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ВВЕДЕНИЕ

Перепончатокрылые занимают одну из ключевых позиций в организации живой

природы и соответственно в научной и практической деятельности человека.

В определенной степени это связано с таксономическим разнообразием отряда.

Число описанных видов перепончатокрылых Трипльгорн (Воггог, Dеlопg, Trip
lеhогп, 1976) оценивают в 108 тыс., но это лишь меньшая половина полного

числа видов. ДействитеЛЬНО,количество одних только жалоносных Бразерс (Вгот

hers, 1975) оценивает в 70 тыс. видов, причем его данные по отдельным группам

в общем совпадают с оценками соответствующих специалистов (12-14 тыс.ВИДОВ

муравьев, Вгоwп iп Wilsоп, 1971; 20 тыс. пчел, МiсhепеГ,1974). В гигантском

. семействе Ichneumonidae к 1969 г. было описано 16 тыс. видов (Townes, 1969),
но, как указывает Таунс, доля неописанных видов в его обширной коллекции

по этой rpY,f1ne заставляет оценивать полное число видов в 60 тыс. В действи

тельности и эта цифра занижена, так что в этом семействе вряд ли меньше 100 тыс.

видов (подробнее см. предисловие к Хайнриху, 1978). СемействоBraconidae
и надсемейство Chalcidoidea по объему вряд ли сильно уступают ихневмонидам

(Noyes, 1978, приводит для хальцидомдов 16,5 тыс. описанных видов, а всего,

возможно, более 100 тыс. видов). По-видимому, оценка численностиотряда при

близительно в 300 тыс. ВИДОВ,вытекающая из данных французского "Руковод

ства по зоологии" (3rasse, 1949-1951) , не завышена. Но это значит, что перепон

чатокрылые по объему отряда следуют почти вплотную за жуками - общеприз

нанным гигантом зоологической системы (согласно Вг ittоп, 1970, уже описано

около 300 тыс. видов жуков, т.е, больше, чем в любом другом не только отря

де, но и классе, если не типе) . При этом нужно учитывать, что жуки, как и другие

наиболее крупные отряды насекомых (бабочки и двукрылые), описаны гораз-

до полнее, чем перепончатокрылые. .
Наиболее важная роль перепончатокрыпых в природе - стабилизация биоцено

зов (континентальных и преимущественно наземных) путем регуляции числен

ности других насекомых. Эту функцию осуществляют разнообразные высшие

перепончатокрыпые, как паразитические, (наездники в широком смысле слова) ,
так и жалящие (различные осы и муравьи). Особую роль здесь могут играть

виды, способные к быстрой численной реакции на объем пищевого ресурса (раз

множение) или же к мощной функциональной реакции (изменение поведения),

т.е, в первую очередь быстро развивающиеся наездники и муравьи. Однако этот

вопрос сложен, ему посвящена колоссальная литература как по теории регуляции

численности, так и по конкретной роли энтомофагов в биоценозах. Обзор и об

ширная библиография по этим вопросам содержатся в книге Г.А. Викторова

(1976), а также в руководствахпо сельскохозяйственнойи лесной энтомологии,
по биологическомуметоду борьбы с вредителямии по общей экологии.

Не рассматривая затронутую пробпему сколько-нибудь детально. можно от
метить, что при всем обилии энтомофагов среди самых различных групп живот

ных (и растений), перепончатокрылыес их разнообразием, быстротой и совер

шенством реакций, способностью к с.тециапиэации занимают особое место, и в

их "экологической нише" более или менее заметную'роль играют, кроме них,

пожалуй,только паразитическиедвукрылые. .

з



Еще одна хорошо заметная, но далеко не столь важная роль перепончатокры

лых - потребление лервичной продукции, Здесь, правда, следует оговориться, что

речь пока идет о потреблении лишь вегетативных тканей растений, диете, характер

нойдля небольшой по объему группы (подотряду) низших перепончатокрылых

(около 5 тыс. описанных видов, Benson,1951, 1952). Хотя в средних широтах

низшие перепончатокрылые(подотряд Symphyta) по численности и биомассе

сравнимы с бабочками, а в высоких - значительно превосходят. их (Чернов,

. Руденская, 1975), по сравнению с насекомыми в целом роль низшихперепон

чатокрылых в переработке первичной продукции оказывается лишь существен

ной, но отнюдь не ведущей.

Опыление растений, связанное с потреблением пыльцы и нектара, свойствен

но многим насекомыМ и, ПО-ВИДимому, представляет одну из древнейшихформ

трофической связи насекомых и растений' (подробнее см. об этом чJ). Однако
некоторые группы перепончатокрылых,в первую очередь пчелы, занимают осо

бое место среди опылителей. Пыльца и нектар используются ими не только для

питания взрослого насекомого, но и для выкармливания потомства, поэтому

самки постоянно перелетают с цветка на цветок, собирая корм для личинок

И одновременно обеспечивая высокую вероятность опыления растений. Эффек

тивность опыления растений пчелами особенно велика из-за их склонности к

посещению одних и тех же видов растений -в- одних случаях из-за врожденной

.специализации по растениям (у многих одиночных пчел), в других - из-за спо

собности высоко социальных видов мобилизовать. фуражиров направленно на

наиболее продуктивный в данный период источник корма. Недавно описан и

третий вариант, характерный для шмелей, гибкая система временной ИНДИВИ~'

дуальной специапяаацив отдельных самок (Heinrich, 1976).
В соответствии с тем местом, какое перепончатокрыпые занимают в эконо

мике природы. практическое значение отряда :~ля челове.са также очень велико.

Специально'оотанавпиваться на этом нет необходимости,так как любое руковод

ство по сельскохозяйственнойи лесной энтомологии,ПОрастениеводствуи био

логическому методу борьбы с вредителями содержит убедительные тому дока

зательства. Можно лишь упомянуть открывающиесясейчас возМОЖНОСТи практи

ческого использования перепончатокрылыхв новом направлении. Высокая ско

рость эволюции этих насекомых в сочетании со способностью к быстрому

расселению и экологической спецификой отдельных .групп .позволяет по мере

изучения геологической истории отряда использовать его для целей стратиграфии

(корреляция отложений) ,палеоэкологии и палеобиогеографии.

_ Некоторые особенности перепончатокрылых делают их важной модельной груп

пой для решения ряда серьезных биологических проблем. Так, постоянная гаплоид

ность самцов сближает перепончатокрылых с низшими организмами, проводящими

большую часть жизненного цикла в гаплоидном состоянии - в том отношении, что

запас скрытых рецессивных мутаций у них практически отсутствует (Гершензон,
1974; см. также Расницын, 1969). Это позволяет проверить выводы о вероят

ной роли диплоидности в эволюции органического мира. Эволюционной

генетике перепончатокрылых, специально посвящен обзор Крозье (Crozier,
1977) .

Происхождение социальности, еще более важная проблема, решается в первую

очередь на материале перепончатокрылых. Этому вопросу посвящена обширная

литература, частично цитируемая далее (ч.Ш, гл. 4).
Общеизвестно,сколь большой вклад в наше понимание поведения животных

внесли исследования, проведенныена перепончатокрыпых, в частности класси-.

ческие: работы. Фабра (Fabre, 1879-'1907), Берендса (ВаегегidS;-Н}41), Фриша

(Frisch, '1955), Малышева (1959: 1966), а также работы многих других авторов
(см. обзоры Тинбергена,1969; Шовена, ; 972; Хайнда,1975) • .

Задача настоящей работы проследить по возможности одновременно на па

леонтологическом и рецвнгном материале эволюцию отряда на уровне надое

мейства и, где это удается, семейства. Процессы, даже имеющие общее значение,

но протекающие на более ниакомтаксономическом уровне (например, многие
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аспекты эволюции поведения и модусы морфологической эволюции) , специально
не рассматриваются.

Данное исследование представляет обобщение и продолжение предыдущей

,работы, посвященной низшим перепончатокрылым (Расницын. 1969), однако

с расширениемпредмета исследованиядо всего отряда, его характер значительно

изменился. Прежде всего пришлосьотказатьсяот специальногоморфологического

очерка - при той степени детальности, с которой он был выполнен в упомяну

той работе, этот очерк здесь занял бы слишком много места, а при меньшей де

тальности он был бы бесполезен. Равным образом пришлось отказаться также

от детального обсуждения теоретических вопросов и от сводки описаний искспае

мого материала. 3начительная часть описаний мезозойских перепончатокрылых

опубликована в других работах автора (Расницын, 1963, 1964, 1965б, 19680,
1969, 1972а, 1973, 1975а, 1977б, в; Козлов, Расницын, 1979); описания, принад
лежащие другим авторам, цитируются в перечисленных работах и ниже, в соот

ветствующихразделах настоящегоисследования.

Поставленная задача при всех ее ограничениях казалась актуальной по двум

причинам. Планомерная обработкаископаемыхперепончатокрылыхиз коллекций

Палеонтологическогоинститута АН СССР была начата автором в 1961 г. Хотя

к этому моменту было описано,. с учетом последующих таксономических из

менений, всего 22 вида мезозойских перепончатокрылых, относяшихон к 12
семействам, накопленные материалы свидетельствовали о высоком разнообразии
и своеобразии мезозойской фаунь]. Становление современной фаУН~1 отряда,

если ее рассматривать на уровне надсемейства, а часто и семейства, происходило

в мезозое, поэтому изучение мезозойских ископаемых обещало дать важные

результаты для понимания эволюции отряда. В какой мере была реализована

эта перспектива, будет видно из дальнейшего. Здесь можно лишь отметить, что

число описанных мезозойских г.ерепончатокрылыхк началу 1977 г. достигло
336 видов, представляющих 45 семейств.

Палеонтологические исследования рассматривались не как самоцель, а как

метод - в первую очередь как один из методов изучения эволюции перепончато

крылых. В этой оБЛаСТИ было выполнено и продолжало появляться после 1960 г.

немало исследований. Однако огромное большинство их охватывало лишь часть

отряда, обычно небольшую (отдельные семейства, реже надсемейства и лишь

изредка .- группировки более высокого ранга). Последняя сколько-нибудь

детальная работа, охватывающая отряд в целом, датирована 1919 г. (Вёгпег,

1919). Работа Кёнигсмана (Кбпigsmапп, 1976-1977) должна также охватить

перепончатокрылых в.целом. Я не отношу к работам такого рода широко из

вестные монографии С.И. Малышева (1959, 1966), поскольку этот автор факти

чески исследует только эволюцию поведения перепончвгокрыпых, Морфологи

ческие данные он полностью игнорирует, с чем и связаны многие очевидные

ошибки в его построениях (Викторов, 1959; Тобиас, 1975а). Конечно, особен

ности поведения не менее важны для реконструкции филогенеза, чем морфология,

но по уровню изу~енности поведение еще далеко уступает морфологии и по числу

признаков, доступных анализу, и по изученности различных групп отряда, и по

данным о надежности отдельных признаков в качестве материала для эволю

ционных построений (мы еще мало знаем, в какой мере те или иные особенности

поведения подвержены параллельному развитию в разных группах). Поэтому

филогенетические реконструкции, основанные топько на признаках поведения,

нельзя считать хорошо обоснованными, по крайней мере в данном случае.

Сравнительно много внимания различные исследователи уделяли таким кар

динальным вопросам, как происхождение перепончатокрылых в целом и вые

ших перепончатокрылых в частности (Handlirsch, 1906-':1908; Tillyard, 1924;
Мартынов, 1937а; Ross, 1937; Сгаmрtоп, 1938; Сhеп, 1946; Bradley, 1956; Вик

торов, 1959; Малышев, 1959, 1966; MapTblHoBa, 1959; Тобиас, 1975а). Было

предложено много гипотез, в том числе, по-видимому, и весьма близких к ис

тине, но без хорошего палеонтологического основанин они в значительной степени

. оставались умозрительными.
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Все эти обстоятельства и послужили причиной постановки сложной задачи:

на основе возможно полного учета палеонтологических, морфолегичеекие
и этологических данных попытаться построить хотя и не слишком детальную,

но цельную картину происхождения, филогенеза и системы перепончатокрылых.

Прежде чем перейти к изложению полученных результатов, хотелось бы разъяс

нить причины некоторых' решений, по которым можно предвидеть наиболее

резкую критику. Речь идет о некоторых аспектах теоретической платфор

мы автора - системы взглядов, направлявшей ход конкретного иссле

дования.

Наиболее важны вопросы о-взаимоотношении филогенеза и системы и о мето-:

дах построения системы. Они обсуждались ранее (Пономаренко, Расницын, 1971),
тем не менее некоторые из высказанных там положений здесь приходится пов

торить.

Для обсуЖдаемой проблемы предложены три возможных решения, два из

которых игнорируют либо родственные отношения таксонов (фенетика) , ли

бо масшаб разnичий между таксонами (кладизм), а третья (филогенетическая

систематика, которую кладисты именуют типологической) пытается учесть оба

фактора. Таксон кладистов включает всех потомков (и только потомков) ка

кого-либо предка, независимо от масштаба различий между ними, при этом каж

дая дивергенция дает начало новым таксонам. Таксон фенегиков это континуум:

. его члены могут быть расположены в непрерывную цепь, простую или ветвящую

ся таким образом, чтобы таксономическое расстояние между любыми двумя

членами таксона, соседствующими на этой цепи, было меньше расстояния между

любыми членами этого и других таксонов. Таксон филогенетической системы 
это монофипетический континуум, отпичающийся от предыдущего тем, что в

состав континуума обязательно должен входит-ь ближайший общий предок (обыч

ногипотетический) всех членов этого таксона. Монофилия понимается в широком

смысле, включая парафилию, г.е, случаи, когда таксон. удовлетворяя нашему

определению монофилии, оказывается предком другого таксона того же или

более высокого ранга (ближайший общий предок всех членов таксона может
быть предком не только его членов) •.

Конечная цель систематики, с точки зрения автора, - построение такой систе

мы, которая наилучшим образом отражала бы усредненный баланс сходств и

различий по всем возможным признакам (включая и еще не изученные) и гю

тому обладала бы наивысшей прогностической способностью. Это означает, что

новые признаки и новые таксоны лучше укладываются в такую систему, чем

в любую другую (реже заставляют ее изменять). Системе придается здесь значе

ние оптимального междисциплинарного языка биологии, системы возможно

более емких понятий .(за каждым названием таксона должна стоять целая сово

купность характерных признаков и черт,' важных для эволюциониста, физиолога,

генетика, агронома и т.д.) •
Построение идеальной системы, казалось бы, лучше всего должно достигаться

фенетическими методами, ориентирующимисяименно на баланс сходств и раз

личий. Однако они учитывают только определенный круг уже известных призна

ков, и прогностические свойства этих методов недостаточно высоки. Фенетический

подход вполне совместим сполифилией таксонов, но известно, что обнаружение

полифилии и последующее более глубокое изучение полифилетической группы

практически всегда обнаруживает ее искусственность, глубину не замеченных

прежде различий между монофилетическими подгруппами попифипетического

, таксона.
В этом случае особенно хорошо видно, как филогения предсказывает те черты

системы, которые на данном уровне наших знаний еще недоступны для выявления

фенетическими методами. .
Филогенетическая систематика в противоположность фенетической опирается

на филогенез, но он выступает не как конечная цель (идеал, требующий отображе

ния в системе) , а лишь как продуктивный метод построения системы, позволяю

щий эффективно предсказать многие важные ее черты.
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В противоположность этим двум направлениям кладизм учитывает .топько

филогенез и более точно - только генеалогию. Согласно этой концепции, каж

дая дивергенция дает два новых таксона. ("сестринские группы"), причем пред

ковая группа исчезает. Все потомки каждой из сестринских групп остаются члена

ми соответствующего таксона, и каждая новая дивергенция дает два новых так-

сона все более низкого ранга. .
Постулаты кладизма ведут к результатам, которые очень трудно принять.

Прежде всего это направление будет приближать нас к конечной цели система

тики, 'как она сформулирована выше, в той мере, в какой эволюция равномерна и

дивергентна, а мера эта, насколько показывает наш опыт, весьма невелика. Дейст
вительно, при равномерно-дивергентной эволюции многоклеточные, потомки

каких-то жгутиконосцев, не могли бы стать группой, сильнее 6тличающейся от

своих ближайших родичей, чем эти последние от других жгутиконосцев. В

реальных условиях кладизм ведет нас скорее от цели, чем к ней - если только не

счигать цепью системы простое описание генеалогии.

Кладизм обладает и другими, более частными недостатками, один из которых

(невозможность признания реально существующих предков) ярко проявился при

попытке Кёнигсмана (Konigsmann, 1976) применить эту концепцию к переnoнча

токрылым. Совокупность известных фактов с определенностью указывает на

происхождение всех.перепончатокрылыхот семейства Xyelidae (Расницын, 1968б,

1969). В таком случае кладизм требует включения всего отряда в Xyllidae (и

практически всего его в подсемейство Madygellinae) . Неприемлемость подобного

решения очевидна, но Кёнигсман легко справляется с трудностью. Ксиелиды

обладают своеобразными гвгерономными антеннами, внешне более продвинуты

ми (апоморфными), чем антенны большинства современных перепончатокры

лых, однако специальный анализ показал, что и строение антенн подтверждает

анцестральную природу ксиелид (Расницын, 1968б, 1969) . Все это известно Кёниг

сману, но он, не вдаваясь в обсуждение, просто заявляет, что насекомые с такими

антеннами, как у ксиелид, не могли быть предками всех перепончатокрылых.

Итак, кладизм, несмотря на всю свою необъяснимую популярность, представ

ляется бесплодным направлением в систематике; Этому, впрочем, совершенно

не противоречит высокая оценка разработанной кладистами (Hennig, 1953,1965)
методики филогенетическогоанализа (Расницын, 1969; Пономаренко, Расницын,
1971) .

Фенетическов направление представляется менее перспективным, чем филоге

нетическое, или менее самостоятельным направлением. Его' методы количест

венной оценки сходства (таксометрические методы) в будущем могут оказаться

важным инструментом филогенетической систематики (Пономаренко, Расни

цын, 1971), хотя сейчас они весьма несовершенны. На одном и-том же материале

разные таксометрические методы дают разные результаты, в общем не лучшие,

чем традиционная интуитивная систематика (имеется в виду способ взвешивания

признаков, оценки их относительного значения: интуитивный в традиционной

систематике и формализованный в таксометрии). При этом преимущества и

недостатки резличных методов и границы их применения недостаточно ясны, а без

этого выбор метода вносит в исследование столь большую дозу субъективности,

что теряется все преимущество количественного анализа. Сейчас, по-видимому,

наиболее актуальную задачу представляет анализ свойств и областей применения

таксометрических методов,' а отнюдь не использование их для построения систе

мы (Расницын, 1972б) .
Отношение к методам таксометрии в определенной мере отражается и на реше

нии конкретных вопросов о таксономическом ранге тех или иных 'групп. Одну

из важнейших задач систематики представляет обеспечение сравнимости таксо

нов одного ранга по масштабу их различий, по их разнообразию и объему. Теоре

тически таксометрия представляется оптимальным методом решения этой задачи.

Попытки ее применения делались и в отношении перепончатокрылых, в том

числе и автором этой работы (Рвсницын, 1972б) , но, как уже упоминалось, очевид

ных и устойчивых преимуществ перед традиционными интуитивными методами
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обнаружить не удалось. Еще одна такая попытка сделана Бразерсом (Brothers.
1975) в его классической работе по систематике и эволюции жалоносных пере

пончатокрылых. Таксометрические методы используются не только в фенетичес

кой, но и в филогенетической систематике, и Бразерс использует именно послед

ний вариант, рассчитывая таксономическое расстояние вдоль ветвей филогенети

ческого древа. Основу оценки расстояния представляет число эволюционных

шагов на данном интервале (количество возникших здесь. апоморфных, т.е, про

двинутых прианаков}, Это число взвешивается по распространенности признаков

(подверженности их параллельному развитию) и по объему группы, предок

которой находится на вершине измеряемого отрезка; последнее взвешивание

снижает ранг маленьких обособленных групп и уменьшает число небольших

по объему таксснов высокого ранга.

Выбор метода здесь, как и всегда в таксометрии, в большой мере субъекти

вен. Преимущества измерений вдоль ветвей древа не очевидны: во-первых, так

сометрия, будучи жестко привязанной к филогении, теряет роль независимого

показателя, способного в какой-то мере контролировать наши филогенетиче

ские гипотезы;' во-вторых, при малом числе апоморфных изменений на каждом

отрезке результаты расчета будут весьма нестабильными, сильно зависимыми

от оценки апоморфности каждого отдельного признака. Далее, вэвешивение

признаков по их склонности к независимому возникновению объяснимо в слу

чае фенетической таксометрии, где повышение роли признаков, надежно указы

вающих на родственные отношения, весьма существенно для построения хорошей

системы. Здесь же, когда филогенез известен, измеряется лишь масштаб измене

ний на каждом эволюционном этапе. В этом случае надежность признака для

построения филогении не имеет значения, остается пишь косвенное свидетельство,

что редко возникающий признак труднее осуществим, поэтому его влияние на

таксономическое расстояние должно быть больше. Однако характер зависимости

между редкостью признака и его ВЛИАнием на! таксономическое расстояние, т .е.

форма, в которой частота появлений признака должна входить в уравнение рас

стояния, неясен. Неясно также, имеет ли смысл учитывать один этот показатель,

игнорируя .другие, труднее поддающ,иеся количественной оценке, но а priori
не менее важные, например масштаб единичных изменений. То же самое можно

сказать и о взвешивании по объему группы: каковы теоретические основания

для искусственногопонижения ранга бедных видами групп и почему число видов

введено Бразерсомв формулуименно со степенью 1/3, а не с какой-нибудь другой?

Подобные вопросы встают в связи с любой другой таксометрической методи

кой, и все эти методики пока не имеют надежных преимуществ перед традицl"ОН

ными методами интуитивной систематики. Следовательно, сравнимость таксо

нов одного ранга необходимо обеспечивать с помощью этих методов. Но, если

речь идет об индивидуальном опыте и инТуиции, обязанность "выравнивания"

рангов должна лечь в первую очередь. на специалистов, охватывающих своим

исследованием систему соответствующих· крупных групп орrанизмов. Недаром

"правила хорошего тона" в систематике позволяют мен.ять ранги только подчи

ненных таксонов той группы, которой занимается данный специалист, но не ранг

самой этой группы.

Именно под влиянием всех этих. соображений автор взял на себя смевость

изменить ранг многих таксонов перепончатокрылых (преимущественно таксо
нов группы семейства) . НЕЩЬЗЯ сказать, чтобы в результате.быпо достигнуто хотя

··бы субъективное ощущение сравнимости таксонов, но тому есть свои причины;

Действительно, понима-ние ранга таксонов группы семейства у neрепончатокры

лых колеблется в весьма wироких пределах, причемв большинстве случаев ран

ги занижены по сравнению со средним стандартом семейства у насекомых, и

лишь в некоторых случаях система кажется передробленной (современныесис

темы надсемейства Chalcidoidea, системы, включающие по нескольку семеЙств
пчел и роющих ос) • в этой ситуации наиболее логичным было бы "подравнивание"

перепснчетокрыпых под общеэнтомологический стандарт семейства, но это ока

залось невозможным:. наиболее крупные и разнообразные семейства Ichneumoni-
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dae и Вгасоп idae пока не поддаются расчленению. Подтягивать все семейства

к уровню этих двух тоже неразумно: это означало бы фактически понижение

ранга почти всех надсемейств до уровня семейства' и вызвало бы во многих из

них острый дефицит промежуточных рангов (между семейством и родом).

Кроме отношения к кладизму и причин пересмотра таксономического ранга

некоторых групп, специального обоснования здесь заслуживают еще два вопроса

употребление термина параллелизм и оценка времени возникновения группы

относительно ее первого появления в палеонтологической летописи.

