiritshenkoi  331 GAGATTAGCATTAATTATATTATCAAGAATTATTTTAATTATAAATTTTAATATGATAATATTTTTTATTTATCAGGATTTAATTTGATTTTTTTTTTTAATATTGCCTT  
cardinal      331 AAGATTAGCATTAATTATATTATCAAGAATTATTTTAATTATAGATTTTAATATAATAATATTTTTTATTTATCAGGATTTAATTTGATTTTTTTTTTTAATATTACCTT  
 
                          450       460       470   
                  ....|....|....|....|....|....|.. 
hunza         441 TAAGATTATGTTGAATTTCTTCAAGATTGGCT  
staudingeri   441 TAAGATTATGTTGAATTTCTTCTAGATTGGCT  
chitralica    441 TAAGATTATGTTGAATTTCTTCAAGATTGGCT  
jacobsoni     441 TAAGATTATGTTGAATTTCTTCAAGATTAGCT  
kiritshenkoi  441 TAAGATTATGTTGAATTTCTTCTAGATTGGCT  
cardinal      441 TAAGATTATGTTGAATTTCTTCAAGATTGGCT  
 
 
 

 hunza staudingeri chitralica jacobsoni kiritshenkoi cardinal
hunza - - - - - - 
staudingeri 4.7 - - - - - 
chitralica 0.5 4.3 - - - - 
jacobsoni 5.1 4.9 4.7 - - - 
kiritshenkoi 4.1 2.0 4.1 5.3 - - 
cardinal 2.0 4.7 2.0 4.3 4.5 - 
 

Рис. 106. Последовательности гена NADH-дегидрогеназы (subunit 1) и степень их различий надвида Koramius staudingeri 
(A.Bang-Haas, 1882). 

 
label / data documented» с рукописной вставкой «27.1.2004»; прямоугольная рукописная (черной тушью) на красной 
бумаге «abgebildet / Iris 1915»; прямоугольная печатная на белой бумаге с рукописными вставками (черной тушью) 
номера таблицы, рисунка и страницы «Horae Macrolep. / Vol. I. abgebildet / t. 5 f. 13 / beschrieb. p. 30»; прямоугольная 
рукописная на белой бумаге «delphius / v. abramovi / O. BH»; прямоугольная печатная на белой бумаге «Schahidulla / 
Chotan mer. / Juni 4500 m.»; прямоугольная рукописная (черной тушью, рукой А.В.-А.Крейцберга) на красной бумаге 
«abramovi O.Bang-Haas / 1915 Lectotypus ♂ / Kreuzberg design. / 24.09.1989». 

Современный статус: вид рода Koramius [Корб, 2011]. 
Parnassius acdestis priamus Bryk, 1914, лектотип самец (обозначается здесь) (Рис. 110), с этикетками: прямоугольная 

печатная на желтой бумаге «GART / specimen ID: / 06630 / Exemplar + Etiketten / dokumentiert / specimen + label / data 
documented» с рукописной вставкой «27.1.2004»; прямоугольная печатная на розовой бумаге «Origin.»; прямоугольная 
рукописная (черной тушью) на красной бумаге «abgebildet / Iris 1915»; прямоугольная печатная на белой бумаге «Aksutal / 
Th[i]anshan»; прямоугольная рукописная (черной тушью) на белой бумаге в черной рамке  «Type. / v. priamus / ab. semi- / 
caeca»; прямоугольная рукописная (черной тушью) на белой бумаге «acdestis / v. priamus / (BH i l) Bryk / Abramow 1913»; 
прямоугольная рукописная (рукой А.В.-А.Крейцберга) на красной бумаге «priamus Bryk 1914 / Lectotypus ♂ / Kreuzberg 
design. / 24.09.1989». 

Современный статус: вид рода Koramius [Häuser, 1993]. 
Parnassius delphius infumata Austaut, 1891, лектотип самец (обозначается здесь) (Рис. 111), с этикетками: 

прямоугольная рукописная (черной тушью) на коричневой бумаге «Kara Sagin / 89 Maur.»; прямоугольная печатная на 
красной бумаге «LECTOTYPUS ♂ / Parnassius delphius / infumata Austaut 1891 / S.Korb design. 03.07.12». Типовое 
местонахождение: Каратегинский хребет (южный отрог Гиссарского хребта, Таджикистан). 