Не рассматривая проблему параллелизма в ее полном объеме (об этом подроб·

нее см. Татаринов, 1976) , отметим следующее. В качестве дополнительных к

параллелизму поняiий обычно рассматривают дивергенцию и ·конвергенцию,

однако достаточно однозвачно из этих трех понятий употребляется только дивер

генция. Использование двух других менее определенно. Одни авторы понимают

параллелизм как приобретение сходства близкородственными формами, а конвер

генцию - как сходство, вторично возникающее у отдаленно .родственных орга

низмов на основе различной организации. Другие относят к конвергенции случаи,

когда в ходе эволюции сходство между двумя группами увеличивается, к парал

лелизму - когда оно остается строго постоянным, так что параллелизм оказыва

ется пограничным случаем конвергенции и дивергенции. Оба подхода связаны со

знечигепьными трудностями. Первый из них оставляет неясным, какой уровень

таксономического расстояния достаточен для отнесения конкретного случая

к конвергенции. Более того, не очевидно с;амо существование конвергенции в

этом смысле, Действительно, разные классы хордовых -достаточно далекие

группы, но по крайней мере одна из весьма ярких адаmаций, независимо возни

кающих здесь, обусловлена принципиальным единством организации типа. Речь

идет о рыбообразной форме тела и о соответствующем способе плавания, которые

вообще реализуются только там,. где существует упругая внутренняя ось тела.

(хорда или позвоночник), .аккумулирующая энергию колебательных движений.

В то же время эта ось - признак, унеследованный хордовыми от общего предка,

прямое отражение их генетического родства..
Продуктивностьвторого подхода к проблеме сомнительна по двум причинам.

Во-первых, дивергенция, riараллелизм и конвергенция по отдельным признакам

тривиальны, и констатация их мало что дает для пони.мания эволюции. Если же

речь идет о таксономическомypOBHt: (направленииизмененийсовокупногобалан

са сходств и различий) , то для выделения их необходимы точные и объективные

методы оценки таксономического сходства. Но, как уже говоривось. такие ме
тоды еще' не созданы, и надежное. установление параллелизма в этом смысле

оказывается пока невозможным. Во-вторых, само существование конвергенции

как увеличения таксономического· сходства в эволюции пока не доказано. Во

sсяком случае автору не известны попытки доказать существование таких фак-

.торов, хотя бы с помощью одного из известных методов таксометрии.

Таким образом, первая интерпретация понятий конвергенция и параплелвам

представляется неработоспособной, вторая сохраняет свое значение как проб

лема существования конвергенции на таксономическом уровне, но понятие перап

лелизм эдесь оказывается практически лишенным содержания. Поэтому кажется

разумным сохранить термин параллелизм за явлением эволюции двух (или не

скольких) групп в одном и том же или в близких направлениях, например при

разв~тии у них сходных адаптацийбезотносительно к судьбе таксономического

сходства - 'сохраняется ли оно постоянным, немного увеличивается или умень

шается. Именно так понимает параллелизм А.С. Серебровский (1973), в этом

же смыслетермин употребляетсяи в настоящей работе.

Последний вопрос касается временн6го интервала, отделяющего момент

возникновения таксона от момента его появления в палеонтологической лето·

писи. Для групп высокого таксономическогоранга (от семейства и выше) , ана
чигепьно отличающихся от своих ближайших родичей, этот интервал обычно

принимают весьма длительным, порядка геологической эпохи, периода или даже

нескольких перисдое. Один из крайних примеров - позиция А.Л. Тахтаджяна
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(1970), который относит появление покрытосеменных растений к триасу или

даже к перми, хотя первыедостоверныеих находкиизвестны только из мелового

периода (Вахрамеев', 1973; Красилов, 1975; Hughes, 1976). Во многих случаях

длительный скрытый период существования таксонов несомненен - там, где

предковый таксон в ископаемом состоянии обнаружен в более молодых отложе

ниях, чем его потомки. Однако очень часто этс запаздывание естественно объяс

няется тафономическими причинами (факторами, связанными с условиями захо

ронения данной группы). Так, первые первичнобескрылые насекомые - предки

крылатых (щетинохвостки в широком смысле) найдеН~1 только в среднем кар

боне, а сами крылатые насекомые известны начиная с раннего карбона. Позднее

появление щетинохвосток в летописи связано с их преимущественно почвенным

(в широком смысле) образом жизни, дающим сравнительно мало шансов на

захоронение, и не случайно, что в палеозое найдены только своеобразные около

водные, если не амфибиотические щетинохвостки (Мопига), а более типичные

группы впервые появляются в виде включений в позднемеловых Ископаемых

смолах (что касается триасовых "щетинохвосток",' описанных Шаровым, 1948,
то это, по-видимому, личинки поденок) •Другой пример скрытого периода сущест

вования группы - позднее, (в позднем мелу) появление паразитических перепон

чатокрылых семейства Diapriidae по сравнению с их потомками Serphitidae и

Scelionidae (соответственно первая и вторая' половина раннего мела). 3десь

дело, по-видимому в том, что все это мелкие насекомые, сравнительно редко

сохраняющиесн в виде отпечатков в осадочных породах. Они более характер

ны для ископаемых смол, но раннемеловые перепончатокрыпые известны имен

но по отпечаткам. Находки раннемеловых серфитид и сцелионид буквально еди
ничны (известно по одному остатку на каждое семейство) , и отсутствие синхрон

ных им находок диаприидлегко объясняется простой 'случайностью. Можно

обойтись даже без этого предположения - сцелиониды и серфитиды развиваются

как яйцеедыи, судя по сцелионидам, имеют сравнительно широкий круг хозяев

(хозяева серфитид неизвестны). Диаприиды первично - паразиты высших дву

крылых (Muscomorpha), которые в течение мелового периода были еще весьма

редки (Жерихин, 1978). Весьма верояно, что диаприиды, появившиеся раньше
сцелионид исерфитид, долгое время были малочисленны и потому не имели

больших шансов попасть в захоронение. Две другие группы, из'менившие режим

питания и круг хозяев, испытали быстрый расцвет, вероятно, уже- в раннемело

вое время (чрезвычайное их обилие в позднем мелу несомненно), и их остатки

стали появляться даже в несвойственных им типах захоронения (в осадочных
породах) •

В ряде случаев длительный скрытый период существования оказывается артефак

том - результатом трудностей в интерпретации родственных отношений. Это

происходит, например, при слишком прямолинейном понимании закона неебра

тимости эволюции. В 'частности, древнейшие (триасовые) перепончатокрылые

riредставлены только семейством Xyelidae, которое до последнего времени рас- '
сматривалось как специализированная на очень архаичной основе явно тупико

вая ветвь низших перепончатокрылых (Ross, 1937; Benson, 1938; Richards,
1956). Предки основной массы перепончатокрылых оставались неизвестными.

Однако затем было показано, что апоморфные ПРИЗН,аки ксиелид (гетерономные

антенны, см.выше) не препятствуют выведению остальных переnончатокрылых

из этого семейства, а, напротив, свидетельствуюто филогенетическойпреемствен-.
ности в эт.ом ряду (Расницын, 1968б, 1969), и гипотеза о скрыто гсуществовав

ших предках, не представленных в палеонтологическойлетописи, оказалась из

лишней.

Общепринятое убеждение в универсальности длительного скрытого периода

эволюции'основано, во-первых, на неправомерной экстраполяции аналогичных

фактов и предположеНИЙ,свидеrельствующихо позднем появлении и даже

полном отсутствии тех или иных ,'Групп в папеонгопогическойлетописи;' во-вто

рых, оно базируется на экстрапол~циинаблюд~~ыхтемпов эволюции на период
возникновения таксснов высокого ранга. Между'тем существуют хорошо аргу
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ментированныв гипотезы, направленные против таких зкстрапопяций (гипотеза

квантовой эволюции, Симпсон, 1948), а также данные, свидетельствующие О'
том, что наблюдаемые темпы эволюции, как правило, очень низки по сравнению

с потенциапьными, определяемыми мощностью потока генетического разнооб

разия через эвопюционирующуюсовокупность (Расницын,1971 б; IРодендорф,_Же

рихин,1974). Все это заставляет отказаться от общепринятых представлений о дли

тельности скрытого периода эволюции. В настоящей работе время возникновения

предпопагвегся значительно' отличным от момента появления группы в палеон

гопогическей летописи только в том случае, когда обратная гипотеза явно неверна.

В заключение пользуюсь приятной возможностью выразить свою глубокую

признательность коллективу Лаборатории" членистоногих Палеонтологического

института АН СССР и его руководителю проф, Б.Б. Родендорфу, за возможность

осуществления этой работы и за постоянную помощь в ее проведении. Постоян

ное обсуждение возникавших в процессе работы проблем с сотрудниками лабора

тории, в первую очередь А.Г. Пономаренко, В.В. Жерихиным, Б.Б. Родендор
фом, А.Г. Шаровым, О.М. Мартыновой, Д.В. ПаНфИЛО8Ь1М, ·И.Д. Сукачевой,
Н.Д. Синиченковой и Н.С. Калугиной оказало очень большое влияние на ход

исследования. Большой технической помощью я обязан И.Д. Сукачевой, ил. Доб

рохотовой, Е.В. Шнитниковой, Т.Н.ИвановоЙ, Н.Д. Синиченковой, Л.Н. Притыки

ной и А.В. Скиндеру, а также сотруднику Зоологического института АН СССР

В.П. Рудольф. Чрезвычайно полезными быпи дискуссии и консультации с 'Сотруд

никами других учреждений - М.А. Козловым, В.И. Тобиасом, В.А. Гряпицыным,

Д.Р. Каспаряном, Ю.А. Песенко, А.Ф. ЕмеЛЬЯНОВblМ и И.М. Кержнером (Зооло

гический институт АН СССР), АЛ. Тихомировой -и АА Захаровым (Институт

эволюционной морфологии и экологии животных им. А.Н.Северцова АН СССР),

Г.М. Длусским, Е.М. Антоновой и покойным А.Н. Жепоховцевым (Московский

государственный университет им. М.В. Ломоносова) , СЛ. Расницыным и покой

ным С.И. Тихомировым (Институт медицинской параэигопогии и тропической

медицины им. Е.И. Марциновского АМН СССР) . Большинству упомянутых выше

лиц я глубоко признателен также за предоставление сравнительного материала

по перепоичагокрыпым, Интереснейшие материалы по вымершим перепончато

крылым быпи попучены от геологов В.М. Скобпо (востСиБСНИИГГиМС, Ир

кутск) , С.М. Синицы (Читинский политехнический институт), Е.К. Трусовой

(Всесоюзный геологический институт), Г.Г. Мартинсона (Институт озероведения

АН СССР). Очень большую помощь в получении, сравнительного материала по
экзотическим современным 11 ископаемым перепончатокрыпым оказали ученые

США: о-. A.S.Menke, о-. О.А. Smith (U.S.O.A., Washington), Prof. K.V. Krombein
(Smithsonian Institution, Washington), Prof. F.M. Carpenter (Harvard Univer
sity, Cambribge)" Prof. Н.Е. Evans (Colorado State University, Fort Collins),
Prof. Н.К. Townes (American EntomogicaJ Institute, Апп Агоог) , Ог. G.H. Hein
rich (Oryden), Ог. M.S.Wasbauer (California State, Оерт. Food and Agriculture,
Sacramento), Ог. J.O. Lattin (Oregon State University, Corvallis), Ог. O.R. Bur
dick (Fresno State College, Fresno); Англии: Prof. А.в-. Benson (British Museum,
London), Ог. А. Wootton (Exeter University, Exeter); ФРr: Ог. R.Forster (Uni
versitat~-Institut fi.ir PaJaontologie und historische Geologie, Mi.inchen); Кана

ды: Ог, L. Masner (Biosystematics Researct1 Institute, Ottawa) , Ог. R.S. Forbes
(Forest Insect and Oesease Survey, Fredericton); Аргентины: Ог. M.Fritz (Buenos
Aires)·; Японии: Ог. 1. Togashi (Ishikawa' Agricultural College, Non.oichi-Machi).
Многим из них (Prof. Krombein, -Prof. Carpenter, Prof. Evans, Prof. Townes, Prof.
Benson, Ог. Heinrich, Ог .. Wootton, Ог. Masner) я обязан также получением кон
сультаций по ряду важных вопросов.



Часть 1

ПОЛОЖЕНИЕ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

В СИСТЕМЕ НАСЕКОМЫХ

Главаl

ПРОИСХОЖДЕНИЕ КРЫЛАТЫХ НАСЕКОМЫХ!

Насекомые произошли скорее всего не от многоножкообразных (включая

отряды Protura, Dip lura и Colembola) ,а от каких-то более примитивных водных

членистоногих, возможно в той или иной мере близких к Myriopoda. Время воз

никновения насекомых остается неизвестным. Первичной средой обитания насе

комых были, вероятно, сравнительно крупные скважины каких-то субстратов

(трещины скал, полости' под камнями, растительная подстилка, валежник и т.д.) ,
а до этого, может быть, береговые выбросы древних морей. Первичнобескрылые

насекомые принимаются в составе двух отрядов: Thysanura s. str. (= Zуgепtоmа)

и Агсhаеоgпаthа (включая Monura, которые морфологически почти полностью

соответствуют ранним личинкам археогнат, рис. 1-3, и представляют,по-видимому,

неотеническуюгруппу) .
Предками крылатых насекомых (подкласс Pterygot~) едва ли могли быть

Тhуsапuга s. str., скорее они произошли от общего предка обоих 07РЯДОВ или даже

от насекомых,более близких к археОгнатам.Крылья птеригот, вероятно,возникли.

непс-зредственно из параноталий, т.е. свободных закраин на границе дорзальной

и боковой стенок тела (что отнюдь не исключает участие в их образовании тканей

плевральногопроисхождения,на чем нестаизеет Бочарова-Месснер,1968) .
Достаточно. стройную и непрстиворечивую схему эколого-морфологической

эволюции насекомых в период вознякновениа полета удается построить, пред

положив, что предки птеригот (IJИС.· 4) обитали на растениях, в том числе И на
аеревьвх, и пигавись их генеративными органами. Полету предшествовал прыжок-

. падение, испопьауемый для различных целей. Во-первых, он позволял спасаться

при нападении хищников - хелицеровых и многоножек, охотившихся, вероятно,

не только на земле, но и на деревьях. Во-вторых, и это особенно важно, перепры

гввание с ветви на ветвь поэеопяпо анечигепьно интенсифицировать процесс питания.

Оно делало излишним холостые ходы от терминальных спорангиев одной ветви

через ствол к спорангиям на вершине другой ВЩВИ. При этом одновременно YMeHb~

шалась вероятность встречи с хищниками. .
Использование прыжка или падения давало преимущество тем особям, которые

могли, во-первых, поддерживать в воздухе правильную ориентацию тела (особенно

при прыжке с ветки на ветку, где важно сразу же зацепиться за субстрат) и, во

вторых; планировать возможно дальше в нужном направлении. Реализовать обе

эти возможности позволяло рвсширеняе параноталий, причем эффект увеличения

стабилизирующих и несущих плоскостей был более сильным у крупных насекомых,

3адний конец тела предков Pterygota в воздухе поддерживали,вероятно,хвосто

вые нити, поэтому расширяться должны были преимущественнопередние парано

талии, особенно на более тяжелых грудных сегментах. Простое расширение парано

талий не могло быть слиLl.н<ом сильным: далеко торчащие вбок выросты мешают

движению по неровному субстрату, в частности по стволу, ветвям и ЛИСТЬЯМ. де

ревьев, не говоря уже о поверхности земли. Изменение формы параноталий дает

лишь ограниченный эффект, и радикально задача решается, по-видимому, только

путем отчленения параноталий, появления способности 'отводить их назад в покое

!' .
Вагляды автора по зтому ВОПP.Qсу изложены в специальной работе (Расницын, 1976); здесь

они ПРИВОДflТСfl в консвектиенойформе и почти без обоснований.
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Рис. 1-3. Юные и ювеНИJlиамрованныеArchaeognatha
.1 - Dasyleptus brongniarti Shar.; в.пермь Кузнецкого бассейна; 2 - личинка Machilidae веп.

sp.; roврем.; 3 - л!"чинка Dilta hibernica (Сагр.); соврем. (1 - по Шарову, 19S7;c изменеНИIIМИ;

2 - из Bitsch, 1964;.3 - из Bartlet, 1949)

Рис. 4. Гипотетические предки крЫJlатых насекомых (реконструкция А.Г. ПономаРенко,·

из Расницына, 1976)

.., расправлять в воздухе'. Как известно, отчленение кутикулярных выростов и,

В частности, боковых лопастей тергитов представляет собой. не столь уже редкое

явление у членистоногих.

Подвижность горизонтальных боковых выростов (параноталий) в вертикальной

плоскости. (машущие движения) механически осуществляется легче, чем в гори-
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зонвальной (складывание и расправление параноталий) , и исторически могла пред

шествовать ей. ПО мнению Шарова (1973)', глубокая бороздка в основании крыло

вых чехлов некоторых Равеосйстуостега (табл. 1, фиг. 1) свидетеоьствует о вер

тикальной подвижности нимфального крыла. Аналогичное строение имели крылья

нимф карбоновых ProtobIattodea (табл. 1, фиг. 4). Такие нимфальные крылья с

широким основанием и направленной косо назад вершиной, по-видимому, соот

ветствуют раннему этапу развития предкрыльев и могут указывать на чрезвы

чайную древность их вертикальных движений. Функцией этих движений едва ли

мог быть активный полет, скорее только ориентация тела при прыжке.

Следующий этап предысториикрыла отражают, по-видимому, старшие нимфы

некоторых палеодиктиоптер,в частностиTchirkovaea М. 2al. (Синиченкова,1979).
Крыловые зачатки нимф чирковеи были очень крупными: у поздних нимф они

достигали 'трети длины имагинального крыла, и даже у относительно молодых

каждый зачаток был в несколько раз длиннееширины груди. В случаях, когда

крылсвой чехол сохранился,вместе с половиной тергита. разорванногопо линочно

му шву, он направлен почти прямо в сторону, особенно на более поздних стадиях

(табл. 1, фиг. 2-3). Если бы такое положение было постоянным, едва ли можно
было бы представить себе условия, в которых такое насекомое могло существо

вать. Ilо-видимому, крыловые чехлы в покое могли отводиться назад, о чем сви

детельствует их узкое и сравнительно слабо склеротизованноеоснование с хорошо

. раЗЕ>ИТЫМ аксиллярным аппаратом. В качестве другой модели насекомого, находя

щегося на одном из последних этапов перед появлением машущего полета, по-ви

димому, можно рассматривать Herdina mirificus Carpenter et Richardson (табл.II,

фиг. 5).
Весьма существенно, что предкрылья у предков птеригот при складывании

должны были прижиматься к вальковатому телу и, следовательно, занимать ско

шенное положение с опущенным передним.и приподнятым задним краями. Это

положение соответствует крышевидному складыванию, каковое, вероятно, и

появилось в результате последующегорасширения крыльев и смыкания их задних

краев.

Таким образом, предполагается, что уже первые настоящие птериготы были

способны складывать крылья в покое. Гипотеза Гандлирша (Handlirsch, 1906
1908) и Мартынова (1925) о первичности распростертых, не складывающихся

крыльев (у Мартынова только по отношению к Palaeoptera) не может быть принята

по двум причинам. Во-первых, распростертые крылья. препягствуютсвободному

передвижению по субстрату и возможны лишь у насекомых, обладающих достаточ

но. совершенным полетом, чего нельзя ожидать от первых птеригот. Во-вторых,

мы знаем много примеров того, как насекомые терялиприсущую их предкам

способность складывать крылья (многие бабочки и двукрылые, некоторые пере

пончатокрыпые) , но достоверные случаи появления этой способности (перехода от

постоянно распростертых крыльев к складывающимся плоско или крышевидно

над брюшком), по-видимому, неизвестны. Кроме того, на вторичность постоянно

распростертого положения крыльев палеодиктиоптер указывает строение нимфаль

ных крыльев чирковен. свидетельствующее о их способности к движениям в го

ризонтальной плоскости.

Предположение о вторичности складывания крыльев у Diaphanopterodea (один

из палеозойских отрядов Palaeoptera) Кукалова (Kukalova-Peck, 1974) подтверж

дает фактом слияния у' них базальныхпластинок крыла, в определенной степени

сходного с таковым других палеоптер. Здесь, однако, следует иметь в виду, что

расположение и связи базальных пластинок крыла птеригот весьма изменчивы, за
исключением .собственно аксиллярных склеритов, особенно первого и третьего.

Форма, положение и характер слияния базивеналий (пластинок, расположенных

дистальнее аксилярий) нередко сильно отличаются в пределах отрядов и даже

семейств (о чем свидетельствуют данные самой Кукаповой] , а также в передних

и задних крыльях одного и того же насекомого. При этом редукция базивеналий
. .

и их слияние друг с другом и с аксилляриями у насекомых, складывающих крылья,

могут быть гораздо более глубокими, чем у лишенных такой способности. Весьма
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возможно, что во многих случаях мы имеем дело не со слиянием отдельных пласти

нок, а, наоборот, с расчленением первичной слабо дифференцированной области

склеротизации в основании крыла. Поэтому строение основания крыла диафано

птеродей едва ли следует принимать в качестве доказательств вторичной природы

их способности складывать крылья.

Дополнительным аргументом первичности именно крышевидного складывания

служат следующие соображения. Помимо крышевидного, существуют также пло

ское и облегающее складывания, при которых крылья не смыкаются в сагиттальной

плоскости, а более или менее широко перекрывают друг друга. При облегающем

складывании в отличие от плоского передние отделы крыльев в покое подогнуты

вниз и прикрывают бока насекомого. Оба последних способа обеспечивают более

компактное .положение крыльев в покое, чем при крышевидном складывании, и

должны считаться более совершенными. Поэтому переход от какого-либо из них

к. крышевидному складыванию маловероятен. Достоверных примеров такого

рода, как и случаев перехода от распростертых в покое крыльев к сложенным на

брюшке, по-видимому, нет.

Глава 2

РАННЯЯ ЭВОЛЮЦИЯ квыпвтых НАСЕКОМЫХ

Эта и последующие главы посвящены обоснованию системы крылатых насе

комых и схемы их филогенеза, существенно отличающихся от таковых А.В. Марты

нова (1925, 1937б, 1938), ныне практически общепринятых.Состав многих групп

существенно изменен и кроме того, используется ряд названий, еще дапет о не об

щепринятых, хотя и не абсолютно новых. Некоторые из них уже употреблялись

автором (Расницын, 1976), и все они приведены Б.Б. Родендорфом (1977). Тем
не менее представляется полезным здесь познакомить читателя с основнымивыво

дами этой части книги (табл. 1; рис. 5), чтобы облегчить понимание. Более

подробный анализ многих. из затронутых здесь вопросов можно найти в кни

ге "Историческое развитие класса насе.комых"(1980). В этой же книге пос

ледовательно проведена предложенная Б.Б. Родендорфом (1977) и частично

использованная здесь схема рационализации . названий старших таксснов на

секомых.