Современный статус: подвид K. staudingeri, старший объективный синоним K. staudingeri inaccessibilis 
(Ju.Ju.Stshetkin), syn.n. (синонимизация по близости типовых местонахождений). 
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Рис. 107 – 110. Типовые экземпляры Parnassiini: 107 – Parnassius delphius shigarensis O.Bang-Haas, 1935, лектотип; 

108 – P. delphius mamaievi O. Bang-Haas, 1915, лектотип; 109 – P. d. abramovi O.Bang-Haas, 1915; 110 – P. acdestis priamus 
Bryk, 1914, лектотип. 
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Рис. 111 – 112. Типовые экземпляры Parnassiini: 111 – Parnassius delphius infumata Austaut, 1891, лектотип; 112 – P. 

tianschanicus olympius Staudinger, 1898, лектотип. 
 

 
 

Рис. 113. Ящик с типовой серией Parnassius olympius Staudinger, 1891 из коллекции О. Штаудингера. А (выделены черной 
полоской) – типовая серия P. olympius, В (выделены белой полоской) – серия P. tianschanicus Oberthür, 1879 (поставлены 

под названием P. discobolus Alphéraky, 1881). 
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А 
                             10        20        30        40        50        60        70        80        90       100       110                   
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
jacquemontii    1   AACATTATATTTTATTTTTGGTATTTGAGCAGGAATAGTAGGGACTTCTTTAAGATTATTAATTCGTACTGAATTAGGTAATCCTGGATCTTTAATTGGAGATGATCAAA  
mercurius       1   AACATTATATTTTATTTTTGGTATCTGAGCAGGAATAGTAGGAACTTCTTTAAGATTATTAATTCGTACTGAATTAGGTAATCCTGGATCTTTAATTGGAGATGATCAAA  
actinoboloides  1   AACATTATATTTTATTTTTGGTATCTGAGCAGGAATAGTAGGAACTTCTTTAAGATTATTAATTCGTACTGAATTAGGTAATCCTGGATCTTTAATTGGAGATGATCAAA  
 
                            120       130       140       150       160       170       180       190       200       210       220           
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
jacquemontii    111 TTTATAATACTATTGTAACAGCTCATGCTTTTATTATAATTTTTTTTATAGTTATACCAATTATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAGTTCCATTAATATTAGGAGCC  
mercurius       111 TTTATAATACTATTGTAACAGCTCACGCTTTTATTATAATTTTTTTTATAGTTATACCAATTATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAGTTCCATTAATATTAGGAGCT  
actinoboloides  111 TTTATAATACTATTGTAACAGCTCACGCTTTTATTATAATTTTTTTTATAGTTATACCAATTATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAGTTCCATTAATATTAGGAGCT  
 
                            230       240       250       260       270       280       290       300       310       320       330           
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
jacquemontii    221 CCAGATATAGCTTTCCCCCGAATAAACAATATAAGATTTTGATTATTACCCCCCTCATTAACTTTATTAATTTCCAGAAGAATTGTCGAAAATGGAGCAGGAACTGGGTG  
mercurius       221 CCAGATATAGCTTTCCCCCGAATAAACAATATAAGATTTTGATTATTACCCCCCTCATTAACTTTATTAATTTCCAGAAGATTCGTCGAAAATGGAGCAGGAACTGGATG  
actinoboloides  221 CCAGATATAGCTTTCCCCCGAATAAACAATATAAGATTTTGATTATTACCCCCCTCATTAACTTTATTAATTTCCAGAAGTATCGTCGAAAATGGAGCAGGAACTGGATG  
 