Как известно, Мартынов' (·1925, 1937б, 1938), делил крылатых насекомых на

Palaeoptera, крылья которых не выводятся из плоскости, в которой они движутся в

полете, так что в покое они постоянно распростерты или вторично подняты вверх,

и Neoptera, способных выводить крылья из этой плоскости и складывать их на

брюшке. l'Jeoptera подразделяются на Ро Iyneoptera, Paraneoptera и Oligoneoptera.
Многие факты, однако, не укладываются в схему Мартынова. В частности, сущест

вует большое число признаков. объединяющих палеоптер, пара- и олигонеоптер и

противопоставляющих их полинеоптерам (Расницын, 1969, 1976). В последней

работе первые три группы выделены винфракласс SсагаЬаеопеs, полинеоптеры 
винфракласс Gгуllопеs. У Gryllones (= Роlупеорtега) при складывании крыльев

подгибается и переворачивается вся или почти вся анальная область заднего крыла,

иногда кроме первой анальной жилки, редко (у некоторых веснянок) также и

основания второй. Крылья складываются облегающе или плоско, но не крышевид

НО. Для гриллоновых характерны также примитивное строение ротового аппарата

(в частности, полное отсутствие колюше-сосущих аппаратов) ,нормальное развитие

собственно стернальных отделов средне- и заднегруди (отсутствие кригггостернии] .
Стили девятого сегмента у их самцов, если развиты, функционально не являются
частью копулятивного аппарата; у самок.напротив. наружные (третьи) створки
почти всегда образуют рабочую часть яйцеклада и вместе с двумя другими парами

участвуют в проникиовении в субстрат. Лишь у древних тараканов (Вишнякова,
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1968) и у многих Protoblдttodea (наблюдения Вишняковой и автора), настоящие,

третьи створки еще не развиты, их гомологи - кокситы и стили девятого сег

мента - короткие, но во' всяком случае они не образуют ножен яйцеклада. Раз

витие глубоко эмбриониаировано, в частности из яйца выходит нимфа со сложными

глазами и почти всегда с попнзстью расчлененными ногами. Менее змбрионизи

рованное развитие сохраняется, насколько известно, только у некоторых ранке

пермских форм, в частности у Lemmatophoridae и Atactoph lebi idae. У первых

нимфы обладали трех-четырехчлениковыми лапками при пятичлениковых у имаго

(Carpenter, 1935). У Atactophlebiidae (Gurianovaella silphidoides Zal; из ранней
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Таблица 1

Система KpbIllaTbIX насеКОМЫХ (nOAKllacc Pterygota), пр"нятвя в работе

Ранг таксона Название

Подкласс Pterygota
Инфракласс Scarabaeones

Когорта Paoliiformes
Отряд Protoptera

Когорта Ephemeriformes
Отряд Ephemeroptera

Когорта Libellulifoгmes

Отряд Odonata
Когорта Cimiciformes

Надотряд Саюпецгоюеа

Отряд Caloneurodea
Отряд Blattinopseltla

Надотряд Hypoperloidaa
Отряд Hypoperlida

Надотряд Palaeodictyopteroidea

Отряд Palaeodictyoptera
Отряд Megasecoptera
Отряд Archodonata
Отряд Diaphanopterodea
Надотряд Psocopteroidea
Надотряд " Тhysanopteroidea
Надотряд " Homopteroidea

Когорта Scarabaeiformes
Надотряд Miomopteroidea
Отряд Miomoptera
Надотряд Coleopteroidea

" Надотряд Neuropteroidea

Надотряд Mecopteroidea
Надотряд Нугпепортегошеа

Отряд Hymenoptera
Инфракласс Gryllones

"Эквивалент в системе Марты

нова-Родендорфа (Родендорф.

1962) "

То же

Инфракласс Palaeoptera + когорты

Paraneoptera и Oligoneoptera из

инфракласса Neoptera .
Нет

Нет (семейства в отряде Paraplecop
tera когорты Polyneoptera)
Нет

То же (в инфраклассе Palaeoptera)
VРодендорфа (1968) - когорта

Hydropalaeoptera в Palaeoptera"
Нет

То же (в инфраклассе Palaeoptera)
Когорта Paraneoptera +инфракласс

Palaeoptera (частично)

Нет

То же (в когорте Polyneoptera)
Нет" (семейство в отряде Protob
lattodea)
Нет

Нет (семействав разных отрядах

всех инфраклассов и когорт)

То же (в инфраклассе Palaeoptera)
(уРодендорфа, 1968 - когорта

Protorrhynchota в Palaeoptera)
Тоже

Тоже

Тоже

Тоже

тоже}
То же .когорта Рагаоеортега

Тоже

Когорта Oligoneoptera
Нет .
То же (в когорте Polyneoptera)
Тоже

То же (включая отряд Glosselytrodea
из когорты Polyneoptera)
Тоже

Тоже

Тоже

Когорта Polyneoptera ~8 инфраклассе

Neoptera

перми Приуралья) ранние нимфы обладали трех-, если не двухчлениковыми лапка

ми, а поздние - пятичлениковыми. Однако нимфы с нечленистыми лапками при

членистых лапках у имаго неизвестны.

Для палеоптер, пара- и олигонеоптер (инфракласс Scarabaeones) характерны

иные признаки: первичное и наиболее распространенное положение сложенных

крыльев крышевидное. при этом подгибается и переворачивается первично лишь

малая часть анальной области заднего крыла, обычно содержащая лишь одну жилку

"(иногда их больше, например, у высших ручейников и бабочек, но это, очевидно,

вторичное явление}: во всяком случае общее основание анальных жилок пРУ'

складывании не переворачивается. Гораздо сильнее, чем у гриллоновых, выражен

антагонизм латеральных и медиальных продольных мышц среднегруди. Ротовые

органы, в частности максиллы и нижняя губа, по-видимому, никогда не бывают'

одновременно столь же полно расчлененными, как у большинства полинеоптер

2. Зак. 976.· 17



(наиболее обычно слияние или редУКЦ1llЯ глосс нижней губьi);. широко распрост
ранен сосущий и колюше-сосущий ротовой аппарат. Большинству скарабеоновых

(кроме стрекоз и поденок) первично свойственна· криптостерния птероторакса,

инвагинация стернального отдела и смыкание плевритов по средней линии. Крипто

стерния до сих пор не описывалась у папеодиктиоптеромдое, но по крайней мере

у Diaphanopterodea и Megasecoptera она развита. В частности, продольные швы,

изображенные Кукаловой (Kukalova-Peck, 1972, Fig. 1) на .Sy/vohymen sibiricus
Kuk. (Megasecoptera), представляют собой линию инвагинации стернитов, посколь

.ку-поверхность средне- и заднегруди, принятая ею за дорзальную, в действительно

сти соответствует вентральной (это было установлено при изучении отпечатков, в

том числе и описанного ~укаловой; одновременно выяснилось, что "попыв вырос

ты стернитов" 'по крайней мере частично, а именно' медиальные их пары, представ

ляют собой части фурки - энд6скелета груди)'.

Далее, стили девятого сегмента самца скарабеоновых вместе с кокситами состав

ляют важную функциональную часть копулятивного аппарата, обеспечивая.фикса

цию последнего на теле самки. Третьи створки яйцеклада первично выполняют

функции ножен яйцеклада (у палеоптер, паранеоптер, Miomoptera и Hymenoptera) .
Развитие скерабеоновых менее эмбрионизироваНО,чему гриппоновых. На первых

постэмбриональных стадиях дорэальные глазки не развиты (кроме поденок) , а лап

ки не расчленены или расчленены менее полно, чем у имаго (кроме тех случаев, ког-

да число члеников папки у имаго сильно сокращено). '
Признаки, противопоставляющие гриллоновых (полинеоптер) остальным птери

готам (скерабеоновыы, т.е, палеоптерам, пара- и олигонеоптерам! представляются

гораздо более убедительными, чем те, что приводятся в доказательство единства

неоптер и обособленности всех или части палеоптер (Расницын, 1976). Поэтому

граница ~ежду инфраклассами проведена между бывшими полинеоniерами и

остальными крылатыми насекомыми, образующими соответственно инфракпассы

гриллоновыхи скарабеоновы••
Альтернативную гипотезу недавно выдвинул А.Ф. Емельянов (1977)., Основы

ваясь на расположениискладок (швов) на мембране крыла, он выдвинул предпо

ложение,что веснянки (Plecoptera) близки к корням насекомых с полным превра

щением (Oligoneoptera). ОстальныеPolyneoptera занимают аналогичное положение

относительно Palaeoptera и Paraneoptera.
Слабым м'естом гипотезы является неустойчивость признаков, используемых

А.Ф. Емельяновым, особенно заметная у палеозойских насекомых. Это касается

всех складок, но мы рассмотрим лишь играющую главную роль в его построениях

складку, связанную с CuP. Согпесно Емельянову, для веснянок и Oligoneoptera
характерно ее положение позади CuP, а у остальных крылатых насекомых -впе

реди нее (фактически речь идет лишь о современных насекомых, так как вымер

ших Емельянов в этой связи не затрагивает) . в действительности у Protoblattodea
($ensu lato), предков веснянок, свойственное последним положение складки

наблюдается редко, обычно же складка-проходит впереди CuP. Во второй группе

насекомых (Palaeoptera, Paraneoptera, и' большинство Polyneoptera) j' наоборот,

,складка нередко проходит позади CuP.Так, среди цикад у "Рговооюпюгрпа" кпа-

вус (часть переднего крыла, расположенная позади этой складки) обрывается,

оставляя CuP на основной части крыла. То же самое свойственно большинству

карбоновых тараканов ипо крайней мере некоторым из наиболее древних пря

мокрылых, относящихся к Oedischi idae. Среди современных цикад, как отмечает

сам Емельянов, базальная часть CuP, иногда почти-поповина ее, также расположена

впереди складки.

, Близость веснянок и их предков - протоблапод к насекомым с полным

превращением предполагал и Адамс (Adams, 1958). Однако и иеповь

зуемые им признаки (общий облик крыла и характер его опушения у Lemma~op

horidae и Sialidae, тенденция к образованию у некоторых веснянок третьего кок

сального сочленения, характерного для насекомых с полным превращением) нель
зя признать более убедительными, чем те, что разделяют гриллоновых и скарабеоно

вых.
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Рис. 6-9. ПредставtlТ8I1И отряда Protoptera
6 - Zdenekia grandis Kuk.; н. карбон Чехосповакии; 7 - Heterologus langfordorurn Carp.; ср.

карбон США. 8 - ElI!!nkia archaica А,. Rasn.; в.карбон ТУНГ.усского бассейна; 9 - Hapaloptera
gracilis Handl.; ср, карбонСША (6 - из Kuka/ova, 1958; 7, 9 - из Сагрептег. 1965; 8 - из Расни
цын•• 1977а)

Рис. 1в.Metropator pusillus Handl.; Н. карбоН США (из Carpenter.1965)

Палеонтологическаяистория крылатых.насекомых начинается с намюра, послед

него века раннекарбоновой эпохи! - Намюрские насекомые немногочисленны и

известны по разрозненным крыльям, но они необычайно интересны тем, что доступ

ные для анализа признаки позволяют большинство этих насекомых рассматривать
как группу, предковую для всех птеригот.

Речь идет об отряде Protoptera, установленномА.Г. Шаровым (Sharov, 1966а)

для семейства Paoliidae (рис. 6), ранее включавшегося в Рготогтлортега, а до
этого в Palaeodictyoptera (Kukalova, 1958а; Carpenter, 1965; Carpenter,' Richard
50", 1971).

Значительное сходство с Рао liidae обнаруживают многие другие карбоновые

насекомые, преимущественно те, что объединялись в надсемейство Cacurgoidea

1 В связи с тем, что аапеко не для всех намюрских насекомых указано точное стратиграфиче
ское положение внутр", намюра, этот ярус здесь условно рассматривается в широком объеме.

включая -намюр С.
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(см. Родендорф. 1962) или сбпижапись с Cacurgidae; некоторые из них. например.

Cacurgidae (рис. 7). Еvепkiidае (рис. 8). Herdinidae (табл. 11. фиг. 5). Stygneidae.
Omaliidae. Hapalopteridae (рис. 9). уже .отмечались как ВОЗМ,ожные члены отряда

Protoptera (Расницын, 1976. 1977а). Этот список можно значительно расширить •
. однако необходимо иметь в ВИДУ. что принадлежность к протоптерам нельзя уста

новить ос уверенностью только по передним крыльям. да' и задние крылья для

этого хотя и необходимы. но не достаточны. Решающим аргументом должно быть

строение тела. в частности стернальной поверхности груди и гениталий обоих полов

(см. ниже) • но огромное большинство предполагаемых протоптер известно лишь по

передним крыльям. Д по НИМ можно обнаружить плавные переходы как к различ

ным низшим скарабеоновым. особенно к описываемым далее отрядам Hypoperlida
и Blattinopseida. так и к гриллоновым. Особенно близки к гипсперлидам Aenig
matodes Handlirsch и группа Мiхоtегmitоdеа.Онивполне могут оказаться членами

этого отряда. Значительное сходство с гипоперлидовыми обнаруживают·также
Hapaloptera Handlirsch и Limburgina Lаuгепtiаuх. Metropator Handlirsch. подроб
нее обсуждаемый ниже. обладает некоторым сходством даже с Oligoneoptera. Са

curgidae и 'близкие к ним группы. такие. как Coselia Bolton. Omalia van Beneden et
Соегпав, Proto:tettix Giebet. Protocollaria Вгопgпiагt. Nacekomia Riсhагdsоп. Нота

loph lebiidae и др. сходны одновременно с Рао li idae и с низшими ProtobIattodea
типа Narkemidae. с Sthепагороdidае (Protorthoptera) и даже (lРИМИТИВНЫМИ та

раканами рода ДрhthогоЫаttiпа. Это. конечно. только подтверждаетанцестраль

ный характер протоптер. но одновременно делает границы отряда крайне нечет

кими. В частности. среди упомянутых выше форм. пожалуй. лишь относительно

ДрhthогоЫаttiпа. Narkemidae и Sthenaropodidae. для которых известны задние

крылья с подгибающимся анальным веером. можно быть уверенным. что это Gry
Ilones. Точно так же лишь для Paoliidae. Еvепkiа. Herdina. Метгоратог. Limburgina
и некоторых других форм. сближаемых с. "М ixotermitodea" (Kliveria Напол},

известны задние крылья. лишенные такого' веера. что позволяет их с определен

ностью исключить из гриллоновых (но этого еще недостаточнодля более точного

УКазания систематическогоположения) .
Все эти обстоятельства не позволяют дать четкой характеристики протоптер.

Основываясь преимущественно на признаках РаоН idae. Еvепki idae и Cacurgidae.
можно отметить спедующие, главным образом Примитивные особенности от

ряда.

Дпя протоптер характерны. как правило. крупные (5-10 см длиной) широкие

крылья. механичесКlИ слабо специализированные.не косгапизованные,часто с при

остренной вершиной и выпуклым передним краем; передние приблизительнолан

цетные. почти симметричные. задние скорее узко треугольные.Жилкованиеслабо

дифференцированное как в отношении толщины жилок. так и их положения в

мембране. Даже радиальный ствол. у других насекомых явственно утолщенный

(по крайней мере. в той паре крыльев. которая играет ведущую роль в полете).

здесь часто' почти не отличаетсясвоей толщиной от другихстволов. Четко выпуклое

(приподнятое) положение на мембране занимают обычно лишь R и Сид. четко

вогнутое SC и в меньшей степени СиР. остальные жилки более или менее нейтраль

ные. часто слегка вогнутые. В задних крыльях Paoliidae; судя по фотографиям

. в работе Кукаловой (Kukalova. 1958 а. Taf. 1.,В. 2; Taf. 2. В. 1) все жилки позади

R(включая Сид. СиР и Д) почтисдинаково слабо вогнутые. По характеру ветвле

ния. по структуре жилок и их взаимоотношениям с мембраной. по низкой стабили

зированности жилкования (часто значительно отпичающегося на правом и левом

крыле одной пары у одного и 'гогоже экземпляра) крылья многих протоптер

сильнее. чем у других насекомых. напоминают листья растений. Это сходство не

редко усиливается неправильной сетью архедиктия.

Протопгеры складывали крылья в покое. о чем свидетельствует положение

последних на отпечатках Sustaia impar Kuk. (Ktlkalova. 1958а); Cacurgus врйор
terus Handl. (Handlirsch. 1906) .. Способ складывания достоверно неиавестен. но

наиболее вероятно крышевидное положение крыльев. Во всяком случае слабо рас

ширенная и не подгибающаяся анальная область заднего крыла паопиид и
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эвенкии указывает на механизм складыван.ия, отличный от такового грил-

лоновых.

Некоторые особенности жилкования эвенкии имеют особое значение, поскольку

они прослеживаются и во многих других группах насекомых. Это касается, в част

ности, различий в положении основания RS передних и задних крыльев и особеннос

тей строения CuA заднего крыла. В заднем крыле Evenkia archaica Д Rasn. RS от

ходит от R заметно проксимальнее, чем в переднем. То же наблюдается и у неко

торых паолиид (Kukalova, 1958а, АЬЬ. 1-2). Более сильно выраженная гетеро

номность крыльев по положению основания RS характерна как для гриллоновых

(многие тараканы, протобяаттоды, веснянки, некоторые прямокрыпые}, так и

.для скарабеоновых (описываемые ниже отряды Hypoperlida, Bla;ttinopseida и

многие Oligoneoptera: скорпионницы, ручейники; вербпюдки, некоторые сетча

токрылые,особенно среди Berothidae, и в меньшей степени вислокрылые) .
CuA в крыльях насекомых обычно выпуклая, приподнятая относительно сосед

них жилок. Это. справедливо, в частности, и для передних крыльев протоптер. В

задних крыльях паолиид, как уже отмечалось, CuA по крайней мере иногда слабо

вогнутая, подобно другим жилкам. У эвенкии она более резко вогнутая, по-ви

димому, из-за того, что спереди вплотную к ней проходит явственно выпуклая,

хотя и очень слабая задняя ветвь медианы, именуемая Ms 1 • Обычно в крыльях

насекомых Ms сливается с CuA, оставляя свободным лишь свое основание в виде

короткой косой, а часто и поперечной по положению, выпуклой жилки; в дальней

.шем она может исчезать. По-видимому, именно Ms обеспечивает выпуклый ха

рактерСцй (точнее м + CuA) , и ее влияние прc:iслеживается во многих группах

птеригот. Вогнутая cuA. заднего крыла, обычно сопровождаемая выпуклой скперо
тизованной складкой вдоль ее переднего края или расположенная на выпуклой

складке мембраны, описана, часто под названием CuA + CuP или просто CuP, у ру

чейников (Platychoristidae; Carpenter, 1930; о принадлежности этого семейства

к ручейникам см. Сукачева, 1976), Metropatoridae (Carpenter, 1965; подробнее
об этом семействе см. ниже); м iomoptera (Сагрептег 1933, 1965) . и скорпионниц

(Пономаренко, Расницын, 1974) и характерна для многих других ручейников и

скорпионниц. а также для Blattinopseida, Hypoperlida, Homoptera Archescytinidae,
Psocoptera Psocid iidae, а среди гриллоновых - для многих', если не всех, прото

бпаттод.

Строение Ms и CuA эвенкии позволяет предположить, что у других протоптер
может сохраняться еще более примитивное состояние: сильная, ветвящаяся выпук

лая Ms. и соединенная с ней лишь косой жилкой (вероятно, передней веtвью) далее

не ветвящаяся вогнутая CuA. Такая интерпретация напрашивается, например, для

жилкования среднекарбонового .Heterologus langfordorum. Carpenter (см.

рис. 7). . . . .
. Строение тела протоптер. как уже отмечапось, неизвестно, но, если они действи

тельно БЬ1ЛИ предками остальных птеригот, его можно частично реконструировать.

Ротовой аппарат должен быть полного состава: две пары щупиков.смаксипла с

хорошо развитыми галеей илацинией, нижняя губа с обособленными глоссами и

параглоссами. Грудь с полностью развитыми стериапьными, отделами, ноги с пол

ным расчленением. Брюшко полносегментное, с членистыми церками и. возможно,

Своим названием зта жилка обязана лредставлению, что медиана в типичном случае делится

.на два главных ствола (МА и МР), каждый из которых еще раз дихотомирует. давая четыре

ветви (М l _4)•. При таком подходе обсуждаемая жилка оказывввтся пятой ветвью медианы

(Tillyard. 1924Ы. Конечно, она гораздо .. больше заслуживает названия МР (media posterior)
и противопоставлению всей остальной мед'иальной системе (соответственноМА - media
апtегiог) из-за древности своего обособлеНИА и попоженив лозади всех других ветвей м. В
некоторых случаях ее и называют МР (особенно часто у тараканов) , однако обычно так

называют идущую перед ней ветвь медианы. которая в ряде случаев (Palaeodictyopte.roidea.
поденки) четко дифференцирована. занимая вогнутое положение в противоположность

выпукпой МА. Таким образом. употребление МР неоднозначно. и обычно так обозначают'

иную жилку. чем обсуждаемую. Символ Ms• насколько известно, улотребляется только по

отношению к обсуждаемой жилке. что и заставляет принять зто обозначение".
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парацерком. Строение яйцеклада близкое к таковому щетинохвосток, в частности

кокситы девятого сегмента еще не образуют третьих створок, хотя, вероятно,

сближены с двумя первыми парами створок; яйцеклад скорее всего был режущим,

приспособленным к откладке яиц неглубоко в ткани растений, подобно тому как.

это делают многие представители равнокрылых, стрекоз и низших перепончато

крыпых, У самцов стили девятого сегмента были развиты, но занимали положение,

сходное с таковым щетинохвосток, и не выполняли ·функции фиксации на теле

самки. Развитие соответствовало археметаболии: из яйца выходила личинка с не
расчлененной, а возможно. и не отчлененной-от голени лапкой с простым претарзом,

с сокращенной сегментацией антенн и без наружных зачатков крыльев и гениталий.

В ходе развития происходило постепенное расчленение лапок и антенн, появлялись

зачатки гениталий и крыльев. Крыловые чехлы вначале были приблизительно треу-

. гольными, неподвижными, затем постепенно увеличиваЛИСЬ'-$ размерах и приобре

тали форму, более близкую к имагинальному крылу, а также способность к скла

дыванию. Линьки продолжались и после появления машущего полета. Таким ле

тающим субимаго, возможно, принадлежали крылья Еvепkiа archaica А. Rаsп.

(Расницын, 1977а). Для ранних постэмбриональных стадий можно допустить оби-'

тание в скважинах субстрата с использованием в пищу пыльцы, рассеянной или

извлекаемой из опавших спорангиев, хотя отнюдь не исключено, что все развитие

протоптер проходило на деревьях, где они добывали пыльцу или семезачатки прямо

из спорангиев.

Что касается таксономического положения протоптер, то, несмотря' на неопре

деленность границ отряда, он, безусловно, заслуживает выделения в .особую когор

ту Paoliiformes. Можно его выделить и в отдельный инфракласс, но, учитывая, ЧТО

и морфслогически. и· экологически переход от протоптер к скарабеоновымдолжен

быть более плаВНЫМ,чемк гриллоновым, и что на палеонтологическом материале

гораздо надежнее фиксируются обычно отличия их от последней группы (по строе

няю заднего крыла}, чем от первой, представляется более разумным включить

Paoliiformes в состав SсагаЬеопеs.

Среди многочисленных.карбоновых насекомых, сближаемых с протоптерами,

здесь нужно остановиться специально на Metropator idae.Это семейctво, известное'

по единственному. отпечатку из нижнего намюра США (см, рис. 1О) и входящее в

число древнейших насекомых, сходно с паолиидами несколько вогнутым положе

нием всех сокранившихся жилок позади R (речь идет о задних крыльях) , а с эвен

киидами - характером ветвления RS и М. Однако необычно малые для столь.црев

них насекомых размеры (7 мм), сильно сокращенная анальная область, очень ко

роткая простая SC; СиА с . одним коротким дистальным развилком и, по-видимо

му, более силыно вогнутая, чем RS и М, резко отличают Metropator Напdl. от типич

ных протоптер и сближаioт его с другими низшимискарабеоновыми (Hypoperli'dae,
Miomoptera, Mecopteroidea) . Сходство с двумя последними группами уже отмеча

ЛОСЬ в литературе. Метропаториды долгое время включались в отряд Mecoptera,
пока Карпентер (Сагрепtег, 1965) не перевел их в Miomoptera, считая, что предпо

ложение о столь раннем (в раннем намюре!) появлении насекомых с полным прев

ращением требует-гораздо более надежного обоснования, чем это возможно в дан

ном случае. Однако миомоптеры сами оказались принадлежащими'к ОНgопеорtега

(см. ниже) . Неправильное ветвление RS и его более позднее, чем в задних крыльях

миомоптер отхождение от R, рано и многократно ветвящаяся М и сильно сокращен

ная анальная область также свидетельствуют против родства Metropator с МИОМОП

терами. Кажется более. вероятным, что метропаториды.; это один из многочислен

ных потомков типичных протоптер, развивавшихсяв том же направлении,что и ги

поперпилы. блаттинопсеиды и миомоптеры. Вполне ВОЗМОЖНО, что метропаториды

близки к предкам какой-либоиз этих групп или же к их общему предкУ..

В дальнейшем'основноевнимание будет уделено эволюции скарабеоновых,пос

кольку именно к ним относятся перепончатокрылые- основной объект настоящего

исследования. Однако прежде чем перейти к этому вопросу и оставить в стороне

обширную группу гриллоновых, попытаемся представить себе основные процессы,
сопровождавшие становпение последних.