                            340       350       360       370       380       390       400       410       420       430       440           
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
jacquemontii    331 AACAGTTTATCCCCCTTTATCATCTAATATTGCCCATGGAGGTAGTTCAGTTGATTTAGCTATTTTTTCTTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGAGCTATTA  
mercurius       331 AACAGTTTATCCCCCTTTATCATCTAATATTGCCCATAGAGGCAGCTCAGTTGATTTAGCTATTTTTTCTTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATCTTAGGAGCTATTA  
actinoboloides  331 AACAGTTTATCCCCCTTTATCATCTAATATTGCCCATAGAGGTAGCTCAGTTGATTTAGCTATTTTTTCTTTACATTTGGCTGGAATTTCATCTATCTTAGGAGCTATTA  
 
                            450       460       470       480       490       500       510       520       530       540       550           
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
jacquemontii    441 ATTTTATTACAACTATTATTAATATACGAATTAATAATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTTTGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTATTATCTTTA  
mercurius       441 ATTTTATTACAACTATTATTAATATACGAATTAATAATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTATTTGAGCAGTAGGAATTACCGCTTTACTTTTATTATTATCTTTA  
actinoboloides  441 ATTTTATTACAACTATTATTAATATACGAATTAATAATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTATTTGAGCAGTAGGAATTACCGCTTTACTTTTATTATTATCTTTA  
 
                            560       570       580       590       600       610       620       630       640               
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|.... 
jacquemontii    551 CCTGTTTTAGCTGGTGCTATTACAATACTTTTAACAGACCGAAATCTTAATACCTCATTTTTTGATCCTGCAGGAGGNGGAGACCYTATTTTATATCAA  
mercurius       551 CCTGTTTTAGCAGGTGCTATTACAATACTTCTAACAGATCGAAATCTTAATACCTCATTTTTTGATCCTGCAGGAGGTGGAGATCCTATTTTATATCAA  
actinoboloides  551 CCTGTTTTAGCAGGTGCTATTACAATACTTCTAACAGATCGAAATCTTAATACCTCATTTTTTGATCCTGCAGGAGGTGGAGATCCTATTTTATATCAA  
 
 

 jacquemontii mercurius actinobolides 
jacquemontii - - - 
mercurius 3.0 - - 
actinobolides 3.0 0.7 - 

 

В 
                             10        20        30        40        50        60        70        80        90       100       110                   
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
mercurius       1   AAAAGGTCCTAATAAGGTTGGATATATAGGAATTTTACAGCCTTTTTCTGATGCTATTAAATTATTTACTAAAGAACAAGTTTTTCCAATATATTCTAATTATATTTCTT  
actinoboloides  1   AAAAGGTCCTAATAAGGTTGGATATATAGGAATTTTACAGCCTTTTTCTGATGCTATTAAATTATTTACTAAAGAACAAGTTTTTCCAATATATTCTAATTATATTTCTT  
jacquemontii    1   AAAAGGTCCTAATAAGGTTGGATATATAGGAATTTTACAGCCTTTTTCTGATGCTATTAAGTTATTTACTAAAGAACAAGTTTTTCCAATATATTCTAATTATATTTCTT  
 
                            120       130       140       150       160       170       180       190       200       210       220           
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
mercurius       111 ATTATTTTTCTCCTATTATTAGTTTTATTTTATCTTTAATAGTGTGAATATTAATTCCCTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTATTTTTTTTATGT  
actinoboloides  111 ATTATTTTTCTCCTATTATTAGTTTTATTTTATCTTTAATAGTGTGAATATTAATTCCCTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTATTTTTTTTATGT  
jacquemontii    111 ATTATTTTTCTCCTATTATTAGTTTTATTTTATCTTTAATAGTATGGATATTAATTCCTTATTATTTTAATATAATTAGATTTAATTTAGGAATTTTATTTTTTTTATGT  
 
                            230       240       250       260       270       280       290       300       310       320       330           
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
mercurius       221 TGTACAAGAATAGGAGTTTATACTGTTATGGTTGCAGGATGATCTTCAAATTCTAATTATTCTTTATTAGGGGGATTACGAGCTGTTGCACAAACAATTTCATATGAAGT  
actinoboloides  221 TGTACAAGAATAGGAGTTTATACTGTTATGGTTGCAGGATGATCTTCAAATTCTAATTATTCTTTATTAGGGGGATTACGAGCTGTTGCACAAACAATTTCATATGAAGT  
jacquemontii    221 NGTACAAGAATAGGAGTTTATACTGTTATAGTTGCAGGATGATCTTCTAATTCTAATTATTCTTTATTAGGGGGATTACGAGCTGTTGCACAAACAATTTCATATGAAGT  
 