22



Гриппоновые возникли, вероятно, в результате ослабпения связи с генеративны

ми органами голосеменных ~ переходом, во-первых, к сапрофагии и хищничеству,

и во-вторых, к БОлее скрытому образу :жизни в подстилке, под корой и в гнилой

древесине, а в особенности, может быть, в скоплениях мертвых крупномерных

остатков растений, т.е. в валежнике и "макроподстилке". Переход к скрытому

обитанию мог' быть вызван появлением воздушных хищников - стрекоз, появив

шихся, возможно, немного раньше гриллоновых (первые остатки стрекоз извест

ны из верхнего намюра, остатки гриллоновых - с начала среднего карбона; Roh.
dепdогf,1969 1 ) . '

Существование в тесных пространствах обусловило интенсивный отбор на
более компактное по сравнению с крышевидным складывание крыльев.

'Простое уменьшение размеров крыла, дающее нужный эффект, едва ли было воз
'можно, поскольку первичные гриппоновые обладали, по-видимому, крупными

размерами и сравнительно несовершеным летательным аппаратом, требовавшим'

, из-за низкой частоты взмаха большой площади крыла. Лучшим адаптивным отве
том в этих условиях мог оказаться переход к облегающему (впоследствии часто

плоскому) 2, складыванию крыльев с подгибанием почти всей анальной области

заднего крыла.

Последнее обстоятельство во многом предопределило дальнейшую эволю-

цию инфракласса, поскольку, дополненный веерообразным складыванием

'подвернутой анальной области, этот способ дал возможность при необходимости,

сильно увеличивать площадь заднего крыла, и тем усиливать полет, не совершен

ствуя аппарат, приводящий крылья в движение. Конечно, подобный путь развития

полета трудно считать перспективным, однако при скрытом образе жизни, ослаб

ляющем отбор на усиление попета, этого могло быть достаточно. А при последую
щем переходе к открытому образу жизни испопьаовапись обходные пути: пры

жок как дополнительный способ бегства от врагов (у прямокрыпых}, крипти
ческие окраска, форма тела и поведение, часто сопровождавшиеся ослаблением

или потерей полета (у палочников, богомолов) или эфемерность имаго (у вес-
нянок). '

Относительно небольшая роль полета в жизни гриллоновых предопредепипв так

же экологическое сходство преимагинальных стадий развития и имаго. Это повлек

ло за собой их морфологическую конвергенцию, которая выразилась в столь ха

рактерной для гриппеновых эмбрионизации онтогенеза и адультиэации" пост
эмбриональных стадий развития (Расницын, 1965а, 1969). Подробнееоб эволю

ции гриппоновыхсм. историческое развитие класса насекомых (1980).
В противоположностьгриппеновым эволюция SсагаЬаеопеsбыла связана прежде

всего с совершенствованиемполета и сопровождаласьперестройками механизмов,

движущих -крыпья. Именно С', этим связаны, по-видимому, такие признаки,

как КрИПТОСТ1!рн.ия и резко выраженный антагонизм 'мышц среднегруди. Кро

ме того, различия в' основных способах локомоции имаго и преимвгинальных

'Стадий стимулировало их' экологическую и как следствие морфологическую

дивергенцию. Соответственно тормозились и процессы эмбрионапвзации раз

вития.

г Указание Дурдена (Durden, 1964) на более раннее лоявление гриллоновых (тараканов) в
самом конце лозднего намюра требует более надежногообоснования возраста соответствую

щих отложений.

2 Эти два типа складывания четко не разграничены и исторически легко лереходят друг в
друга. лоэтому далее они рассматриваются совместно. '

3 Под адультизацией лонимается увеличение сходства данной онтогенетической стадии с
более лоздними, а лод ювенилизацией - соответственно с более ранними этапами развития

(Тихомирова. 197б) • Ислользование этих терминов связано с многозначностью, а часто и

двусмысленностью терминов "эмбрионизация", "дезэмбрионизация", "имагинизация"

и т.д, ло отношению к стадиям онтогенеза. Применительно к самому процессу разви

тия эти термины и лодобные им оказываются более однозначными (см. также Расницын,

19б5а) •
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Глава 3

ЭВОЛЮЦИЯ ИНФРАКЛАССА SCARABAEONES

Наиболее обособленное положениев инфраклассезанимаютстрекозы и поденки,

сохранившие примитивное строение груди (отсутствие криптостернии), но спе-

. циапиаировенные в других отношениях. Они сходны друг с другом по ряду приз

наков, но характер последних не позволяет сделать вывод о сколько-нибудь тесном

родстве двух отрядов. Действительно, общая для них примитивность строения гру

ди, как в~я'кая симплезиоморфия, не свидетельствует об общем происхождении.

Адаптация личинок поденок и стрекоз к водному образу жизни различны и указы

вают скорее .нанезависимыЙ переход к развитию в воде. Утрата способности скпа

дыватЬ: крылья также связана у них с разными процессами - у поденок с эфемер

ностью имаго, функция которого, ПО существу, огранйчена брачным полетом 'и от

кладкой яиц, у стрекоз - с превращением взрослого насекомого в активного воз

душного хищника. Весьма вероятно, что поденки и стрекозы представляют собой

независимые эволюционные ветви.

Принадлежность стрекоз и поденок к общему стволу скарабеоновых, т.е, обо

собление их от протоптер в составе единого ствола с остальными чпенами инфра

класса (кроме прогоптер) подтверждается превращвнием стилей .девятого сетмен
та у самцов поденок в часть копулятивного аппарата, у самок стрекоз - в ножны

яйцеклада. Яйцеклад у поденок редуцирован; какую функцию выполняли стили

у самок их предков неизвестно, но сам факт совпадения их редукции с редукцией

яйцеклада косвенно свидетельствует в пользу перехода стилей в состав яйцекла
да, т.е, сходства поденок со стрекозами и высшими скврабеоновыми и по этому

признаку. Аналогичным образом редукция первичного копулятивного аппарата

стрекоз не позволяет' судить о его исходном строении. Однако сближенная заклад
ка его рудиментов (Махотин, 1934), характерная для большинстваскарабееновых

(кроме поденок) и коррелирующая у них с выделением обособленной,более или

менее подвижной генитальной капсулы, указываетна еще болееглубокое,чем у' по

денок, сходство стрекоз с высщимискарабеоновыми.Это позволяетпредположить,

что .стрекоаы отделились от общего ствола инфраклассадаже позднее, ЧеМ поденки.

о' том же свидетельствует позднее появление глазков в онтогенезе стрекоз, как

у Рагапеортега и Оligопеорtега,в отличие от щетинохвосток,поденок и гриллоно

вых У которых глазки появляются уже на первой постэмбриональной стадии.

(см. рис. 3).
Как стрекозы, так и поденки заслуживаютвыделения в особые когорты, соот

ветственно Libelluliformes и Ephemeriformes. Первые, как y~e уlТоминалось, из

вестны с позднего намюра и являются древнейшим из доживших доныне отрядов

насекомых. Поденки, несмотря на ихпредположигепьно более раннее обособление,

достоверно появляются только в позднем карбоне. Этот факт не обязательно ука

зывает на неполноту геологической летописи: вполне ВОЗМQЖНО, например, что

предки поденок только к этому времени приобрели характерные для отряда приз

наки.

Компактную группу внутри скарабеоновыхобразуют насекомые с полным прев

ращением - когорта Scarabaeiformes (= Оligопеорtега) . Для нее бовёе всего харак

терна резкая дифференциаl.:'ИЯ онтогенеза на стадии преимущественного морфогене

за (яйцо и куколка) , питания и роста (личинка) и размножения и расселения (има

го) (Расницын, 1965а). При' этом степень эмбрионализации онтогенеза (адультиза

ции первых постэмбриональных стадий) минимальная, сравнимая с тем, что среди
современных птеригот наблюдается лишь у поденок. Из морфологических призна

ков, общих. для .имаго всех скарабеиформных, MO~HO указат!>. пожалуй, только
на появление третьего, медиального сочленения средних и задних тазиков с грудью.

Состав и структура когорты обсуждается далее.

Среди оставшихся скарабеоновых выделяются две крупные группировки - Ра

гапеорtега и Ргоtоггhупсhоt8. Первая из них, -включающая Psocopteroidea, Thysa-
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вортегоюеа и Homopteroidea 1, была выделена Мартыновым (1925) в качестве од

ного из трех подотделов неоптер. Когорта Рготогглупспота была установлена

Б.Б. Родендорфом (1968) для палеозойских отрядов палеоптер, группирующихся

вокруг Palaeodictyoptera. Она включает кроме этого отряда также Megasecoptera,
Archodonata и Diaphanopterodea и противопоставляется Родендорфом когорте

Hydropalaeoptera (Ephemeroptera. +Odonata). Основанием для выделения Рго

torrhynchota служит строение их ротового аппарата, превращенного в колюще

сосущий хоботок.

Родендорф считал строение хоботка Рготоггпупспота и Homopteroidea
идентичным и предполагал, что проторинхоты были прямыми предками го

моптероидов, а· с ними и всех паранеоптер. Против гипотезы Родендорфа были

выдвинуты возражения (Шаров, 1973), основанные на существующих различиях
в строении хоботка (у Homopteroidea стилеты защищены футляром и~ нижней, у

Thysanopter'oidea из верхней губы, у Protorrhynchota их защищают только мак
силлярные и, по крайней мере у диафаноптеродей, также лабиальные щупики),

и на отсутствии хоботка у сеноедов. Прямое выведение всех паранеоптериз прото

ринхот действительно едва ли возможно. Неприемлема и противоположнаягипо

теза происхожденияпроторинхот от ринхот. так как наиболее примитивные пред

ставители последних (Archescytinidae) уже обладают специализированнымхобот

ком 11, кроме того, появляются намного позднее проторинхот (в перми) . Тем не

менее филогенетическая связь между проториихотами ,и паранеоптерами весьма

вероятна, о чем говорят многие особенности строения отряда Нурорег lida.
Отряд Нурорег lida образует разнообразная и, вероятно, довольно обширная

группа палеозойских насекомых, обладающих признаками продвинутых скарабее

новых (грудь с криптостернией, складывание крыльев первично крышевидное,

задние крылья без подгибающейся анальной лопасти, яйцеклад с ножнами) и обна
руживающих определенные связи с Paraneoptera и Protorrhynchota (тенденция к

удлинению головы и ротовых частей, которая осуществляется в форме, до деталей

сходной с тем, что наблюдается среди пермских сеноедов и что можно предполо

жить в качестве промежуточногоэтапа становления хоботка проторинхот]•
Центральное семейство отряда Hypoperlidae (Расницын, 1977а) достоверно из

вестно, начиная ~ позднего карбона (рис. 11), но особого разнообразия достигает

в перми (рис. 12-16), причем описанные формы далеко не исчерпывают коллек

ционного материалапо группе.

·Гипоперлиды были описаны среди Paraplecoptera (Мартынов, 1928), но Шаров

(1961) отмечал их резкое отличие как от Paraplecoptera 2, так и от Plecoptera и

указывал на необходимость пересмотра их систематического положения. Многие

члены семейства (Dinopsocus Martynov = Martynopsocus Кагпу, kaltanelmoa Roh
dendorf, Fatianoptera О. Martynova) были описаны в качестве особых семейств

в различных отрядах насекомых (соответственноPsocoptera, Diaphanopterodea и

Raph id ioptera) , но по крайней мере для Martynopsoeus уже отмечалось его сходст

во с Hypoperlidae (Шаров, 1961) .
Достоверные находки гипоперлид за пределами СССР не известны, но вполне

возможна принадлежность к ним некоторых карбоновых, в том числе инамюрских

насекомых Европы и Сев. Америки, особенно Ampeliptera Pruvost (рис. 17) и

Aenigmatodes Handlirsch (рис. 18). '
Близкими к. гипоперлидам могут оказаться и другие карбоновые насекомые,

частично упоминавшиеся выше в связи с отрядом Protoptera: Limburgina Lau-

к паранеоптерам нередко ОТНОСАТ также Zoraptera, однако даже наиболее важные призна

ки сходства этих насекомых с паранеоптерами (уменьшенное чиcnо мальпигиевых сосудов,

свободных ганглиев HepBHO~ цепочки и члеников лапок; ICM Кпвтепвеп. 1975) представ

лаются не более надежным"', чем 'те, что объеДИНRЮТ их с гриллоновыми (прежде всего

строение нижней стороны груди и, в частности, отсутствие криптостернии). С другой сто

роны, не все признаки, отличающие, по мнению Кристенсена 'О. с.Г, зораптер от паранеоптер,

являются таковыми (глазки ,развиты у нимф не только Zoraptera, но и паранеоптер, на

пример. у поздних нимф Cicadidae). Вопоос о положении зораптер в системе насекомых

нуждается в дополнительноманализе.

2 ВпосЛедствии ProtobIattodea (Шаров, 1968) •
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р J4 с. 11-16. ПредставитеnисемействаHYpOperlidae
11 - Tshunicola carbonarius А. Rasn.; в. карбон Тунгусского бассейна; 12 - Нурорепа elegans

. Mart.; в. пермь Дрхангельской обл.; 13 - Martynopsocus arcuatus (Mart.); В.пермь Архангель

ской 000.; 14 - Hypoperlopsis splendens G. Zal.; н.пермь ПриураЛЬFl: а - общий вид, б -'- голова;
15 - Fatianoptera mnemonica О. Mart.;H.nepMb Тунгусского бассейна; 16 -Tshekardobiaosmylina
A.Rasn.; н.пермь ПриураЛЬFl; реконструкцив. (11 - из Расницына, 1977а, 16 - ориг.
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Окончание подписи к рис. 11-16 '
. .. .

рис.!А.Г. Пономаренко; 12-15 - ооиг.: 12 - СОАна, а - зкз. 117/968, б -11772285; 13 -СОАна:

а -117/2187, б - 3353/459; 14 - Чекарда, а - зкз. 1700/3298, б"": 1700/1880; 15 ":'голотил)

Рис. 17-19. Насекомые,сближаемыес Hypoperlidae
17 - Ampeliptera limburgica Pruvost; н. карбон Голландии; 18 -Аелigmаtоdes dапiеlsiНапdl.;

ер. карбон США; 19 - Protoprosbole stгаеlепi t.aur.;H. карбон Бельгии; (17 -из Kukalov8',1958;
18 - ориг. рис. А.Г. Шарова по фотографии голотипа; 19 -из Родендорфа и др., 1962)

Рис. 20. Permopsocus latiреппis 'ПII., сеноед подотрАда Permopsocida; H.nepMb США (из Tillyard,
1926) ,

rentiaux, 'Protoprosbole Laurentiaux (рис. 19), Metropator Handlirsch· (см.
рис. 10), "Mixotermitodea", Pseudohomotethus. Handlirsch, ·Climaconeura
Pruvost, Emphyloptera Pruvost, Hapaloptera , Handlirsch (см. рис. 9).

Для гипоперлид характерен общий облик, сходный с таковым сетчатокрылых

и скорпионниц-легкое стройное тело, крышевидно складывающиеся перепон

чатые крылья, гомономные по форме, но с характерной гетерономностьюжилко

вания, частично унаследованнойот протоптер типа эвенкии и практически идентич

ной таковой многих насекомых с полным превращением (особенно миомоптер).

В передних крыльяхвв отходит от R гораздо дистальнее, чем в задних, CuA резко

выпуклая, а CuP столь же резко вогнутая, тогда как в задних CuA явственно вогну

тая, хотя иногда и расположенная на выпуклой складке мембраны, а CuP почти

нейтральная (может быть, вследствие слияния с передней ветвью А) • RS в норме,

строго гребенчатая назад, обычно з....:.4-ветвистая. М свободная (не слитая у осно

вания с CuA) , обычно 2-4-ветвистая, как правило, начинает ветвиться поздно, при
трех окончаниях гребенчатая вперед, при четырех ветвится дихотомически. M~ 
в виде характерной короткой и косой, реже поперечной жилки между М и CuA.
CuA с коротким развилком (иногда с тремя окончаниями). CuP простая или вет-.

вящаяся перед вершиной. Анальные жилки немногочисленные.

Антенны и ноги тонкие, длинные. Голова небольшая, с грызущими мандибу

лами и, возможно, с удлиненными палочковидными лациниями маКСI!IЛЛ (см.
рис. 14 б). Птероторакс гомономный. Яйцеклад режущий, его третьи створки об

разуют ножны (см. рис. 16). Строение мужских гениталий неизвестно. Церки ко

роткие, оаночпениковые. Экологически гипоперпиды предполагаются обитателя

ми растений, сохренившими трофические Связи с генеративными органами рас

тений.

Гипоперлиды по. своим признакам очень .бпизки к примитивнымпаранеоптерам,

в частноети к сеноедам. Особенно поражает сходство жилкования некоторых их

представителей с пермскими Psocidi idae (рис. 20). Весьма возможно, что гипо

перлиды были прямы�ии предками сеноедов, а с ними и всех паранеоптер, особен

но если учесть большуюдревностьгипоперлид.Достовернокарбоновыепаранеопте
ры не известны; принадлежность к ревнокрыпым Protoprosbole Laur., равно как

и двух других описанных в этом качестве карбоновых насекомых - Archeglyphis
Mart. и Blattoprosbole В. -М. - сомнительна; последний, по-видимому, таракан

(Шаров, 1966а). Archeglyphis известен по единс;твенномуотпечатку плохой сохран
ности, не обнаруживающему ясного сходства с равнокрылыми, а Protoprosbole,
судя по жилкованию,очень близок к Hypoperlidae. Если же предположениеоб удли

ненных палочковидных лациниях гипоперлид подтвердится, тесная связь этой

группы с паранеоптерами станет практически несомненной.

Несмотря на столь вероятную близоаь гипоперлид к сеноедам, вводить .их не
только в этот отряд, но и в саму группу "Paraneoptera" едва ли разумно. Характер

нейшей чертой эволюции перенеопгер является их переход ко все более совершен

ному паразитизму на растениях с питанием первично на генеративных органах

(сеноеды подотряда Permopsocida, с клювовидно вытянутой головой, Вишнякова,
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1976; трипсы. и поныне питающиеся пыльцой, см. Гринфельд, 1962; примитивные

равнокрылые семейства Агсhеsсуtiпidае, своеобразное строение яйцеклада кото

рых заставило Бек..сер-Мигдисову, 1972, предположить дпя них откладку яиц в мо

лодые шишки голосеменных, откуда после их раскрывания выходили личинки).

Лишь впоследствии паранеоптеры переходили к питанию на вегетативных органах

растений (далее иногда к хищничеству) или же к микофагии (современные сеное

ды) .' в соответствии со специализацией питания в той или иной мере падает роль

'полета (как компенсация часто появляется способность .к прыжкам) и соответст-'
'венно меняется общий облик: уже у сеноедов тело становится более компактным,

'коренастым, и сохраняется таким у большинства паранеоптер. Именно по переходу

к менее подвижному образу жизни и кажется наиболее логичным проводить грани-

цу паранеоптер. Формальным диагностическим признаком может служить присутст

вие церков у гипоперлид и отсутствие их у паранеоптер.

Если же принять наличие палочковидных лациний гипоперлид за установленный

факт и провести границу паранеоптер по появлению этого признака, то в эту же

группу паранеоптер придется включить, по-видимому, и проторинхот, которые,'

вероятно, унаследовали, удлиненные лацинии от общего предка с гипоперЛидами.

В таком объединении безусловно есть смысл, и граница между этой большой груп

пой (включая еще некоторые другие отряды, обсуждаемые далее) и остальными

скарабеоновыми более резкая, чем где-либо внутри нее, и более соответствующая

границам между когортами. Эту группу (Рагапеорtега + Ргоtоггhупсhоtа + Нуро

perlida etc.) можно принять в качестве единой когорты Cimiciformes, но 'от пара

неопгер, как их понимал Мартынов,она будет отличатьсяочень сильно.

Обширный гиатус между гипоперлидами и проторинхотами в определенной

степени заполняют семейства'Sупоmаlорtilidае,Strephocladidae с близкими ГРУП';lа

ми (Tococlad idae, Nugоп iопеuг idae,Permarrhaph idae) и, может быть, Homeodictyi
dae. В первом семействе Sупоmаlорti Ia Магtупоv (рис. 21) по жилкованию доволь

но сходна с Нурорегйове, но общий облик иной, как и у других членов семейства

(рис. 22-24) . Размеры крупные, тело длинное, но относительно тяжелое. крылья

длинные и складываются плоско на брюшке. Ноги мощные, riрицепные, как у

многих жуков, обитающих на растениях (бедра с зубцами, членики лапки широко
двупопастные,"коготки большие; в отличие от жуков развит очень крупный аро

лий). Голова сильно удлинена·и клювовидно заострена спереди, 'причем 'верши

ну "клюва" образуют узкие и длинные, почти стилетовидные мандибулы, зазубрен

ные по внутреннему' краю. В состав "клюва" входят и максилльi (по аналогии

с сеноедами, вероятно, их лацинии) . Здесь эти структуры в отличие от гипоперлид ,
'уже достоверно и гораздо более сильно, чем у них гипертрофированы и образуют

почти стилетовидные, но зубчатые по внутреннему краю и вильчатые в основании

структуры, занимающие более половины дпины головы. Судя по строенИю голо
вы и ног, синомапопгипиды, вероятно, обитали на растениях и питались, выедая

содержимое семезачатков голосеменных (Расницын, 1977а). Аналогичный способ

питания Шаров (1973) предполагает для проторинхот с тем отличием, что у послед

них был настоящий копюще-сосущий хоботок, и они должны были не" выгрызать
семезачатки, а высасывать их и, следовательно, 'использовать более молодые незре-

лые семезачатки. , '
По образу жизни и по строению головы синомапогпипицы мQгли бы претендо-,

вать на роль предков проторинхот, но этому препятствуют, во-первых," плоское

складывание крыльев, из которого нельзя вывести крышевидное скпадывание, ха

рактерное для' О iарhапорtегоdеа, и, во-вторых, позднее (в перми) появление семей

ства в геологической летописи. Первое из этих препятствий устраняется семейством

Permarrhaphidae (= Stгерhопеuгidае sуп.поv.) 1, сходным С Sупоmаlорtilidael'lo етро-

1 Permarrhaphus venosus Martynov изпоэдней перми р. Камы был описан как надкрыльежука
(Мартынов, 1930); позже А.Г. Шаров обнаружил, что зто просто оторванный клавус (анапь

нея областьпереднего крыла) насекомого,близкого к Strephoneura 'Martynov. К сожалению,

эти данные не были опублмксваны,
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Рис. 21-25. Представитеnиотряда Hypoperlida из н,перми Приураnья, семейства Synomalo
ptilidae (21-231, Permarrhaphidae (24) и Perielytridae (25)

21 - Synomaloptila longipennis Mart.; 2:? - Rhinomaloptila.polyneura А. Rasn.; 23 - Myctero
ptila dina А. Rasn.; 24 - Strephoneura robusta Mart.; 25 - Perielytron mirabile G. 2al.: а -теI)о

я заднее крыло. 6 - переднее крыло (21-23 из Расницына, 1977а, 24-200 - ориг., ком6иниро

ванные рис. по экз.: 24 - 168/12, 1700/3375, 3376; 200 - 1700/1863, 1864,4656; 256 - из
Родендорфаи др., 1962) .

ению головы и ног (бедра с зубцами, лапки с мощными коготками и аролием) , но
сохраняющим крышевидное складывание крыльев. Жилкование сильно отличается

от такового Sупоmаlорtilа Магtупоv, но более сходное с жилкованием другихSупо

malopti lidae. Существенно, что задняя ветвь М пермаррафид отчетливо вогнутая, ме

нее четко та же особенность выражена и у Mycteroptila. Это можно рассматривать
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как аналогию вогнутой МР проторинхот. Передние ветви М здесь в отличие от МА

проторинхот нейтральные; дальнейшая дифференциация ветвей медианы на вып'ук
лую МА и вогнутую МР имеет место у позднепермских Homoeodictyidae (табл. 11.
фиг. 6). систематическое положение которых неясно. но близость к Synomalopti
lidae и Permarrhaphidae не исключена.

Пермаррафиды обладают еще одним признаком.сближающимих с палеодиктио

птероидами - хотя и не длинными. но явственно членистыми церкамИ. Такие церки

вполне могли быть предшественниками длинных хвостовых нитей. характерных

для пелеопиктмоптерсицов (рис. 26-27) . Попутно можно отметить. что у Diaphano·
pterodea в отличие от Palaeodictyoptera и Megasecoptera самцы были. по-видимому.

лишены хвостовых нитей. прекрасно развитых у самок; во всяком случае это вы

держивается на обширных материалах по раннепермскимдиафаноптероидамв коп

лекциях Палеонтологического института АН СССР. У гипоперпид, как уже отмеча

лось. церки короткие. одночлениковые.

Позднее появление в геологической летописи. упоминевшееснвыше как препят

ствие для выведения проторинхот из синомалоптилид.столь же справедливо и для

пермаррафид. известных только из ранней и поздней перми Приуралья и Прикамья.

Хронологический разрыв между ранней пермью и временем появления палеодик

тиоптероидов (ранний намюр) отчасти заполняет очень сходное по жилкованию

крыльев семейство Strephocladidae (-другие части тела не известны. но у близкого

семейства Tococladidae строение головы. видимо. близко таковому пермаррафид.

см. Сагрептег. 1976) . Кроме упоминающихся в литературе. находок (в позднем кар-

.боне ФРГ и ранней перми ЧССР и США. см. Сагрептег. 1966). сущеСТВУЮ1" также и

несписанные формы стефокладид - в позднем карбоне Бразилии ("NiJrkemidae
sp. С .", Pinto. 1972) и в позднейперми Архангельской области (данные автора) .
Правда. и с их учетом временной гиатус остается весьма аначигепьным, охватывая

намюр и средний карбон. но для этого времени известно немало наСЕ:К:ОМЫХ неяс

ного систематического положения. отнесенных к палеодиктиоптероидам лишь по

строению крыльев. Учитывая разнообразие жилкования синомалоптилид. пермар

рафид истрефокладид. вполне возможно. что какие-то из уже известных нам на

мюрских и среднекарбоновых насекомых в случае обнаружения более полных

остатков окажутся представителями той же группировки отряда Hypoperlida. ко

торан предполагаетсяздесь в качестве предковойдля палеодиктиоптероидов.

Итак. в состав отрядаHypoperlida включаются с большей или меньшей степенью

уверенности семейства Нурорегlidae. Protoprosbolidae. Synoma lopti lidae. Репваг

rhaphidae. Strephocladidae. Tococladidae. Nugonioneuridae. а также Perielytridae
(рис. 25). ранее выделявшиеся в особый отряд Perielytrodea (Запесский, 1948).
Таксономическое положение Homoeod icty idae.· М ixoterm itodea. Нара lopter i
dae. Аеп igmatodes . и других обсуждавшихся выше форм кажется менее опре

деленным,

Помимо гипоперпицовых, паранеоптер и проторинхот, в когорту Cimiciformes
приходится ввести также отряд Blattinopseida с единственнымсемейством Blatti..,..
nopseidae.' Блапинопсеиды (рис. 28-29) всегда рассматривалисьсреди гриппоно

вых (=Polyneoptera) в отрядах РгоtоЫаttоdеаили Protorthoptera. лишь А.Г. Ша

ров (1968) указывал на необходимость пересмотреть их систематическое положе

ние. Блаттинопс:еиды распространены со среднего карбона и до конца перми. Стро

еняе тела и крыльев. изученное на обширном материале по роду Glaphirophlebia
иэ отложений нижней перми Приуралья и верхней пермиАрхангельской области.

указывает, что это несомненные скарабеоновые, по морфологическому уровню

близкие к Сипiсifщmеs и Scarabaeiformes. но к последним явно не относящиеся

из-за отсутствия полного превращения (см. Laurentiaux. 1959). У блаттиногiсеид

были развиты криптостерния, режущий яйцеклад с ножнами и довольно короткие

членистые церки, Ротовой аппарат грызущий, не удлиненный. Строение лациний не

известно. Крыяья складывались крышевидно. передние нередко были заметно

уплотнены. в за/днем крыле часть анальной области (позади двух первых. наиболее

сильных анальных жилок) была не только слегка расширена. но и подгибалась при

складывании крыльев. как у Homoptera Auchenorrhyncha. клопов и многих насеко-
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· Рис. 26-27. РеконстрvкцияPalaeodictvoptera (26) и Djaphanopterodea (27) [ориг. рис. д.Г. По

номеренко]

мых с полным превращением (особенно у жуков и перепончатокрыпых] . Строение
RS и CuA передних и задних крыльев раапичапось так же, как угипоперлид.

Жилкование блаттинопсеид в деталях было весьма различным, но сходным по об
лику и с рядом явных специализаций (тенденция к покровнокрьiлости, расширение

субкостального поля, перехоп ветвей М на RS, расширение и дифференциация аналь

ного поля заднего крыла) , но на довольно. архаичной основе, проявляющейся в со

хранении Ms, направленногоназад гребня ветвей CuA и характерной гетерономнос

ти крыльев по строению RS и CuA. .
Важное значение блаттинопсеид для филогении состоит в том, что особенности

строения их тела соответствуют тому этапу в эволюции скарабеоновых, который

может служить исходным для становления как цимициформных, так и скарабеи

Формных (насекомых с полным превращением) . Действительно, они уже. приобре

ли криптостернию, но еще сохранили неполное превращение, членистые церки, при

митивный яйцеклад, крышевидное складывание крыльев и короткие мандибулы,

косвенно свидетельствующие о том, что изменения и других частей ротового аппа

рата в направлении, характерном для цимициформных, вероятно, еще не имели

места. Экологически блаттинопсеиды тоже вполне могли остаться сходными со

своими предками - протоптерами, т.в. сохранить связь с растениями и питание их

генеративными частями.

Весьма существенным дпн решения вопроса о связях блаттинопсеид может ока

заться факт присутствия жилки, проходящей у них вдоль заднего края анальной

области в переднем крыле. Дело в том, что эта жилка, характерная для большин

ства цимициформных и многих, особенно более примитивных скарабеиформных,

играет определенную ропь в фиксации крыльев в положении покоя (часто, .может

быть, не столько в механической фиксации, сколько в контроле положения крыль

ев) . Задний край переднего крыла в покое ложится по бокам от скутеллума сред

неспинки и далее назад на поверхность заднеспинки, проходя первично приблизи-
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Рис. 28-32. ПредставитаnиН8АОТрАДВCaloneuroidea.oTpRAbIBlattinopseida (28-29). Caloneuro
dea (30-31) и семействоненсногопоnоженинSypharopteridae (32)

. 28 - GlaphirophleЫa uralensis (Mart.l: н. пермь Приуралья; а -общий ВИД, б- реконструкция;
29 - G. subcostali5 (Mart./; в. лермь Восточной Европы; крылья; 30 - Paleuthygramma tелui

соглis Mart.; н. пермь Приуралья; 31 -. Caloneura dawsoni Вroпgп.;в.карбон Франции; 32
Sypharoptera pneun1a Handl.; ср. карбон США (288 - ориг. Чекарда, экз. П И н N° 1700/3361. кры
лья по голотипу; 286 -ориг. РИС. А.Г. Пономаренко; 29 - ориг. Сояна, эка, ПИН N° 3353/199,
203; зо - ориг. Чекард..; зкз. П ин но 1700/1437; 31 - из Carpenter. 1961;· 32 - из Сагрептег.

1967)

32



тельно вдоль границы скутума с прескутумом и скутеллумом. У сеноедов и мно

гих скарабеиформных, включая, по-видимому, миомоптер, здесь образуются одно

широкое или два более узких, приблизите:nьно параппепьных вдавпения, в которые

эта жилка и ложится. У Homopteroidea аппарат фиксации вторично сдвигается на

среднегрудь, где по бокам от скутеллумаобразуются две узких глубоких борозды,

в которые вкладываются.соответствующиеучастки заднего края передних крыльев.

у невроптероидов, у современныхMeropeidae (Mecoptera) и у низших перепончаго

крылых на заднеспинке и на крыле в местах контакта независимо образуются шеро
ховатые поля (Riek, 1967; Расницын, 1969; Hlavac, 1974; Eichele, Villiger, 1974).
У ручейников шероховатые края поля обычно развиты только на крыльях в связи

с тем, что основная фиксация здесь происходитмежду накладывающимисядруг на

друга задними краями передних крыльев, на участке, освобожденномот впадающих

в край крыла анальных жилок (адаптация к выходу ИЗ куколки в воде; Сукачева,

1976) . Роль заднеспинки в фиксации крыльев при этом, однако, полностыо не теря

ется, поскольку средняя ее часть остается вдавленной и обычно окаймленной отчет

ливыми поднятиями; ,нередко наблюдается и подобие шероховатых полей, правда,

очень слабо выраженных. Вероятно, в связи с описанными изменениями жилка,

окаймляющая основание заднего края переднего крыла, у перепончатокрылых и

ручейников (а также и бабочек) исчезает.

Шероховатым полям сетчатокрылых часто приписывают стридупационную функ

цию (Riek, '.с.; Eic~ele, Villiger, 1. с.}, что кажется маловероятным прежде всего

из-за чрезвычайно широкого распространения этих образований и отсутствия поло

вого диморфизма в их строении и из-за того, что их структура (направленные друг

к другу поля шипиков или щетинок) не характерна для звуковых органов. Впро

чем, если даже и будет показано, что шероховатые поля действительно могут функ

ционировать как стридуляторы, сомнительно, чтобы эта. их функция была един

ственной. Во всяком случае опыты по односторонней ампутации учасп{а крыла

.Chrysopa spp. и HemerobiUs врр., несущего шероховатое поле, в отличие от данных

Айхеле и Филлигер (Eichele, Villiger, I.с.),обнаружили влияние ампутации на поло

жение сложенных крыльев. Во-первых, смыкание задних краев крыльев стало ме

нее плотным, во-вторых, фиксация оперированного крыла потеряла прежнюю точ

ность и стабильность: если при.вертикальном положении тела крылья располагают

ся на одном уровне, то при горизонтальном поврежденное крыло несколько прови

сает. Иссечение других участков заднего края крыла на его положение в покое не

.влияет..
у перепончатокрылых и у скорпионниц Мегоре Newm. и Austromerope Kill.(Me

горегёае] произошло дальнейшее изменение шероховатых полей с образованием

специализированных кожистых лопастинок. У низших перепо.нчатокрылых эти по

пастинки, именуемые ценхрами, появились на заднеспинке. У Meropeidae (только

у современных,'но нужно иметь в виду, что триасовые формы отличаются от них

и ПО многим другим признакам, так что отнесение их Пономаренко и Расницыным,

1974, к ЭТО,му семейству может быть ошибочным) - на заднем крае крыла. В пер

вом случае поверхность лопастинки стала чешуйчатой, 1;10 втором ребристой, так же

как поверхность шероховатого поля заднеспинки (H/avac, 1974).
Среди гриллоновых только группы наиболееспециализированныев направлении

покровнокрылости (тараканы, уховертки, короткоусые прямокрылые) использу

ют.заднебазальный край переднего крыла для фиксации. При этом из-за более ши

рокого перекрывания крыльев укрепленный край крыла вкладывается во вдавле

ние не на задне-, а на среднеспинке. В таких группах, как веснянки, богомолы,тер

МИ'fЫ (включая Mastotermitidae) подобный аппарат фиксации не развит. Все это

говорит о ТОМ, что у. гриллоновых способ фиксации сложенных крыльев, отчасти

аналогичный таковому цимициформныхи скарабеиформных,возникал независимо

от них (и, видимо, неоднократно), а сходство двух последних групп по этому приз

наку может оказаться унаследованным от общего предка.

Сказанное выше, конечно, не означает, что Blattinopseidae с их специализирован

ным жилкованием могли быть предками Cimiciformes или Scarabaeiformes. Одна

ко речь идет не о самом семействе, а о более широкой группировке, другие члены
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которой вполне могут оказаться примитивными и в отношении жипкования. Прав"

да, надежда на то, что они будут найдены среди имеющихся материалов, невелика,

хотя присутствие их там кажется вполне вероятным. Такие насекомые едва ли мо

гут быть уверенно опознаны иначе чем по сериям, содержащим остатки тела хоро

шей сохранности - условие довольно трудно выполняющееся для карбоновых на

секомых, наиболее перспективных в этом отношении. Здесь можно только отме

тить; что жилкование среднекарбонового Glaphyrocoris Riсhагdsоп и позднекарбо

новых "Blattinopsis" подрода Stephanopsis Kukalova', описанных в бпаттинопсеи

дах, а также среднекарбоновых РгоtоЫаttiпорsеidае, более nримитивно и в то же

время обнаруживает определенные черты сходства с' типичными блаТтинопсеидами.

Это действительно вполне могут быть примитивные представители того же отряда.

Блаттинопсеиды, как уже отмечалось, не дают оснований предполагать у них обо"

собление лаЦИНИЙ,характерное для цимициформных. Поэтому введение их в эту

когорту, лишающее цимициформных единственной синапоморфии, может быть рас

ценено как искусственное и произвольное. Однако выделение бпаттинопсеид в осо

бую когорту при тех скудных знаниях по этой группе, которыми мы сейчас распола

гаем, кажется еще более спорным. Поэтому приходится остановиться на первом из

двух возможных' решений и включить блаттинопсеид в качестве особого надотряда
в когорту цимициформных. .

Помимо блаттинопсеид и сближаемых с ними форм; сходное положение вблизи

корней Cimiciformes и Scarabaeiformes занимает еще одна палеозойская группа 
отряд Caloneurodea (рис ..30-31), известный со среднего карбона (семействоGeno
pterygidae) и ДО конца перми. Для калоневродейхарактернысравнительнодлинные
крылья, внешне сходные с крыльями Sупоmаlорtilа (из-за чего последняя и была

описана среди калоневродей, см. Мартынов, 1938), но совершенно гомономныв,

с характерной тенденцией образования пары прямых сближенных жилок в средней

части крыла и часто расположеннымипоперечными жилками. У карбоновых капо

невродей (Саlопеuга Вгопgпiагt, StenaroceraBrongniart\ крылья складывались

крышевидно.у пермских - плоско. Голова и ротовые части короткие, палочковид

ных лациний, как и у блаттинопсеид, обнаружить не удается; вероятно, лацинии сох

раняют примитивное строение. Грудь с криптостернией, гениталии обоих полов со

ответствуют морфоло.гическому уровню цимициформных. Экологически калонев

родеи, по-видимому, представляли жизненную форму палочников, с которыми их

сближает не только общий облик и пропорции конечностей, но и способ расположе-

. ния поперечных жилок на крыльях и даже строение яиц. На одном из отпечатков

Paleuthygramma tепuiсогпе Mart. из нижнепермскихотложений liJриуралья в брюш

ке самки видны 19 крупных, жестких, укрепленных продольными утолщениями

яиц (табл. 111, фиг. 7). Конечно, сходствос палочникамидалеко J'le полное. Судя по

яйцекладу, укороченному и несколько редуцированному, но все же развитому зна

чительне лучше, чем у палочников, и по небольшому числу яиц, калоневродеи не ро

няли свои яйца на землю, а, вероятно, приклеивали их к поверхности растения или

прятали их в трещины коры, пазухи листьев или в надрезы, сделанные яйцекладом

на растениях. Отсутствие надежных указаний на филлофагию этих, равно как и лю

бых других палеозойских насекомых", делает более вероятным предположение,

что они питались не листьями, как палочники, а скорее генеративными частями рас-

тений, подобно многим современным им насекомым. .
Калоневродеи рассматривались среди Polyneoptera де! тех пор, пока Шаров

(1966б) не перенесих в Oligoneoptera и не включил вместе с Glosselytrodea в Neu
ropteroidea. Если глосселитродеидействительносвязаны сравнительноплавным пе

реходом с сетчатокрылыми (см. ниже) , то для обсуждаемого отряда никаких опре

деленных свидетельств близости к насекомым с полным 'превращением обнару

жить не удается. Шаров убедительно показал, что капоневроаеи - это не полинес

птеры (в том, что они не относятся ни к палеоптерам, ни к паранеоптерам, сомне-

1 Существуют указаНИА на находки погрызенных листьев палеозойских растений ,(Plumstead.
1963), но доказательства принадлежности этих погрызов I-',асекомым, а не диппоподам от

сутствуют..
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ний И не возникало) • но это еще не указывает на их принадлежность к опигонеопте

рам (т.е. скарабеиформным) . Пока у этой группы, весьма специализированной и бо

лее древней, чем насекомые с полным превращением, не обнаружены сколько-ни

будь определенные черты сходства с последними, калоневродей разумнее рассмат

ривать среди примитивных цимициформных. Отсутствие у них каких-либо следов

изменений ротового аппарата в направлении, характерном для Hypoperlida и их ве

роятных потомков,позволяет вывести калоневроидей из той же гипотетичес

кой группы первичныхCimiciformes, которые были предками как высших, типич-·

ных представителей когорты, так и блаттинопсеид, и объединитьих с последними в

одном надотряде Са lопеuгоidea. Дополнительным аргументом в пользу очень ранне

го обособления калоневродей служит строение медиокубитальной области их кры

льев. Как уже упоминалось. для отряда характерно присутствие двух сближенных

жилок в средней части крыла. Передняя из них выпуклая, задняя вогнутая, что поз

воляет, казалось бы, их гомологизировать соответственно с CuA и CuP. Однако по

зади них расположена еще одна вогнутая жилка, в основании соединяющаяся с пре

дыдущей, и лишь следующая жилка занимает выпуклое положение (все это хоро

шо видно уже на крыльях древнейших калоневродей - Gепорtегуgidае, см. Ri
сhагdsоп, 1956, f ig. 24...:25) . Очевидно, мы имеем здесь дело со свободной Ms , далее
с CuA, не соединенной с Ms и потому сохраняющей вогнутое, как в заднем крыле

Еvепkiа, положение, и с вогнутой, как обычно, CuP.
В качестве группы, допускающей сближение с калоневродеями, нужно упомя

нуть среднекарбоновых Sypharopteridae (рис. 32). Их родственные связи разные

авторы рисовали совершенно по-разному (Сагрептег, 1967а), и в упомянутой пос
ледней работе по группе семейство просто отнесено к насекомымневсногосистема
тического положения. Жилкованиесовершенно гомономныхкрыльевSypharoptera
Напdliгsch напоминаетжилкованиекалоневродей,однако, сближенныхжилок здесь

нет (впрочем, и у самих калоневродей они не всегда четко выражены, например,

у пермской Permob,iella Tillyard); свободной Ms , вероятно, нет, но уверенно гово

рить об этом нельзя, так как на единственном отпечатке жилки позади предполагае

мои CuP не сохранились. Положение крыльев на отпечатке свидетельствует скорее
о крышевидном их складывании.

Глава 4

СТРУКТУРА SCARABAEIFORMES
И ПРОИСХОЖДЕНИЕ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

Насекомые с полным превращением включают, помимо известного набора со

временных отрядов, два вымерших отряда - Giоssеlуtгоdеаи М iomoptera. Первый
из них, числившийся ранее среди попинеоптер (ГРИЛЛОНОВЫХ),был переведен сюда

и отнесен к ·невроптероидамА.Г. Шаровым (1966б). в данном случае, как и в отно

шении Caloneurodea (см. выше), не было приведено надежных доказательств при

надлежности глосселитродей к невроптероидам. Тем не менее с мнениеМ Шарова

можно согласиться, учитывая значительное сходство жилкования глосселитродей

(особенно Permoberoth idae) и сетчатокрылых.

Отряд Miomoptera (рис. 33-36) введен в состав скарабеиформных (из грилло

новых) Родендорфом (1977), но без обоснования.Объем отряда здесь изменен по

сравнению с другими работами .(Родендорф, 1962; Kukalov6, 1963; Сагрептег.

1967Ь) • В него включаются насекомые, обладающие следующими признаками жил

кования крыльев. RS строго гребенчатый, без ясных следов перехода в его состав

ветвей М. М двухветвистая , часто, особенно в переднем крыле, в базальной части

слитая с CuA, передняя ветвь иногда сливается с задней ветвью RS. CuA цвух-, ред

ко трехветвистая, очень редко (у некоторых юрских Регmопkidае) простая. Зад- .
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Рис. 33-36. Представителиотряда Miomopterв
ЗЗ - Palaeomantina pentamera А. Rаsп.;.:н.лермьПриуралья:а - реконструкция, б - строение

груди, в - гениталии самца; 34 - Palaeomantisca lata Mart.; Н.пермь Приуралья: а - общий вид,

б -яйцеклад снизу; З5 - Epimastax sojanensis (А. Навп.]: в: пермь Архангельской обп, З6 
Permonka jurassica А. Rdsn.; Н.-ср. юра Ферганы (ЗЗ - ориг. рис. А.Г. Пономаренко, остальные

рисунки из Расницына, 1977а) .

Р и с. З7. Гипотетический преДОК пвpenон'I8ТОКрЫЛЫХ

а - имаго, б - личинка (а - из Расницына, 1969, б - ори г.]
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ние крылья отличаются от передних не числом ветвей основных систем жилок, а

более проксимальным отхождением RS и М (последняя здесь. сливается с СиА

редко и на небольшом протяжении), вогнутым до развилка стволом СиА, менее

выраженной вогнутой складкой позади СиР и несколько расширенным по сравне

нию с передним крылом анальным полем.

Миомоптеры принимаются в составе трех семейств '- Раlаеоmапtеidае,Palaeo
mапtisсidае и Permosialidae. Первое. семейство охватывает большинство предста

вителей отряда и характеризуется крышевидным складыванием крыльев, узким

костальным полем несколько уплотненного переднего крыла и отсутствием либо

(реже) небольшим числом предвершинных ветвей SC. Палеомантеиды известны

с позднего карбона и весьма разнообразны и широко распространены вперми.

К палеомантеидам, возможно, близка недостаточно точно описанная Archaemiopte
га G.uthOrl (описанный в Archaemiopteridae Tychtodelopterum О. Mart. принад

лежит не к миомоптерам, а к вислокрылым; Пономаренко, 1977а).

Палеомантисциды известны только из ранней перми Приуралья (Расницын,

1977а). Они близки к палеомантеидам, отличаясь более перепончатым передним

крылом и прыгательными задними ногами. Один из двух родов, Раlаеоmапtiпа

А. Rasn., обладает пятичлениковыми лапками (у типового рода и у палеомантеид

лапка четырехчлениковая; лапка пермосиалид неизвестна) . .
Пермосиалиды объединяют пять родов: Permosialis Mart., Epimastax Mart.

(= Sindomioptera А. Rasn., syn. nov.) , Permonka Riek, Permonia Kukalov~ и
Регmопikiа Kukalov~, и отличаются плоским складыванием крыльев (известно
лишь для Регmопkа) и широким костапьным полем переднего крыла с обильно

ветвящейся SC. Семейство известно с начала перми до ранней или средней юры,

причем большинство родов пермские, а из мезозоя известна лишь Permonka, если

не считать единственную находку Permosialis sp. в триасе Средней Азии (д>t<ай

поучо}. Принадлежность пермосиалид к миомоптерам, а не к вислокрылым

обоснована Риком (Riek, 1976) и Расницыным (1977а). В последней работе в

семейство введен род Epimastax (под названием Sindomioptera) и выделено се
мейство Permonkidae. Однако предложение Рика (1. с.Г. ввести .Permonka в

Permosialidae кажется более обоснованным. Permonia и Регmопikia были описа

ны в семействе Permembiidae (Kukalova',Hi63), но РегmеmЫа Tillyard оказалась
представитеi1ем гриплоновых (Carpenter, 1976); Permonia уже отнесена к пермо

сиалинам Риком (1. с.) , того же, видимо, заслуживает и Permoni kia.
Как уже упоминалось, миомоптер до сих пор относили к полинеоптерам

(гриллоновым). Быпи описаны даже их нимфы .(Шаров, 1957), ·но· изучение ти

пового материала показывает, что они не отличаются существенно от нимф про

тоблапод. Во всяком случае это не миомоптеры: задние крыловые чехлы этих

нимф сильно расширены в основании, указывая на существование у имаго ши

рокойанальной области; тогда как у миомоптер основание заднего крыла лишь

слегка расширено.

Другой признак, послужившийоснованием ДЛЯ отнесения миомоптер к грилло

новым - присутствие у них коротких членистых церков (Carpenter, 1939), но при

сутствие их у низших скарабеиформных вполне естественно, тем более, что трех

членистые церки развиты у самок Mecoptera (Mickoleit, 1975). Гораздо более

существенны признаки миомоптер, характерные для скарабеоновых (крыше

видное складываниекрыльев у наиболее прммигивных и древних семейств

Palaeomanteidae и Palaeomantiscidae; анальная область заднего крыла, не под

гибающаяся при складывании даже при некогором ее расширении; крипт.остерния;

режущий·яйцеклад с третьими створками, образующими ножны; симметричные

гениталии самцов, гонококсы и гоностили которых образуют хватательный аппа

рат). Единственный известный автору признак морфологии имаго, специфичный

для скарабеиформных (дополнительное медиальное сочленение "Тазиков птерото

ракса)1, также обнаружен у миомоптер (см. рис. 3"3б) , что и позволяет отнести

их к насекомым с полным превращенмем.