                            340       350       360       370       380       390       400       410       420       430       440           
                    ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
mercurius       331 AAGATTAGCTTTAATTATATTATCAAGAATTATATTAATTATAGATTTTAATATAATAAAGTTTTTTATTTATCAGGATTTAATTTGATTTTTTTTTTTAATATTACCTT  
actinoboloides  331 AAGATTAGCTTTAATTATATTATCAAGAATTATATTAATTATAGATTTTAATATAATAAAATTTTTTATTTATCAGGATTTAATTTGATTTTTTTTTTTAATATTACCTT  
jacquemontii    331 AAGATTAGCTTTAATTATATTATCTAGAATTATATTAATTATAGATTTTAATATAATAAAATTTTTTATTTATCAGGATTTAATTTGATTTTTTTTTTTAATATTACCTT  
 
                            450       460       470   
                    ....|....|....|....|....|....|.. 
mercurius       441 TAAGAATATGTTGATTTTCTTCAAGATTAGCT  
actinoboloides  441 TAAGAATATGTTGATTTTCTTCAAGATTAGCT  
jacquemontii    441 TAAGAATATGTTGAATTTCTTCAAGATTAGCT  
 
 

 mercurius actinobolides jacquemontii 
mercurius - - - 
actinobolides 0.3 - - 
jacquemontii 2.2 2.0 - 

 

Рис. 114. Последовательности генов COI (A) и NADH-дегидрогеназы (subunit 1) (В) надвида Parnassius jacquemontii 
Boisduval, 1836 и степени их различий. 

 
Parnassius tianschanicus olympius Staudinger, 1898, лектотип самец (обозначается здесь) (Рис. 112), с этикетками: 

прямоугольная печатная на розовой бумаге «Origin.»; прямоугольная рукописная на белой бумаге «13/7»; прямоугольная 
печатная на желтой бумаге «GART / Exemplar und Eti- / Ketten dokumentiert / Specimen and label / Data documented / 2002» 
с рукописной вставкой «192.RD»; прямоугольная рукописная на коричневой бумаге «Korla / 97. Hbh.»; прямоугольная 
рукописная на белой бумаге «Olympius / Stgr. / (Discobolus var.)»; прямоугольная рукописная (рукой А.В.-А.Крейцберга) 
на красной бумаге «olympius Staudinger / 1898 Lectotypus ♂ / Kreuzberg design. / 22.09.1989». 

Современный статус: вид рода Parnassius (обоснование в настоящей работе). 
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                         10        20        30        40        50        60        70        80        90       100       110                    
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  1    TGAGCAGGAATAATAGGAACTTCATTAAGATTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAATCCTGGATCTCTAATGGGAGATGATCAAATTTATAATACTATTGTAACAGCTCA  
maharaja   1    TGAGCAGGAATAATAGGAACTTCATTAAGATTATTAATTCGAACTGAATTAGGTAATCCTGGATCTCTAATGGGAGATGATCAAATTTATAATACTATTGTAACAGCTCA  
 
                        120       130       140       150       160       170       180       190       200       210       220           
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  111  TGCTTTTATTATAATTTTCTTTATAGTTATACCAATTATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAATTCCATTAATATTAGGAGCCCCAGATATAGCTTTTCCTCGAATAA  
maharaja   111  TGCTTTTATTATAATTTTCTTTATAGTTATACCAATTATAATTGGAGGATTTGGAAATTGATTAATTCCATTAATATTAGGAGCCCCAGATATAGCTTTTCCTCGAATAA  
 