Медиальное сочленение тазиков известно также V поденок (Расницын, 1969) •
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По морфологии имаго миомоптеры достаточно примитивны, чтобы быть предка

ми всех остапьных скарабеиформных, тем более, что других претендентов на эту

роль, сравнимых с ними ПО уровню примитивности, среди насекомых с полным

превращением неизвестно. Наличие всего двух-трех ветвей на М едва ЛИ можно

счигагь серьезным препятствием для выведения из миомоптер остальных скарабеи

Формных, поскольку полимеризация жилкования представляет собой достаточно

распространенное явление (для стрекоз эта показал Сагрептег. 1939; для протоме

коптер - Пономаренко, Расницын, 1974; практически несомненно этот же процесс.

имел место в эволюции сетчатокрылых, вислокрылок семейства Corydalidae, мно

гих равнокрылых надсемейства Fulgогоidеа,и т.д.}. Расширенное основание задне

го крыле также не препятствует предполагаемой филогенетической ропи мио

моптер, так как узкое основание заднего крыла невроптероидов, коррелирующее

с легкостью и стройностью их тела, вероятно, носит вторичный характер. Во вся

ком случае кубитоанальная область крыла пернекой Permithonopsis gгапdis

О. Mart. сохраняет все основные особенности, типичные для заднего крыла мио

моптер (Мартынова, 1952, рис. 13); это было свойственно и некоторымдругим,

если не всем пермскимсетчатокрылым.

Геологическое распространение миомоптер перекрывает весь тот период, в те

чение которого появлялись основные филогенетические ветви Scarabaeiformes.
Отряд возник не позднее начала позднего карбона, т.е, раньше, чем любые другие

представители когорты (мекоптероиды,невроптероиды и жуки иавеогны только

начиная с ранней перми) , и вымер в юре, после того как в триасе появились пере

пончатокрылые. Все эти данные и позволяют считать, что миомоптеры могли быть

предковой группой для остальных насекомых с Щ>ЛНЫМ превращением .
.Плавного перехода от миомоптер к какому-либо из надотрядов насекомых с

полным превращением обнаружить не удается, поэтому их, видимо, следует рас

сматривать в качестве особого надотряда Miomopteroidea.
Строение миомоптер дает сравнительно мало материала для реконструкции их

экологии. Крышев.идное складывание крыльев и длинные ноги свидетельствуюто

преимущественно открытом обитании, вероятно, на растениях. Однако, судя .по

нескопько-уплотненнымпередним крыльям большинства представителей и по тен

денции к плоскомускладыванию крыльев, реализующемусяу пермосиалид, многие

миомоптеры были способны проникать в узкие пространства (прятаться в щелях

субстрата или, может быть, забираться в стробилы голосеменных растений в поис

.ках пищи) . Прямых доказательств питания има~о миомоптер пыльцой нет; но кос

венно .это подтверждается широким распространением поллинофагии у их вероят

ных потомков - остальных скарабеиформных (Гринфельд, 1962) . Конечно, исполь

зование пыльцы современными насекомыми можно рассматривать как последствие

экспансии покрытосеменных растений, однако поллинофагами были, по-видимому,

и многие палеозойские и мезозойские формы. Практически несомненными анто

филами были юрские Kalligrammatidae, густо опушенные и внешне похожие на ба

бочек, ярко окрашенные, с глазчатыми пятнами на крыльях.При этом по крайней

мере Меiопеuгitеs villosus Panf. обладал удлиненными мохнатыми щупиками, ко

торые, складываясь, образовывали подобие хоботка (Rohdendrof, 1969, fig. 17).
Этим "хоботком"насекомое,вероятно, извлекалопыльцу из генеративныхорганов

голосеменных. Щупики с аналогичнымстроением и, вероятно,функцией обнаруже

Hbl и у одного из древнейших мекоптероидов (Maroimerobius G. 2al.; табп, 111,
фи~. 8). ПО данным Сукачевой (1976), это насекомое принадлежит к ручейникам.

.Palaeomantiscidae с их узкими и одинаково тонкими, перепончатыми передними
и задними крыльями .и прыгательными задними ногами, видимо, были меньше

. .

склонны прятаться в укрытиях, чем это можно предположить для остальных мио-

моптер.

Учитывая сходство образа жизни некоторых потомков миомоптер (Xyela Dalm.,
Нугпегюртега] с тем, что предполагается для примитивных птеригот, а также строе

ние яйцеклада, приспособленного к откладке яиц в растения, можно думать, что

личинки Mi~moptera развивались в более или менее зрелых шишках голосеменных,

передвигаясь между чешуями от одного микроспорангия к другому. Эта гипотеза
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позволяет объяснить также ряд характерных черт полного превращения. Личинки

насекомых с полным превращением отличаются от преимагинальных стадий дру

гих крылатых насекомых (в наибольшей степени от нимф гриллоновых) приз

наками, свидетельствующими об ослаблении локомоторной и сенсорной функций

(уменьшение относительных размеров и расчлененности ног, утрата выраженности

грудной тагмы, определенная редукция глаз и антенн) . Эти особенности, вероятно,

возникли при малоподвижном образе жизни в условиях эффективной защиты от

высыхания, врагов и т.д. и при обилии пищи. Задержка в развитии выступающих

в стороны крыповых чехлов может указывать на обитание личинок первично в

тесных пространствах". Условия развития, предполагаемые для миомоптер, вполне
удовлетворяют всем этим требованиям.

Полное превращение определяется, помимо особенностей строения личинки,

наличием стадии куколки, указывающим на формирование его в условиях не толь

ко глубоких различий, но и резкого перехода от личиночного к имагинальному

образу жизни. Развитие миомоптер в стробилах голосемянных удовлетворяет и

этому требованию.

Миомоптеры по общему облику и по жилкованию крыльев весьма сходны с

гипоперлидами; особенно велико это сходство у Palaeomantiscidae (см. рис. 33).
Тем не менее их довольнотрудно выводитьиз этой группы или из их непосредствен

ных предков (более примитивныхгипоперлидовыхтипа протопросболид), так как

наличие стилетовидной лацинии у их потомков - паранеоптер, 'у близких к ним

синомалоптилид и, возможно, у них самих делает весьма вероятным появление этой

, особенности уже у первичных гипоперлидовых. У низших скарабеиформных.лсаки

ми являются миомоптеры, подобной специализации не' было, поскольку ее нет у

большинства насекомых с полным превращением (хотя какие-то предпосылки к

обособлению лацинии у скарабеиформных имеются, о чем свидетельствуют данные,

приводимые Kristensen, 1975). С другой стороны, миомоптеры по некоторым

признакам сближаются с блапинопсеидами (более коренастое, чем у гипоперлид,

тело, несколько расширенное основание заднего крыла, характерный облик

крыльев Epimastax Martynov из семейства Permosialidae). Если не сами Blattinop
seidae, то какие-то другие представители отряда блапинопсеидовых либо, в край

нем случае, надотряда калоневроидей,были достаточно примитивными, чтобы дать

начало миомоптерам и с нимl't - всем насекомым с полным превращением.

Потомки миомоптер распадаются на две обособленные группы, к одной ИЗ ко
торых принадлежат перепончатокрыпые, к другой - жуки,невроптеро'иды и ме

коптероиды. Неоднократно высказывающееся мнение о близости перепончатокры

лых к' мекоптероидам не представляется обоснованным. В последних обзорах по

этому вопросу (Kristensen, -1975; Konigsmann, 1976) указываются три синапо

'морфных признака перепончатокрыпых и мекоптероидов. Все они свойственны

личинкам и сводятся к эруковидной (червеобразной) форме тела, одиночному

коготку и секреции шелка лабиальными железами (у невропiероидов и жуков

первичная форма пичинки камподеевидная, коготки парные, шелксекретируется

мальпигиевыми сосудами). Однако апоморфный характер этих признаков сом

нителен. Когтевидный претарз онтогенетически и филогенетически (многоножки

в широком смысле, щетинохвостки, в частности, Monura, поденки) предшествует

'парным коготкам, которые могут возникать независимо, в том числе и у пере

пончатокрылых (Argidae; Расницын, 1969). Эруковидная форма тела более со

ответствует образу жизни, предполагаемомудля личинок миомоптер, чем кампо

деевидная, и доказательства ее вторичности неизвестны. Что касается шелкоотде

ления, то достоверно известен (у перепончатокрылых; Gi Imour" 1970) переход от

Торможение раавития наружных гениталий у личинок насекомых с полным превращеt:tием

было, вероятно. побочным результатом перечисленных выше измеt:tеt:tий, так как их реали

зация оказалась возможt:tОЙ в результате простой приостановкм морфогеt:tеза на стадии,

предшествующей стадии молодой пичинки поденки '(без простых глазков и с нерасчпенен

t:tbIM тибиотарзом), у которой, естественно, наружных зачатков гениталий нет. Анапогич

ные мехаt:tизмы эволюционных иамвнвний более поцробно рассматривает А.Л. Тихомирова

(1976) _
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лабиальной секреции к мальпигиальной, но не наоборот. Кроме того, шелкоотде

ление у примитивных мекоптероидов, именно скорпионниц, пока вообще не обна

ружено.

Возникновение группы, объединяющей жуков, невроптероидов и мекоптеро

идов, было связано, вероятно, с переходом к развитию в растительных остатках

и их скоплениях (подстилка, гниющая древесина, скважины под корой деревьев

и т.д.) , отразившимся на строении головной капсулы и яйцеклада. Прогнатизм,

если не органический, то функциональный (факультативный) ,. В.ызвал замыкание

головной капсулы (между ротовым и затылочным отверстием), чрезвычайно

характерное и для личинок, и для имаго всех трех надотрядов этой группы. Незамк

нутая капсула встречается очень 'редко,и, хотя в некоторых случаях (например,
у личинок жуков семейства Cupedidae) можно предполагать, что она прямо уна

следована от предков, даже здесь не исключена вторичность этого признака, появле

ние его. в результате частичной ювенилизации личинки (сохранение у нее особеннос

тей, характерных для позднего эмбриона) ..
Переход личинок в иную среду обитания и соответствующие изменения способа

откладки яиц (в щели субстрата вместо живых тканей растений) сделали излиш

ней дифференциацию створок яйцеклада на режущие (первая и вторая пара) и

защищающие их (третья пара, образующая ножны яйцеклада). В результате третьи

створки стали активно'проникать в субстрат и превратились в функциональную

часть яйцеклада, а вторая пара створок оказалась излишней и редуцвровалась. В

дальнейшем часто наблюдается редукция также первых створок, а затем и полная

утрата яйцеклада.

С новой средой обитания личинок может быть каким-то образом связано и спе

цифичное для рассматриваемой группы строение личиночных глазков: распадение

фасеточного глаза на отдельные омматидии и образование из них шестичленной

(первично) розетки. Принципиально иное строение наблюдается здесь, по-видимому,

только у личинок Mecoptera, обладающих настоящими сложными глазами (у

Panorpidae) и сверх' того образованием, очень похожим на медиальный лобный

глазок (Riek, 1970а; у Рапогрidае,по данным автора, этот глазок развит лишь у

молодых личинок). С другой стороны, семь глазков Bittacidae своим расположе

нием близко напоминаютглазную розетку,а три глазка Boreidae -' ее рудимент.Это

позволяет предположить, что сложный глаз личинки панорпид вторичен (возник в

результате частичной адультизации личинки) и что вся обсуждаемаяветвь скарабеи

формных харекгериауется-присутствиему личинок глазной розетки, либо сильной

тенденцией к ее развитию. На существованиекаких-то предпосылокк образованию

розетки в развитии сложного глаза насекомыхможетуказыватьтот факт, что глаз.

большинствастрекоз проходит в онтогенезе 'сходное, состояние (Апdо,1957).Бо

лее надежныеуказанияна историюшестичленной глазной розетки у скарабеиформ

ных можно ожидать, помимо палеонтологических данных, от изучения личинок

Meropeidae и Notiothaumatidae. .
Помимо описанных выше особенностей мекоптероидов, невроптероидов и жу

ков, для всех трех групп характерны некоторые особенности жилкования крыльев,

не свойственные миомоптерам и перепончатокрылым. J< ним относится многовет

вистая (вторично?) М, передняя часть которой (вся МА или, скорее, ее передняя

ветвь) переходит в систему RS, сохраняя при этом развилки. В результате часто
создается впечатление дихотомически ветвящейся RS (у жуков мигрировавшая

на RS ветвь МА лишена развилков, по-видимому, вторично). Основание ветви М,

перешедшей на· RS, часто сохраняется на крыльях невроптероидов и некоторых

палеозойских жуков (см. Пономаренко, 1972); У мекоптероидов оно утрачено,

тем не менее сложный характер их "RS" в ряде случаев достаточно очевиден (см.

Пономаренко,Расницын, 1974) .
Вторая характерная черта жилкования трех рассматриваемых надотрядов-·утра

та исходного строения CuP задних крыльев. Примитивное состояние кубитапьной
системы, подобное таковому миомоптер (CuA и CuP обе вогнутые, первая с одним

дистальным развилком, вторая простая, независимая от анальной системы) сохра

няется лишь у некоторых пермских Neuroptera, например у Регmithопорsisgrandis
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О. Mart.· У некоторых из современных сетчатокрылыхCuP также вогнутая, но ба

зально она или общий ствол Cu еовдинвны поперечной с д} (Megalomus врр.
Dгерапорtегух spp., Sisyra spp.). В других случаях CuP нейтральная ипи даже вы

пуклая, тем или иным способом соединенная с д} , или же независимая от нее, но,

судя по ее положению в мембране, отсутствие связи с Д в этих случаях вторично;

иногда CuP просто утрачена (некоторые Hemerobi idae). } .
Обособление второго эволюционного ствола Scarabaeiformes, представленного

перепончатокрылыми, не сопровождалось, по-видимому, существенным измене

нием образа жизни личинок: они продолжали развиваться в мужских шишках го

лосемянных, питаясь их пыльцой. Морфологические изменения частично коснулись

и личинок (своеобразный способ редукции сложных глаз, состоявший, по-видимо

му, не в распадении их на омматидии, а в объединении базальных структур под

единственной линзой) , но в наибольшей степени эволюционировало строение взрос

лых насекомых и в первую очередь органы и структуры, связанные с полетом.

Характерное для перепончатокрылых плоское или, скорее, облегающее положение

крыльев в покое появляется уже у миомоптер (Регmопkа). Возможно, что в связи

с· изменениеМI способа складывания крыльев шероховатые поля заднеспинки, на

которые в покое ложатся соответствующие участки переднего крыла, у перепонча

токрылых превратились в более специализированные органы фиксации сложенных

крыльев -- кожистые лопастинки, именуемые ценхрами. Коадаптированные к ним

шероховатые поля передних крыльев локализировались в области, ограниченной ха

рактерным изгибом задних анальных жилок.

Значительные изменения коснулись жилкования крыльев: в отличие от других

Scarabaeiformes оно не полимеризовалось, а наоборот, редуцировалось (RS до двух

ветвей, М и CuA до одной, CuP практически исчезла) • Положение большинства жи

лок в мембране стало почти нейтральным, кроме сильно вогнутой SC передне

го крыла и выпуклых· относительно нее С и R. Кроме того, появились резкие

изгибы жилок, удлинился участок слияния М и CuA, наметилось слияние RS и М; .
еще более расширилась по сравнению с миомоптерами и стала подгибаться при скла

дывании задняя часть анальной области заднего крыла, включающая третью аналь

ную жилку. Расширение и подгибание этой области, именуемой здесь югапьной,

может быть связано с изменением формы тела, ставшего более коротким и тяже

лым, и с укорочением крыльев, особенно задних.

Однако наиболее серьезным изменением летательного аппарата был переход к

функционально двукрылому полету. Появилось прочное сцепление крыльев на зна

чительной части линии их контакта с помощью трех групп крючковидных щетинок

заднего крыла, фиксирующихся на подогнутом заднем крае переднего. Уменьши

лись размеры заднего крыла, ставшего из-за расширения анальной области треуголь

ными, упростилось их жилкование. Параллельно произошла значительная редукция

заднегруди и гипертрофия среднег~уди, причем усиление среднегрудной мускулату

ры осуществлялось на первых этапах эволюции отряда за счет прямых крыповых

мышц и сопровождалось расширением несущих их анэпистерн за счет преэпистерн,

и лишь позднее основная роль перешла к непрямым мышцам (Расницын, 1969) .
.Ряд особенностей вовник вне видимой связи с совершенствованием полета. К

ним относится, например, утолщение и слияние базальных члеников жгутика

антенн, образующих у многих примитивных групп длинный И толстый сложный

членик, от вершины которого отходит тонкий членистый собственно жгутик. Функ

циональный смысл этого приспособления неясен. Совершенный чистящий механизм,

образованный шпорой передней голени и первым члеником лапки, мог появиться

в ответна интенсификацию имагинального питания пыльцой (Гринфельд, 1962).
Характерное для перегюнчатокрыпыхрасщепление первого тергита брюшка (еще

одно изменение,функциональныйсмысл которого неясен) может оказаться призна

ком, приобретенным еще предками, так как нельзя исключить возможность его

существованияу миомоптер (см. рис. 33б).

Важным приобретением перепончатокрылых,оказавшим большое влияние на

их дальнейшуюэволюцию! был также своеобразный механизм определения пола 
гапло-диплоидная популяционная система, при которой оплодотворенные яйца
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развиваются в диплоидных самок, анеоплодотворенные - в гаплоидных самцов

(форма пертеногенеза, именуемая арренотокией}. Гаплоидность самцов имела

целый ряд эволюционных следствий. Прежде всего, все аллели гаплоидного самца

находятся в гемизиготном состоянии, равноценном гомозиготному диплоидных

особей, и полностью проявляют свое влияние на селективные качества особи

(естественно, исключая те .аспекты их деятельности, которые проявляются только

у самок). в результате, любые селективно положительные аллели, регулярно по

падая в гаплоидную особь, будут быстро распространяться в популяции, -независи

мо от их доминантности или рецессивности, а селективно отрицательные - столь

же быстро элиминироваться. Результатом будет значительное обеднение генофонда

попуnяции за счет скрытого резерва изменчивости (исключая аллели, проявляющие

свое действие только у самок) и как следствие этого - повышение устойчивости

популяции к инбридингу (Расницын, 1969; Liп, Мiсhепег, 1972;· Гершензон,

1974). Сокращение генетическогополиморфизма.популяции не оказало заметного

отрицательного влияния на адаптивные возможности (достигнутый уровень био

логического прогресса) и на скорость эволюции перепончатокрыпых, которые

представляют одну из самых богатых видами, биоценотически важных и быстро

эволюционирующих ГР\lПп насекомых. Нельзя исключить, что повышенное гене
тическое однообразие популяций здесь компеНСИРУеТСЯ повышенным разнообра

зием адаптивного поведения, которое по-видимому свойственно уже низшим

перепончатокрылым (Расницын, 1969), и что эти два явления связаны какой-то

причинной связью (разнообразие адаптивного поведения могло, например, воз

никнуть как компенсация обеднения генофонда, или наоборот - облегчить пе

реход к гапло-диплоидной системе, компенсируя riадение популяционного поли

морфизма) •
Иммунность перепончатокрылых к инбридингу по крайней мере теоретически

допжна повышать устойчивость малых популяций (в том числе и происходящих

от единственного основателя) и, кроме того, способствовать образованию гус

тых устойчивых поселений близкородственных особей, что составляет одну из

важных предпосылок развития социальности в этой группе.

Еще ОДНО важное следствие гапло-диплоидной популяционной системы - воз
можность произвольного определения пола (путем регулируемой подачи спермы,

хранящейся в сперматеке, к откладываемому яйцу). Это позволяет, во-первых,

обеспечить оптимальные условия для потомства в случае ;>азличий в требованиях

развивающихся самцов и самок, и во-вторых уменьшить при необходимости

долю самцов в потомстве.

Уменьшение доли самцов обеспечивает, при прочих равных условиях более

высокий репродуктивный потенциал популяции и, кроме того, представляет

одно из важнейших условий для развития социальности у насекомых с полным

превращением.

Гапло-диплоидная система представляет собой также автоматический механизм

поддержан ия_ оптимального соотношения численности полов: при недостатке сам

.цов часть самок останется неопподотворенной и отложит гаплоидные яйца;

в результате численность самцов в следующей генерации увеличится. При дости

жении оптимальной численности самцов дальнейший ее рост автоматически прекра

тится (Расницын, 1969) .
Наконец, из гапло-диплоидной системы определения пола следует своеобразное

распределение уровней генетического сходства между родственными особями,

также оказавшее, по-видимому, большое влияние на эвопюцию социальности у

перепончатокрыпых (подробнее см. ч.lll, гл. 4).
Перепончатокрылыевозникли не позднеесередины триасовогопериода, посколь

ку древнейшие их остатки происходят из отложений среднего или верхнего триаса

(Расницын,1969; в этой работе' соответствующие отложенив ошибочно отнесены

к нижнему триасу; по поводу их возраста см. Добрускина, 1970, 1974; Понома

ренко, Расницын, 1974). Общий облик имаго и личинки гипотетического первич

ного перепончатокрылого изображен на рис. 37. Положение отряда на филогене

тическом древе насекомых показано на рис. 5.
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Часть 11

ЭВОЛЮЦИЯ НИЗШИХ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

(ПОДОТРЯД SYMPHYTA)

Глава I

РАННИЕ ЭТАПЫ ЭВОЛЮЦИИ SYMPHYTA

Эволюции низших перепончатокрылых посвящено специальное исследование

(Расницын, 1969); здесь излагаются основные выводы и необходимыедополне

ния. Принятая система подотряда представлена в табл. 2; схему филогенеза см.
на рис. 38.

Как было показано в упомянутой работе, ближайший общий предок всех

перепончатокрылых (см. рис. 37) должен был обладать основными признаками

Xyelidae и принадлежать к этому семейству. Личинка его, вероятно, обитала

в мужских шишках голосеменных и питалась их пыльцой, подобно современ

ным личинкам Xyela Dalm., но в отличие от них была связана скорее всего с более
или менее зрелыми, в той или иной мере открытыми шишками. Дело в том, ЧТО

эндофитный образ жизни (обитание в тканях растений] оказывает на насекомых

влияние, сходное с влиянием паразитизма. Поэтому личинка Xyela (рис. 39),
развивающаяся в молодых, плотно сомкнутых шишках сосны, а тем более пи-:

чинки некоторых других современных· ксиелид, обитающих внутри побегов

голосеменных,морфологическисильно редуцированы.Личинка Рlегопеuга Копоw,

например, гаGитуально весьма сходна с древогрызущими личинками низших

перепончагокрыпых,в особенности Cephidae. Среди современных ксиелид наи

менее редуцированы личинки Масгохуеliпi (рис. 40), вторично перешедшие к

открытому обитанию и питающиеся листьями и почками покрытосеменных.

Их строение не обнаруживает глубоких изменений, связанных с открытым об

разом жизни на последнем этапе их эволюции. Действительно, в их облике до

вольно много общего с личинками Рапогра, связанными, как известно, с более

или менее скрытыми местообитаниями (норки в почве, скважины подстилки

и т.д.) , но встречающимися и вне укрытий. Антенны сравнительно длинные, щетин

ковидные, подобно таковым многих личинок - обитателей убежищ (в частности,

Pamphilioidea, Blasticotomidae, Mecoptera, бабочки подотряда Zeugloptera) и в

отличие от укрроченных антенн открытоживущих личинок Тепtl:1геdiпоidеа.

От последних Macroxyelini отличаются также слабым развитием грудных и особен

но брюшных ног, в этом отношении они более сходны опять-таки с личинками

Mecoptera и Zeugloptera. Брюшные ноги как таковые фактически не развиты:

на стернитах брюшка в поперечном ряду расположены шесть сосочков, из них

латеральные топографически соответствуют латеральной части субкоксы [катап

левре)·.грудных сегментов; вторая, наиболее сильно развитая пара располагает

ся на уровне грудных ног; наконец, медиальные, самые слабые сосочки (скорее

просто бугорки), можно сопоставить с медиальной частью грудной субкоксы.

Сравнивая эту картину с данными, приведенными у Е,Ф. Мартыновой (1950),
можно высказать предположение, что если вторая, промежуточная пара сосоч

ков топографически соответствует и, видимо, гомологична брюшным ногвм

личинок тентрединоидов и высших бабочек, то латеральные сосочки могут быть

сопоставлены с брюшными ногами личинок Zeugloptera (М icropterygidae) ,
а медиальные - с ногами личинок Рапогра.

Существенно также, что у личинок Macroxyelini сильно развиты сенсорные

субанальные бугорки, функционально соответствующие членистым субанальным

придаткам, развитым у многих живущих в укрытиях личинок низших перепон

чатокрылых (Blasticotomidae, Pamphilioidea, Cephidae, см. рис. 57, 58) и пред-
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Таблица 2

Система низших переПОН'Iатокрыяых (ПОДОТРRД Symphyta), ПрИНRТВR В работе

Ранг таксона

Отрид

ПОдОТРRД

ИнфраОТРRД

Надсемейство

Семейство

ИНфраОТрRД

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

ИнфраОТРRД

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

.СемейСтво
Семейство

Се.меЙство

I:I8дсемейство

Семейство

Название

Hymenoptera
Symphyta
Xyelomorpha
Xyeloidea
Xvelidae
Tenthredinomorpha
Tenthredinoidea
Xyelotomidae
Blasticotomidae
Electrotomidae
Argidae
Pergidae
Cimbicidae
Tenthredinidae
Siricomorpha

( Pamphilioidea
Xyelydidae
Pamphiliidae
Parapamphiliidae
MeQalodontidae
Siricoidea
Gigasiricida!!
Anaxyelidae
Xiphydriidae
Siricidae
Sepulcidae •
Pararchexyelidae
Myrmiciidae

Cephoidea
Cephidae

Примечание

Включая Diprionidae

Вкпючая Sinosiricidae Hong

=Pseudosiricidae, вероятно
сборнан искусственная

группа

ставлающие. видимо, предшественников этих придатков. У открытоживущих

симфит подобные обрааовениа встречаются редко и лишь у более примитивных

форм (Argidae Stericophorinae, Pergidae Philomastiginae, см. рис. 53б). Хорошо

развитые тактильные органы на заднем конце тела вообще наиболее характерны

ДЛR более или менее подвижных насекомых, обитающих в полузамкнутых про

странствах (в ходах других насекомых, в скважинах субстрата и т.д,) . По'ВИДИ
мому, исходный тип личинок перепончатокрыпых морфологически и по общему

облику был довольно сходен с личинками Macroxyelin'., исключав преимущест

венно форму последнего тергита, который был, по-видимому, коническим, как

у Хуеliпае (Расницын, 1977г). .
По морфологии имаго первичные перепончатокрылые могли быть очень бпиз

ки к. древнейшим известным нам предстевигелям ОТРАда - ксиелидам подсе

мейства Archexyelinae, ПРОИСХОДRЩИМ из средне- или верхнетриасовых от-

ложений Ферганы и верхнего триаса Австралии (личинки архекс.иелин ·не-

известны) . _
в филогенезе ксиелид (Расницын, 1971в) выделяются два основных ствола,

к одному ИЗ которых принадлежит подсемейство Масгохуеliпае (рис. 41), ко

второму - Xyelinae (рис. 42) и .Madygellinae (рис. 43-44) • Две эволюционные
линии образуют и остальные Symphyta; одна из них, представленная Тептпге

dinoidea, обнаруживает значительное сходство с Macroxyelinae, а вторая, вкпю

чающая Pamphilioidea, Cephoidea и Siricoidea - с Xyelinae и особенно Madygel.
linae. Действительно, ДЛR макроксиелин характерно дорзальное положение ли

чиночных глазков относительно антенн, соединение вершины костальной жилки
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р и с. 39-44. ПредставителисемействаXyelidae
З9 - личинка Xyela sp.• соврем.; 40 - личинка Megaxyela гпаюг Cress,: соврем.;41 

Angaridyela vitimica д. Rasn.; н. мел Забайкалья; 42 - Spatho>\yela fossilis (д. Rasn.l; н. мел

Забайкалья; 43 - Madygella an,aloga д. Rasn.; ср.-в. триас Ферганы; 44 - Xyelula, hybrida
д. Rasn.; в. юрв Южного Казахстана (39 - из Srnith. 1967; 40 - из Yuasa, 19:2З; 41 - 44 из

Расницына, 1969)

с R И, что самое главное, тенденция к выходу личинки ИЗ укрытий, реализующаяся

у Macroxyelini, и связанная с этим тенденция укорочения яйцеклада. Те же приз

накихарактерныдля теигрепиноидов.'Правда, перевернутыегенилапии тентреди

ноидов сближают их, с ксиепинами,но этот признак встречается 11 у памфилиои

дов и сирикоидов, причем и у них, и у ксиелин в отличие от тенгрединоидов

гениталии закладываются в нормальном положении, а затем переворачиваются.

, у Siricoirjea и Pamphiiioide~'экземпляры с перевернутыми генитаямяма встреча

ются редко, Как показали наблюдения над Xeris spectrum L. (Siricidae), поворот
здесь произвольный и вреМЕ!ННЫЙ, а у ксиелин он постоянный и обязательный.

Не исключено, что и" у Macroxyelinae самцы способны переворачивать гениталии

хотя бы во время копуляции. Независимое приобретение перевернугых гениталий

Terthredinoidea и Xyelinae подтверждается также нормальным их положением у

Blasticotomidae (Тоgаshi, 1970) • .
Вторая группа низших перепончатокрыпых (Xyelinae, Madygellinae, Pamphi lioi·

dea, Cephoidea и Siricoidea) объединяется в первую очередь их обитанием в укры

тиях (8 большинстве случаев просто в тканях растений), но, кроме того, посте-
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ровентральным положением глазков личинок относительно антенн", -длинным

яйцекладом самки (кроме памфилиоидов, у которых ОН вторично резко уко

рочен) , вершиной С переднего крыла, не соединенной с R перед основанием птеро

стигмы. Существенно также, что развитие личинок внутри побегов голосеменных

у Xyelinae (Pleroneura) вызывает гораздо более сильные изменения в направле

нии, характерном для цефоидов и· сирикоидов, чем у личинок Macroxyelinae
(Xyelecia Ross). Следует отметить и сходство жилкования и отчасти общего

облика Siricoidea и Madygellinae. Последние скорее всего наиболее близки к пред

кам группы Pamphilioidea - Siricoidea, если сами нё являются этими предками.

С другой стороны, мадыгеллиныочень близки к коиелинам и с морфологической
точки зрения вполне могут быть их потомками. Правда, в палеонтологической

летописи они появляются во второй половине триасового периода, а Xyelini 
только в начале юры. Однако изученность триасовой фауны симфит далеко не

достаточна ДЛR того, чтобы быть уверенным в действительно более позднем по

явлении ксиелин.

Итак, надсемейства перепончатокрылых распадаются на три достаточно четкие

группы: Xyeloidea, Tenthredinoidea и Pamphilioidea + Cephoidea + Siricoidea.
Различия их представляются достаточнымидля приданияэтим группам таксоно

мическогостатуса в ранге и нфраотряда с названиями соответственно Xyelo
morpha А. Rasnitsyn, infraordo поу., Tenthredinomorpha А. Rasnitsyn,
infraordo поу., Siricomorpha А. Rasnitsyn, infraordo nov.

Глава 2

ЭВОЛЮЦИЯ TENTHREDINOMORPHA

Тентрединоморфы, представленные единственным надсемейством T.enthred i
поidеа(рис~ 45-56), появляются в папеоигопогическоилетописи в позднеюрское

время. Возникнуть они могли незадолго до этого, поскольку в юре тентрединои

ды представлены весьма примv.тивным семейством Xyelotomidae (рис. 45-46),
морфология которогодопускает выведение из него всех остальных семейств

э~о~ группы. Интересно, что наиболее примитивный по некоторым признакам

пре.цставитель этого семейства. (Undatoma А. Rasn., Расницын, 1!П7б)· отмечен

не в юре, а в. конце раннемелового времени в тот моментг когда происходила

резкая перестройка биоценозов, и древние реликты (юрские IAдажепермские) по

лучили возможность резко увеличить свою численность и стали регулярно появлять

ся в палеонтологических сборах. Подробнее об этом явлении см. Жерихин (1978).
Возникновение гвнтрединоидов было связано преимущественнос глубокими

преобрвзованиями морфологии имаго (подробнее С:М. Расницын, ·1969); специа

лизация личинок к открытому образу жизни, в цитированной работе также СВА

зывавшаяся с самым ранним этапом эволюции надсемейства. в действительности

происходила, по-видимому, позже, при обособлении двух других групп семейств

(Argidae + Pergidae и Tenthredinidae + Cimbicidae), включающих основную

часть кайнозойской фауны тентрединоидов, Об этом свидетельствует строение

личинки Elect:rotoma А. Rasn. (рис. 48) из эоценового балтийского янтаря (моно

типическое семейство Electrotomidae, о котором подробнее см. Расницын,

1977 г). Строение' этой личинки свидетельствует оее обитании в побегах каких

то растений, либо·в шишках хвойных, причем эндофитный образ жизни и многие

1 Образования, расположенные дорзальнее антенн у личинок Siricidae и обозначеиные как
глазки (Расницын, 1969, рис. 261), идентифицирова~IЫ сугубо предположительно.и глаз

ками, вероятно, не являются.Во всяком случае у Cephi,dae и Xiphydriidae глазки или их ру

дименты расположеныявственно позади антенн.
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особенности морфологии, сближающие Electrotomidae и Xyelidae, по-видимому,

носят здесь унаследованныйхарактер. .
Тентрединоиды более продвинутые,· чем Xyelotomidae, распадаются на три

главные группы - Blasticotomidae, Е lectrotomidae + Argidae + Pergidae, и Tenthre
dinidae, включая Diprionidae + Cimbicidae. Первые две группы обособипись

рано, их примигявные представители (Blasticotomidae и Electromidae) сохранили
.эндофитный образ жизни. Третья, наиболее богатая видами и наиболее продвину

тая группировка, скорее всего, возникла как открытоживущая. Бластикотоми

ды представляют собой продукт сравнительно ранней дивергенции, так как их

личинки обладают примитивными признаками, утраченными даже электротоми-.

дами, в частности медиальным положением антеннарий. соприкасающихсяс края

ми лба. Значительноесходство, которое обнаруживаетс бластикотомидамиупоми

навшаяся ВЫШ{;! Undatoma из Xyelotomidae (см. рис. 45), указывает на близость

ундатомы к предкам бластИкотомид. Electrotomidae, вероятно, были предками

Argidae и Pergidae, а Tenthredin idae дали начало Cimbicidae.
Что касается.-Diprion idae, понижение их рангадо подсемейства в составе Tenth

redinidae обусловлено тесными связями их с тентрединидами подсемейств Nema
tinae и Susaninae (Smith, 1969). Даже самое яркое отличие диприонид от тентре

динид(многочленистостьих обычно перистых или гребенчатых антенн) не так

уж радикально:ту же тенденциюобнаруживаютинематинытрибы Cladiini.
Не вполне ясное положение в системе тентрединоидовзанимает раннем.еловая

личинка Vitimi larva paradoxa А. Rasn. (рис. 47) . ПО строению головной капсулы,

антеннарии которой соприкасаются со лбом, а глазки значительно удалены от ан

теннарий (в работе Расницына, 1977, глазки были ошибочно указаны соприкасаю

щимися с антеннариями) , эта личинка наиболее близка к Е lectrotomidae. Однако
укороченные антенны и сильно развитые ноги, а также кольчатостьпокрововука

зывают на открьпый, экзофитный образ жизни и сближает Vitimi larva с личинка

ми более продвинутых групп тентрединоидов. Недостаток данных по строению тела

не позволяет однозначно решить вопрос о ее филогенетическом положении, хотя

близкий возраст древнейших тентрединид и позднее появление аргид и пергид

(см. ниже) девают более вероятной близость Vitimilarva к тентрединидам.

В юрское время мы не знаем иных тентрединоидов,чем Xyelotomidae (верхняя

юра Южного Казахстана). Для нижнего мела, кроме уже упоминавшихся.Vitimi
larva и Undatoma из Забайкалья, существуют первые, еще не описанные находки

Te~thredinidae в монгольском местонахождении Бон-Цаган. Возраст этих твнтре

динид, пр-видимому, промежуточный между Vit Imilarva и Undatoma (баррем

апт?) . Следующие по времени находки относятся уже к палеогену, когда появля

ются остальные семейства тентрединоидов.

Большинство этих семейств в папеоген-неогене представлены лишь единичны

ми находками (Pergidae в ископаемом состоянии вообще не обнаружены, хотя

едва ли можно сомневаться в их существовании уже в палеогеновое время).

Более или менее обычны только Tenthredin idae. Это семейство, доминирующее

в современной фауне Symphyta, играет ту же роль и в течение всего кайнозоя

начиная с палеоцена (местонахождениена р. Зеркальная, Сихотэ-Алинь). Другие
семейства известны по единичным находкам из палеогена, а Cimbicidae также

из неогена'. Уже палеоценовые Tenthred inidae весьма близки к современным
(в фауне Зеркальной роды, резко отличающиеся по жипкованию от существую

щих ныне, не обнаружены, доминируют примитивные Nematinae) • Все эти факты

заставляют предположить, что формирование фауны Tenthredinidae современно

го типа и возникновениесовременныхсемейств относится к· более раннему перио

ду, скорее всего к серединеи второй половине мела, когда происходилостановле

ние всей кайнозойскойэнтомофауны (Жерихин, Сукачева, 197З; Жерихин, 1978) .
Современные группы тентрединоидов плохо подчиняются правилу Бенсона

(Benson, 1945, 1964) о питании примитивных Symphyta преимущественно на

I Более подробные данные по кайнозойским перепончатокрылым приводит Жерихин (1978).
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Рис. 45-56. ПредставителинадсемействаTenthredinoidea, семействаXyelotomidae (45--46) incer
tae vdis (47) Electrotomidae (48), Blasticotomidae (49-50), Argidae (51-52), Pergidae (53), Tenthre
dinidae (54-56)

45 - Undatoma dahurica А. Rasn.; Н.меп. Забайкапья; 46 - Xyelocerus admirandus А. Rasn.;
в. юра Южного Казахстана; 47 - Vitimilaгva paradoxa А. Rasn. личинка, н. меп Забайкалья;
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Окончание подписи к рис.45-46

48 - Electrotoma succini А: Rаsп.; в. эоцен Прибалтикиг 49 -Paremphytus оstепtus Brues; в.

опигоцен США; 50 - Р. reductus (Malaise), пичинка; соврем.; 51 - Schizocerella рiliсогпis

(Holmgr.), ·соврем.; 52 - Arge sp. пичинка; соврем.: 53 - Philomastix вр., а - личинка, 6 
имаго; соврем.: 54 - Caliroa cerasi(L.); соврем.; 55 - Stгопgуlоgаstег annulosus Nогtоп,
личинка; соврем.; 56 - Gilрiпiа ротуштпа (Hartig); соврем. (45 - из Расницына, 19776,46,47, .
49,50 - из Расницына 1969; .48 - ~З Расницына, 1977г; 51,53,54 - из Riek, 1970в; 52,55
из Yuasa, 1923; 56 - из Boucek, Padr, 1957)

..
голосеменных растениях. Это заставляет искать 'их первичных хозяев среди по

крытосеменных, которые впервые ПОRВЛRЮТСR в раннемеловое время, а много- I

численными стаНОВАТСА только к середине мела (Вахрамеев, 1973); по-види

мому, формирование кайнозойской фауны Tenthredinidae действительно

происходилов середине и второй половине меловогопериода•.
В предыдущей работе, посвященной низшим перепончатокрылым (Расницын,

1969), было проведено сравнение эволюционных путей этих насекомых ~: че

шуекрылых, близких к ним по экологииличинок.Былопредположеносущество

вание отрицательной корреляции между плодовитостьюи индивидуальнойустой

чивостью, которав была использованав качествекритерияморфофункционального

прогресеа (Расницын. 1971а). Использование этого критерия позволило сделать

вывод, что уже многие симфиты (в наименьшей степени - сирикоиды) морфо

функционально значительно более прогресеивны, чем бабочки, т .е. ЭВОЛЮЦИR

в направлении, наиболее характерном ДЛR высших перепончатокрыпых и в осо

бенности ДЛR жалоносных, была весьма интенсивной и у симфит. При этом. тент

рединоиды не уступали бабочкам и по некоторым аспектам биологического

прогресса (численность, определеннаR через биомассу личинок, в средних и особен-

. но в' высоких широтах: Чернов, РуденскаА, 1975). Однако динамика взаимо

отношений симфит и бабочек в кайнозое не была прослежена, что можносделать

сеичас, сопоставив встречаемость экологически наиболеесравнимыхгрупп

Tenthred inoidea и Macrolepidoptera. Среди прочихнизших перепончатокрылых

.и бабочек спицпсом много скрьпожиеуцвос;' разпичающихся в детапях эколо

гии и недостаточно охарактеризованных по их современной численности'. По
данным В.В. Жерихина, процент местонахождений с тентрединоидами от общего

числа местонахождений насекомых весьма стабилен, по крайней мере с 'эоцена

по миоцен, и составпвет 'около 20% (учтены только местонахождения, давшие

не менее ПRТИ разных 'не водных насекомых; ископаемые смолы исключены;

данные по папесцену и плиоцену, соответственно 50% и 17%, ненадежны иэ-за

малого числа местонахождений) . Macrolepidoptera впервые ПОRВЛRЮТСR только

в олигоцене, но уже здесь встречаются чаще тентрединоидов (в 31% местонахож

дений) , в миоцене- этот процент равен 33, в плиоцене - 55. Из-за малого числа

богатых. плиоценовых .местонахождений нельзя быть уверенным в реальности

роста численности бабочек в это время, но доминирование их над тентрепином

дами в плиоценовы.х тафоценозах (не обвзатепьно - в биоценозах) подтверждает

св во много 'раз бопьши м числом их остатков. Относительное постоянство встре
чаемости кейнозойских тентрединоидов на фоне резкого роста численности выс

ших бабочек (в олигоценв. и, может быть, в плиоцене) может указывать на I небопь

шую роль конкуренции с бабочками. в их эволюции. Из этих данных следует,

что если доминировение тентрединоидов в высоких широтах, а бабочек - в низ

ких, обусловлено конкурентным взаимодействием двух групп, ТО роль незави

симой переменной скорее играет численность тентрединоидов.

В современной фауне тентрединоиды распространены весьма неравномерно.

Во всех регионах встречаются только тентрединиды и аргиды, причем 'первые

наиболее многочисленны и разнообразны в Голарктике. Широко распространены
также цимбициды, очсугствующае лишь в Австралийской области. Пергиды .
наиболее характерны ДЛR Австралийской и Неотропической областей, но в небопь

шом числе присугствуют также в Неарктике и на о-ве -Сулавеси. Бластикото

миды ныне ограничены Палеарктикой, но в олигоцене были и вНеарктике.
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Глава 3

ЭВОЛЮЦИЯ SIRICOMORPHA

Инфраотряд Siricomorpha включает три надсемейства - Pamphilioidea, Cephoi
dea и Siricoidea· (Orussoidea, обычно сближаемые с Siricoidea и относимые к

Symphyta, здесь рассматриваются в составе Apocrita). Эволюция сирикоморф

была связана-В первую очередь с совершенствованиемскрытого образа жизни

личинок. Хотя направления экологической специализации в разных надсемей

ствах отличаются (памфилиоиды развиваются в паутинных гнездах или вторич

НО в свернутыхи скрепленныхпаутиной листьях, цефоиды и сирикоиды-внутри

стволов, стеблей и т.д.) , морфологические изменения имеют довольно много

общего. Не останавливаясь на признаках имаго, подробно описанных ранее {Рас

ницын, 1969), укажем лишь на личиночные адаптации (рис. 57-59). В связи

со скрытым образом жизни у личинок сирикоморф не получила дальнейшего

развития тенденция образования брюшных ножек, Столь характерная для Tenth
redinomorpha; зачатки ложноножек, появившиеся у ксиелид, здесь исчезают

практически полностью (следы заметны у некоторых цефид). Субанальные при
датки (вероятно, гомологи церков и ног 11-го брюшного сегмента), напротив,

испытывают прогрессивную дифференциацию, по крайней мере в начале эволю

ции инфраотряда. Сенсорные бугорки ксиелид, расположенные на вершине суб

анальной лопасти 10-го (в действительности 1О + 11, см. Апсо, О kada, 1958)
сегмента брюшка, превращаются в членистые образования, внешне сходные с

личиночными антеннами, и сдвигаются вперед к углам анальной щели. Эти при

датки сильно развиты у памфилиоидов; в более или менее редуцированном состоя

нии присутствуют у цефоидов и исчезают у сирикоидов. Очевидно, вполне

эндофитный образ жизни (ксилофагия) личинок цефид и сирикоидов не способ

ствует развитию или хотя бы сохранению членистых субанапьных придатков,

так что Cephidae должны были унаследовать их от предков, обладавших иной

экологией. Этими предками едва ли могли быть памфилиоиды, точнее насеко

мые с биологией, характерной 'длясовременныхРаmрhiliоidеа, поскольку из

их образа жизни вывести ксилофагию трудно. Более вероятно, что оба эти способа

развития возникли независимо из того, что предполагается дпя первичных ксие

лид: обитание в более или менее зрелых шишках голосеменных. Вполне возмож

но, впрочем, что личинки предковых сириксморф уже в этих условиях исполь

зовали паутину, например, для изоляции' своего убежища от врагов или каких

либо других внешних воздействий. Тогда становятся понятными причины, ааста

вившие субанальные сенсорные бугорки превратиться в чпенистые ттридатки

еще у общего предка Siricomorpha. Кроме того, появляется возможностьобъяс

нить многие из других признаков сходства. не только параппепьной адаптацией
в сходных условиях, но и тем, что по крайней мере первые этапы соответствую

щих изменений произошли еще до дивергенции двух основных линий инфраот

ряда. Это относится к таким личиночным признакам, как дальнейшая (по срав

нению с Xyelidae) редукция не только брюшных, но и грудных ног, упрощен

ное расчленение стернитов (редукция продольных и косых складок] , значительное
удлинение последнего брюшного сегмента с редукцией анавьной-подпорки (более

ранние этапы этого процесса можно увидеть у Pleroneura, Xyelinae) и умень

шение размера головной капсулы по сравнению с поперечником тела, позволяю

щее личинкам прониквть в более узкие скважины. Морфологически и имаго,

и .личинки первичных сириксморф были, вероятно,более сходны с памфилиоида-

. ми, чем с цефоидами и сирикоидами. Хотя известные нам представители первого

надсемейства обладают рядом характерных специапиааций (апоморфий), однако

наиболее важные из них (редукция яйцеклада, свяэаннвя с переходом к полу

открытому размещению яиц, и своеобразное строение головной капсулы имаго)

достоверно известны лишь для современных семейств. Вполне возможно, что

первичные памфилиоиды были достаточно примитивны, чтобы стать предками
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Рис. 57-59. ЛичинкиSiricomorpha (соврем.1

57 - Pamphilius вр., Pamphillidae; 58 - Syrista parreyssi Spin:, Cephidae; 59 - Xiphvdria вр.,

Xiphydriidae (57,59 - из Yuasa, 1923; 58 - из Расницына, 1969).