                        230       240       250       260       270       280       290       300       310       320       330           
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  221  ATAATATAAGATTTTGATTATTACCACCTTCATTAACCTTATTAATTTCTAGAAGAATTGTAGAAAATGGGGCAGGAACTGGATGAACAGTTTACCCTCCTTTATCTTCT  
maharaja   221  ATAATATAAGATTTTGATTATTACCACCTTCATTAACCTTATTAATTTCTAGAAGAATTGTAGAAAATGGGGCAGGAACTGGATGAACAGTTTACCCTCCTTTATCTTCT  
 
                        340       350       360       370       380       390       400       410       420       430       440           
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  331  AATATTGCTCATGGAGGAAGATCAGTTGATTTAGCTATTTTCTCTTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGAGCTATTAATTTTATTACAACTATTATTAATAT  
maharaja   331  AATATTGCTCATGGAGGAAGATCAGTTGATTTAGCTATTTTCTCTTTACATTTAGCTGGAATTTCATCTATTTTAGGAGCTATTAATTTTATTACAACTATTATTAATAT  
 
                        450       460       470       480       490       500       510       520       530       540       550           
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  441  ACGAATTAATCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTATTATCTCTACCTGTTTTAGCAGGTGCTATTACTA  
maharaja   441  ACGAATTAATCATATATCATTTGATCAAATACCTCTTTTTGTATGAGCAGTAGGAATTACTGCTTTACTTTTATTATTATCTCTACCTGTTTTAGCAGGTGCTATTACTA  
 
                        560       570       580       590       600       610       620       630       640       650       660           
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  551  TACTTTTAACAGATCGAAACCTTAATACTTCTTTTTTTGATCCTGCAGGAGGAGGAGATCCTATTTTATACCAACATTTATTTTGATTTTTTGGTCACNNNNNNNNNNNN  
maharaja   551  TACTTTTAACAGATCGAAACCTTAATACTTCTTTTTTTGATCCTGCAGGAGGAGGAGATCCTATTTTATACCAACATTTATTTTGATTTTTTGGTCACNNNNNNGTTTAT  
 
                        670       680       690       700       710       720       730       740       750       760       770           
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  661  NNTTTAATTTTACCAGGGTTCGGTATAATTTCTCATATTATTTCACAAGAAAGTGGAAAAAAAGAAACTTTCGGATGTTTAGGAATAATTTATGCTATAATAGCAATTGG  
maharaja   661  ATTTTAATTTTACCAGGGTTCGGTATAATTTCTCATATTATTTCACAAGAAAGTGGAAAAAAAGAAACTTTCGGATGTTTAGGAATAATTTATGCTATAATAGCAATTGG  
 
                        780       790       800       810       820       830       840       850       860       870       880           
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  771  TTTATTAGGATTTATTGTTTGAGCTCATCATATATTTACTGTAGGAATAGATATTGACACACGAGCTTATTTTACTTCTGCAACTATAATTATTGCTGTACCTACAGGAA  
maharaja   771  TTTATTAGGATTTATTGTTTGAGCTCATCATATATTTACTGTAGGAATAGATATTGACACACGAGCTTATTTTACTTCTGCAACTATAATTATTGCTGTACCTACAGGAA  
 
                        890       900       910       920       930       940       950       960       970       980       990           
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  881  TTAAAATTTTTAGTTGATTAGCAACATTACACGGATCTCAAATTAATTATAGACCATCTATTTTATGAAGATTAGGATTTGTTTTTTTATTTACAGTCGGAGGATTAACA  
maharaja   881  TTAAAATTTTTAGTTGATTAGCAACATTACACGGATCTCAAATTAATTATAGACCATCTATTTTATGAAGATTAGGATTTGTTTTTTTATTTACAGTTGGAGGATTAACA  
 
                        1000      1010      1020      1030      1040      1050      1060      1070      1080      1090      1100          
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  991  GGAGTAATTTTAGCTAATTCTTCTATTGATGTAACATTACATGATACTTATTATGTTGTAGCACATTTTCATTATGTTTTATCTATAGGAGCAGTATTTGCAATTATAGG  
maharaja   991  GGAGTAATTTTAGCCAATTCTTCTATTGATGTAACATTACATGATACTTATTATGTTGTAGCTCATTTTCATTATGTTTTATCTATAGGAGCAGTATTTGCAATTATAGG  
 
                        1110      1120      1130      1140      1150      1160      1170      1180      1190      1200      1210          
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  1101 AGGATTTATTCATTGATATCCTTTATTTACAGGATTATCATTAAATTCTTATTTATTAAAAATTCAATTTTTATCAATATTTATTGGAGTAAATTTAACCTTTTTTCCTC  
maharaja   1101 TGGATTTATTCATTGATATCCTTTATTTACAGGATTATCATTAAATTCTTATTTATTAAAAATTCAATTTTTATCAATATTTATTGGAGTAAATTTAACCTTTTTTCCTC  
 
                        1220      1230      1240      1250      1260      1270      1280      1290      1300      1310      1320          
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  1211 AACACTTTTTAGGTTTATCAGGTATACCCCGACGATATTCTGATTATCCTGATAATTTTACTTCATGAAATATTATTTCTTCATTTGGATCATATATTTCTTTAATATCA  
maharaja   1211 AACACTTTTTAGGTTTATCAGGTATACCCCGACGATATTCTGATTATCCTGATAATTTTACTTCATGAAATATTATTTCTTCATTTGGATCATATATTTCTTTAATATCA  
 
                        1330      1340      1350      1360      1370      1380      1390      1400      1410      1420      1430          
                ....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....| 
labeyriei  1321 ATAATAATAATAATAATTATTATTTGAGAATCAATAATTAATCAACGTTTAATTTTATTTTCTTTAAATATATCTTCCTCAATTGAATGATTACAAAATTTACCTCCTAT  
maharaja   1321 ATAATAATAATAATAATTATTATTTGAGAATCAATAATTAATCAACGTTTAATTTTATTTTCTTTAAATATATCTTCCTCAATTGAATGATTACAAAATTTACCTCCTAC  
 
                        1440      1450      1460        
                ....|....|....|....|....|....|....|.. 
labeyriei  1431 AGAACACTCTTATAATGAATTACCTATTTTAAGAAAC  
maharaja   1431 AGAACACTCTTATAATGAATTACCTATTTTAAGAAAC  
 

Рис. 115. Последовательности гена COI Lingamius maharaja (Avinoff, 1916), подвидов majaraja и labeyriei Weiss et Michel, 
1989. 
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РЕЗЮМЕ. На базе морфологии имаго, трофических связей гусениц и анализа четырех генов построена система 
трибы Parnassiini, состоящая из 72 видов, объединенных в 6 родов: Driopa, Parnassius, Lingamius, Kreizbergius, Sachaia, 
Koramius. Последний род разделяется на 2 подрода: Koramius s.str. и Kailasius, остальные роды не имеют подродов. 
Обозначены лектотипы таксонов Parnassius delphius infumata Austaut, 1891, P. d. shigarensis O.Bang-Haas, 1935, P. d. 
abramovi O.Bang-Haas, 1915, P. tianschanicus olympius Staudinger, 1898, P. acdestis priamus Bryk, 1914. На основании 
исследования генитальных структур самцов и последовательностей генов COI и NADH-дегидрогеназы subunit 1 сделаны 
выводы о конспецифичности таксонов  Koramius hunza (Grum-Grshimailo, 1888) и K. chitralica (Verity, 1911), Parnassius 
mercurius Grum-Grshimailo, 1890 и P. actinobolides (O.Bang-Haas, 1928), Tadumia maharaja (Avinoff, 1916) и T. labeyriei 
(Weiss et Michel, 1989), подтверждена видовая самостоятельность K. kiritshenkoi (Avinov, 1910), K. infernalis (Elwes, 1886), 
K. abramovi (O.Bang-Haas, 1915), K. cardinal (Grum-Grshimailo, 1887), K. jacobsoni (Avinoff, 1913), K. staudingeri (A.Bang-
Haas, 1882), K. hunza (Grum-Grshimailo, 1888), а также установлен новый статус P. olympius Staudinger, 1891, stat.n. 
Установлена синонимия: Koramius staudingeri infumata (Austaut, 1891) = K. staudingeri inaccessibilis (Ju.Ju.Stshetkin), syn.n. 
Библ. 53. 
 
 

 

 