.Р и с. 60.Sogutia leiassica А. Rasn., н. юра Киргизии, Xyelydidae? (из Расницына. 197761

всех остальных Siricomorpha. Не исключено даже, что Sogutia А. Rasn. (рис.60) ,
древнейшийраннеюрский памфилиоид из местонахождения Согюты на оз. Иссык

Куль, условно отнесеннный к семейству Xyelydidae, в действительностиотносится

именно к этой предковой группе. Да и более поздние (возможно, среднеюрские)

сирикоморфы из местонахождения Сай Сагул (Фергана), в большинстве еще

не описанные, распределяются между rсирикоидамиИ памфилиоидамив большой

мере условно. Недостаток материала не позволяет пока делать более опреде

ленные выводы, но возможно, что будущие находки заставят нас говорить о

происхождениисирикоидовот памфилиоидов. '
Итак, сирикоморфы возникли не позднее начала юры. В отложениях, относя

щихся к ранней или средней юре (местонахождение Сай Сагул в районе Шураба,

Фергана) уже появляются остатки представитепей обеих главных ветвей инфра

отряда - Pamphilioidea (виды семейства Xyelydidae) и Siricoidea (Gigasiricidae,
Sepuicidae, Myrmiciidae и Pararchexyelidae). Цефоиды не обнаружены, но по

скольку они по ряду признаков примитивнее сирикоидов (многие особенности

строения личинки, некоторые детали морфологии груди имаго, режущий пило

видный яйцеклад в отличие от колющего, игловидного у сирикоидов) , то, каза
лось бы, одновременно с сириксивами в юрское время должна существовать

особая группа предков Серhоidеэ. О самих цефоидах, точнее, о единственном

их семействе Cephidae' речь не идет, поскольку цефиды связаны, насколько

известно, с покрьпосеменными растениями, остатки которых,(как и остатки

самих цефид) появляются впервые в отложениях нижнего мела (Вахрамеев,

1973). Однако совершенно неизвестно,'обладали ли юрские сирикоиды теми

специализациями, которые характеризуют современных представителей над

семейства. Из перечисленных'выше признаков на .палеонтологическом материа

ле обычно видна только форма яйцеклада, но она не известна, например, для

наиболее примитивных сирикоидов семейства Gigasiricidae (нижняя или сред

няя и верхняя юра Средней Азии и Южного Казахстана). Среди отстатков Gi
gasirrcidae лишь один, принадлежит самке с сохранившимся яйцекладом, но

это насекомое отпечаталось лежащим на спине, И строение яйцеклада опреде

ЛИТЬ' не удается. Если будущие находки покажут, что яйцеклад в этой группе

был плоским, пиловидным, то Gigasiricidae можно будет рассматривать как

наиболеевероятныхпредковCephoidea.
Сирикоиды (рис. 61-71) достигают наибольшего разнообразия и обилия в

позднеюрское время. В отложениях этого возраста в Каратау (Южный Казах-
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Рис. 61-71. ПредставитеnинадсемействаSiricoidea
61 - Protosirex xyelopterus А. Rasn.; в. юра Южного Казахстана; Gigasiricidae; 62 -'- Pararche

xyela macroptera А. Rasn.. в. юра Южного Казахстана; Pararchexyelidae; 63 - Sepulca mirabilis
А. Rasn.; в. юра Южного Казахстана; Sepulcidae; 64 - Anaxyela gracilis Mart., в. юра Южного

Казахстана; Anaxyelidae; .Anaxyelinae; 65 - Kempendaja jacutensis А. Rasn.; н. мел Якутии; Апа-



Окончание подписи к рис. 67-71

xyelidae, Kempendajinae, 66 - Aulisca оdопtuга А. Rasn, в. юра Южного Казахстана; Siricidae
Аulisсiпае;67 - Sinosirex gigапteus Нопg,н.мел КитаА;Siгiсidае Siпоsiгiсiпае; 68 - Sirex noctilio
F. соврем.; Siricidae Siricinae; 69 - . Xiphydria ргоlопgаtа (Geoffr.); соврем. Xiphydriidae; 70 
Myrmicium schroeteri (Germar.), в. юра ФРГ; Myrmiciidae; 71 - Еоропега berryi Сагр., эоцен

США; Myrmiciidae (65, 71 - ориг. рис. по голотипу; 67 - по Hong, 1975, с допопненивмипо

фотографии голотипа; 68 - из Riek,1970b; 69- иэ Boucek, Padr, 1957; остальныеиз Расницына,.

19691..
стан) найдены остатки представителей почти всех известных семейств Siricoi·
dea (Gigasiricidae, Anaxyelidae, Sepulcidae, Siricidae, Pararchexyelidae). В приб

лизительно одновозрастных отложениях ФРГ и Англии найдено еще семейство

Myrmiciidae1
• Отсутствуют только Xiphydriidae, семейство, почти не представ

ленное в палеонтологических материалах (остатки, предположительно отнесен

ные к .ксифидриидам, обнаружены в новых сборах из Бон-Цагана, баррем-апт

Монголии). Позднее сирикоиды становятся гораздо более редкими, играют под
чиненную роль и в ископаемом состоянии попадаются единично. В нижнем мелу

найдены остатки Siricidae, Anaxyelidae и, предположительно, Xiphydriidae, в

кайнозойских отложениях - Siricidae и Myrmici idae, в современной фауне 
Siricidae, Xiphydriidae и Anaxyelidae. Первые два семейства ныне широко рас

пространены (особенно Xiphydriidae, обычные и в Южном полушарии, где Si·
ricidae практически отсутствуют) и довольно разнообразны. Anaxyelidae пред'

ставлены сейчас единственным видом Syntexis libocedrii Rohw. в Калифорнии.

Здесь необходимо дать некоторые дополнения к обзору 1969 г. Во-первых,

оказалось, что один из раннемеловых представителей Anaxyelidae, Kempendaja
jасutепsis А. Rasi1. (рис. 65), обладает некоторыми весьма примитивнымиприз

наками и заслуживает выделение в особое подсемейство Kempendaj inae А. Ras
nitsyn, subfam. nov. с диагнозом: щитик длинный с прямыми боковыми края

ми; сходящимися под острым углом; в переднем крыле развит продольный

стволSС, продопжающийсяза SC1 далеко вперед '(как у Pararchexyelidae) ; в зад

нем крыле M+CuA ветвится дистальнее основания RS, а г-гп расположена в дис

тальной трети ячейки г; ножны яйцеклада! в основании резко отогнуты, вниз.

Во-вторых, Еоропега Ьеггу; Сагрепtег, 1929 (рис. 71); из эоцена США (Puryear,
штат Тенесси}, описанная в качестве муравья, Почти несомненно является вто

рым эоценовым представителем Myrmici idae (первый - Megapterites mi гаЫ lis
Cock. из Борнемута в Англии, с которым Euponera весьма сходна по жилкова

нию крыла).

Далее, описанное недавно семейство Sinosiricidae (Hong, 1975) с единствен

ным видом Sinosirex giganteus Hong (рис. 67) из раннего мела Китая по жил

кованию чрезвычайно сходно с сирицидами подсемейства S iricinae (исключая

дистаiJьную часть крыла, где отсутствует сильный гофр, характерный для сири

цин, а радиальная ячейка замкнута на крае крыла). Строение тела Sinosirex зна
чительно более примитивно, чем у сирицин, но не выходит по большинствуприз

наков за пределы изменчивости сирицид в целом. Единственное серьезное отли-

. чие - . отсутствие, согласно описанию, поперечного шва среднегруди. Если его'

действительно нет, то Siпоsiгiсidае - не только самостоятельное, но и далекое

от сирицид семейство, несмотря на необычайно высокий уровень сходства в

жилковании и, возможно, в строении головы (судя по рис. 4 в цитированной

работе, щеки Siпоsiгех несут глубокие борозды для вкладывания оснований

антенн). Это кажется сравнительно маловероятным, тем более, что на фотогра

фии просматривается структура, которая может быть интерпретирована как

I Myrmiciidae (= Pseudosiricidae) в объеме, ПрИНАТОМ автором IРасницын, 1969) , почти наверняка
представпяег собой сборную группу, объединенную признаками глубокой редукции жипко

ваНИА. Они описаны лреимущественно по изолированным КРЫЛЬАМ, строение тела плохо из

вестно даже у наиболее изученногоiМугrпiсium (=Pseudosirex) schroeteri (·Germar). Весьма веРОАТ

но, что новые находки заставят отнести многие, если не все отнесенные сюда роды к уже опи

санным семействам, (!! первую очередь 1( Siricidae). в качестве их аберрантных представитепей.
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Рис. 72-76. ПреRСтавитеnиPamphilioidea и Cephoidea
72 - Prolyda karatavica А. Rasn., в. юра Южного.Казахстана; Xyelydidae; 73 - Acantholyda

caplani (Соск.Г, в. олигоцен США; Pamphiliidae.74 - Parapamphilius confusus А. Rasn., В.Юра
Южного Казахстана; Parapamphiliidae; 75 - Megalodontes skornjakovi (Freym.); соврем.; Mega
lodontidae; 76 - Cephus pygmaeus (L.); соврем; Cephidae (72-74 - из Расницына, 1969; 75:' из
Гуссаковского,1935; 76 - из Boucek,Padr, 1957)

поперечный шов. Включение Sinosiricidae в состав Siricidae на правах

подсемейства кажется поэтому более оправданным, чем сохранение за ним
ранга семейства.

Фипогенагические отношения некоторых семейств Siricoidea (Myrmiciidae,
Sepulcidae, Pararchexyelidae) не ясны. Остальные семейства можно разделить

на две группы - примитивные Gigasiricidae. и Anaxyelidae, из которых вторые

скорее всего являются потомками первых, и. более продвинутые Siricida~ и

Х iphydri idae. Эти два семейства отошли, вероятно, общим стволом непосредст

венно от Gigasiricidae и дивергировали рано, вряд ли позже конца поздней

юры.

Взаимоотношения семейств Pamphi lioidea известны еще меньше, чем

Siricoidea. Из четырех семейств этой группы (рис. 72-75) Xyelydidae и Pamphi li idae
более примитивны, но каждое из них обладает специализациями, не позволяющими

легко выводить одно из другого. Правда, единственная апоморфия ксиелидид, редук-
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цИЯ SC заднего крыла 1, установленатолькодля позднеюрскихвидов. Более древние

могутбыть ее лишены,и, если это подтвердится,они вполнемогут претендовать на

рольобщегопредка всех памфилиоидов.Parapamph i li idae и Меgаlоdопtidае сильно из

менены, и связи их друг с другом и сдвумя первыми семействами установить не удает

ся. Хуе Iyd idae и Pamphi fi idae достоверно известны, начиная со средней или поздней

юры (первое семейство - из ранней или средней юры Ферганы, поздней юры Квра

тау, средне- или верхнеюрского местонахождения Уда в Забайкалье; Pamphiliidae
найдены только в Уде). Xyelydidae обнаружены также в недавних сборах из мон

гольского нижнемелового (баррем-апт?) местонахождения Бон-Цаган (не описа
но); к этому же семейству, возможно, относится упоминавшаясявыше Sogutia из

ранней юры Киргизии (местонахождениеСогюты) . Pamphi lIidae найдены, помимо

юры, в эоцене (указание для балтийского янтаря, требующее подтверждения), в

олигоцене США (Флориссант и Крид) , и в миоцене Приморья (Ботчи); в современ

ной фауне их распространение ограничено Голарктикой: Parapamph i li idae описаны

по единственному плохо сохранившемуся остатку из верхней юры Каратау; новые

материалы по ним из мела Бон-Цагана еще ждут своего описания. Megalodontidae
известны только в современной фауне Палеарктики (ископаемых остатков нет).

Цефоиды, как уже было сказано, представлены единственнымсемейством Cephi
dae (рис. 76) и известны уже из нижнемеловых отложений (неоком Забайкалья,

баррем-апт? Монголии) . Следующие по времени немногочисленные находки цефид

относятся к эоцену и олигоцену. Современные цефиды распадаются на два подсе

мейства, из которых наиболее разнообразны и многочиспенны Cephinae, распростра
ненные в Голарктике. К цефидам относятся и все вымершие представители семей

ства. Подсемейство Атпеюсергппае известно по двум видам рода Athetocephus Веп

son с Мадагаскара. Биология, их неизвестна.

Отличную от изложенной выше картину эволюции низших перепончатокрыпых

рисует Кёнигсман (Кбпigsmапп, 1977). К сожалению, эта работа появилась слиш

ком поздно, чтобы можно было здесь провести ее детальный анализ. Основныеотли

чия схемы Ке'нигсманаот наших построений - отказ признать лреемственность меж

ду Xyelidae и остальными перепончатокрылымии отрицание связи между сирикон

дами и цефоидами (Symphyta в узком смысле на его схеме образуютсестринскую

группу к Cephoidea + Karatavitidae + Apocrita). Оба положения.свнэаны между со

бой, так 'как только отрицание анцестральной природы ксиелид позволило сделать

то же и для Symphyta s. str. по отношению KCephoidea + Аросг па, хотя при этом

Ке'нигсману и пришлось объявить ковергенциями большое число признаков сход

ства между Cephidae и Siricoidea. Поскольку утверждение, что ксиелиды не могли

быть предками других перепончатокрылых,по существу голословно, а альтерна

тивные аргументыостаются неопровергнутыми (см. введение) , оба ключевых пунк

та схемы Кёнигсмана не могут быть 'приняты,

1 Второй признак, ранее (Расницын, 1969) предполагавшийсяапоморфнымдля Xyelydidae (от-'
сутствие дополнительной поперечной cu-', ,','и хотя бы излома М + Cu на ее месте, как это ха

рактерно для Pamphiliidae) вполне может быть п.ъэиоморфным.



Часть ПI

ЭВОЛЮЦИЯ ВЫСШИХ ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

(ПОДОТРЯД APOCRITA)

Глава 1

ПРОИСХОЖДЕНИЕ APOCRIТA

Проблема происхождения высших перепончатокрылых, вызвавшая продолжи

тельную дискуссию (Напdliгsсh, 1906-1908; Теленга, 1952; Викторов, 1959; Ма

лышев, 1959, 1966; Расницын, 1968а; Rаsпitsуп, 1971), решается с помощью
палеонтологического материала .(Расницын, 1975б). Наиболее важными здесь

оказываются такие юрские группы, как Karatavitidae и Ephialtitidae (Расницын,

1963, 1969, 1975а,б, а также табл. 3 и рис. 38 наст. работы). Karatavitidae (рис. 77
78) до последнего времени рассматривались в составе Symphyta, так как по всем

известным морфологическимпризнакам типичные представителисемейства (виды

рода KaratavitesA. Rasn.) не обнаруживают принципиальных разл.ичиЙ с другими·

низшими перепончатокрылыми, особенно цефоидами и сирикоидами. Правда, Ката

tavites обладает целым рядом признаков, характерныхдля апокрит (редукция ап

парата фиксации сложенных крыльев, образованного ценхрами - кожистыми по

пастинками заднеспинки и шероховатым полем в основании анальной ячейки перед

него крыла; поперечный шов среднеспинки; некоторое сужение брюшка между

двумя его первыми сегментами - первый шаг в образовании брюшного сочлене

ния; слияние двух частей первого тергита брюшка в единую пластинку; игловид

ный яйцеклад), что и заставило в свое время предположить близость каратавитид

к корням Apocrita (Расницын, 1969). Эти признаки встречаются и у тех или иных

Symph'jlta,.Ho не все вместе, а по одному-два в пределах каждой группы. В частнос

ти, редукция ценхров и шероховатого поля и резко усиленная подвижность сочле

нения двух первых сегментов брюшка характерны для цефид, поперечный шов

среднеспинки - для ксифидриид И сирицид. Игповидный яйцеклад развит у всех
или почти у всех сирикоидов; цельный первый тергит обычен у тентрединоидов .

.Концентрация признаков, характерных 'для высших' перепончатокрылых, НО

встречающихся иногда \11 у низших, сама по себе еще не позволяет отнести карата

витид к высшим перепончатокрылым. Но дело не только в этом сочетании призна

ков. Более существенно, что квратавитиды во многом сходны с Ephialtitidae, позд

неюрским семейством с немногочисленнымиреликтами в раннем мелу (Монголия,

Бон-Цаган; не описано). Принадлежностьэфиальтитидк высшим перепончатокры

лым уже несомненна, о чем говорит, во-первых; сходство общего облика разнооб

разныхпредставителейэфиальтитид (рис. 79--82) с обликом паразитических пере

пончатокрылых (преимущественно [сппешпопшве, Вгасогпоае и Stерhапidае),

во-вторых, характер их яйцеклада, свидетельствующий о паразитическом разви

тии", У многих эфиальтитид яйцеклад очень тонкий и длинный, иногда гораздо

длиннее тела. Такой яйцеклад работает медленно И. требует особо тонкого и точного

управления; использование его оправданно лишь в случае, когда .необходимо по

пасть в строго определенную точку в глубине плотного и притом однородного

субстрата, Т.е. для откладки яйца на жертву, обитающую глубоко в древесине.

Насколько известно, помимо перепончатокрылых с такой биологией подоб-'

ный яйцеклад встречается только у пермских равнокрылых архесцитинид, от

кладывавших яйца, вероятно, глубоко в стробилы голосеменных (Беккер

Мигдисова, 1972) .

1 Высшие перепончвтокрыпые здесь и далее именуются вслед за Г.А. Викторовым (1976) пара
зитами, а не паразитоидами. карнивороидами и т.д., как это депают многие другие авторы.
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Таблица 3

Система высших перепончатокрыnых (подотряд Apocrita) принятая в работе

3

Примечание

2

Название

---------+------------1[------'----
Ранг таксона

Подотряд

Инфраотряд

Надсемейство

Семейство

Семейство

Инфраотряд

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Инфраотряд

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Инфраотряд

Семейство

IIIНФраотряд

Надсемейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство
Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Инфраотряд

Надсемейство

Семейство

Apocrita
Orussomorpha
Orussoidea
Paroryssidae
Orussidae
Stephanomorpha
Stephanordea· .
Karatavitidae
Ephialtitidae
Stephanidae
Evaniomorpha
Ceraphronoidea
Megalyridae
Trigonalidae
Maimetshidae
Megaspilidae
Ceraphronidae
Stigmaphronidae
Ichneumonomimidae

i:vanioidea
Praeaulacidae
Ашасшав

Cretevaniidae
Evaniidae
Anomopterell idae

?
Karataidae

гсппешпопогпогрпе

Ichneumonoidea
Ichneumonidae

Braconinae
Proctotrupoidea
Mesoserphidae
Pelecinidae
Vanhorniidae
Heloridae
Roproniidae
Diaprioidea
Austroniidae
Monomachidae
Diapriidae
Platygastridae
Scelionidae
Serphi.tidae
Mymaridae
Cynipoidea
Ibaliidae

Figitidae

Cynipidae
Chalcidoidea
Vespomorpha
Bethylonymoidea
Bethylonymidae
Aculeata

Положениев пределахEvaniomor
pha неясно

в ключаяСаstегuрtiidае Baissidae,Ко
tUjellidae·

Принадлежностьк Evanioidea не до

казана

Ichneumonomorpha или

Vespomorpha либо груп-

па, близкая к их предку

Вкпючав-Pachylqmmatinae (=Hybri.
zontinae). .
Включая Aphidiinae

Включая Pelecinopteridae

Включая Trupochalcidinae

Включая Mymarommatinae

Включая

Liopterjnae,Mesocynipinae и ОЬег

thurellinae
Включая Eucoilinae. Pycnostigmati
пае, Charipinae
Включая только Cynipinae
Подробнеене рассматривается

Группа нефиксированногоранга
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Т а б л и ц а 3 (окончание)

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

Семейство

Надсемейство

Семейство

Семейство

2

Chrysidoidea
Plumariidae
Sclerogibbidae
Dryinidae
Scolebythidae
Embolemidae
Bethylidae
Chrysididae
Aculeata s. str.
Ва issodidae

Pompiloidea
Rhopalosomatidae

Pompilidae
Sphecoidea
Sphecidae
Apidae

Scolioidea·
Sapygidae
Scoliidae
Tiphiidae
Mutillidae
Bradynobaenidae

Falsiformicidae
Sierolomorphidae
Vespoidea
Masaridae
Eumenidae
Vespidae
Formicoidea
Formicidae

Myrmicidae

3

=Bethyloidea
Включая НеtегоgулаNagy

Включая Cleptidae и LоЬоsсеlidiiлае

Группа нефиксированногоранга

Систематическоеположениене уточне

но в интервалеот архаичногосемейства

в составе Pompiloidea или Sphecoidea до

особого надсемейства в корнях всех

Aculeata s. str.

Включая Награросгуршв Perk., Olixon
Сат., et al. .
Включая Сегорайпае

Включая Archisphex Evans, Angarosphex
А. Ras'ii~:'CretosphexА: Rasn~'

= Apoidea auctorum

Включая Fedtschenkiinae

ВключаяМyrmosinaeи Ticoplinae
Включая Typhoctinae, Chyphotinae,
Apterogyninae
Включая Taimyrisphex Evans

Включая Sphecomy'rminae, Myrmeciinae,
Pseudomyrrnicinae и. Dolichoderinae
Включая Ponerinae, Cerapachyinpe и ус

ловно - Dorylinae, Ecitoninae и Leptanil
linae

Эфиальтитиды отличаются от других апокрит, помимо полного жилкования, более

или менее сидячим брюшком; характерное для высшихперепончатокрыпых узкое

и очень подвижное сочленение между двумя первыми сегментами брюшка у них

еще не развито, хотя. тенденция к его образованию прослеживается вполне отчетли

во. Наиболее продвинутые в этом отношении эфиальтитиды (см. рис. 80) несущест

венно отличаются от более примитивных представителей Stephanidae (рис. 83),.
ближайших своих родственников среди современных Apocrita, тогда как другие

еще настолькосходны с Symphyta, что один из видовSymphytopterus А. Rasn. был

даже описан (по отпечатку со смятыми крыльями) среди сирикоидов (см. рис. 81) .
Таким образом, самые примитивные из несомненных апокрит по наиболее, важному

морфологическому признаку практически не отличаются от Karata'vites, а какова

биология последнего, был ли он паразитом или ксилофагом, неизвестно. Фактичес

ки Karatavites и эфиальтитидыразличаются только в деталях жилкования передних

крыльев, но РгоаросггшвА. Rasn. (см. рис. 78) из ранней или средней юры Ферганы
(Сай Сагуп}, условно отнесенный к Karatavitidae, почти нацело закрывает и этот

гиатус (Расницын, 1975а, б). Каратавитиды оказываются гораздо более близкими

к эфиальтитидам,чем к любой другой известной группе перепончатокрылых,и за-
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Рис. 77-83. ПредставителинадсемействаStephanoidea, семейства Karatavitidae (77-78), Ephial
titidae (79-82), Stephanidae (83)

77 - Karatavites angustus А. Rasn., в. юра Южного Казахстана, а - самка, 6 - самец; 78
.Proapocritus praecursor А. Rаsп.,н.-ср. юра Ферганы; 79 - Stephanogaster magna А. Rasn., в. юра
Южного.Казахстана; 80 - S. longipalpa А. Rasn., в. юра Южного Казахстана; 81 - Symphyto
pterus dubius (А. Rasn.l, в. юра Южного Казахстана; 82 - Micrephialtites minor A~ Rasn., в. юра

Южного Казахстана; 83 - Schlettererius cinctipes (Сгевв.): соврем. П7а - из Расницына, 1969;
776 - из Расницына 19756; 83 - из Townes, 1949, остальные - из Расницына, 1975а)
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служивают объединения с ними не только в одном подотряде, но и в одном надсе-

мействе Stephanoidea. .
Каратавитиды морфологически примитивнее других апокрит и в палеонтологи

ческой летописи появляются приблизительно одновременно с наиболее древними

из них (Cleistogaster А. Rasn. из Megalyridae Cleistogastrinae и Paraulacus Ping из

Mesoserphidae) в ранне- или среднеюрское время. Скорее всего, каратавитиды были

прямыми предками всех остальных Apocrita (точнее, тех насекомых,которых сей

час включают в этот подотряд; смысл оговоркибудет виден из дальнейшегообсуж

дения). Проблема происхождения подотряда сводится, таким образом, к вопросу

о предках каратавитид.

Пре.дполагавшаясяранее (Расницын, 1963, 1968а, 1969) филогенетическая связь

каратавитид (и с ними всех апокрит) непосредственно с сирикоидами сейчас вызы

вает сомнение (Расницын, 1975б). Karatavitidae и Ephialtitidae известны только по

ископаемым остаткам и притом не идеальной сохранности (отпечатки на сланцах

Каратау и Сай-Сагула позволяют рассмотреть гораздо меньше деталей, чем это воз

можно не только для инклюзов В ископаемых смолах, но и для отпечатков из, не'

которых других, особенно забайкальских местонахождений). Поэтому в анализ не·

обходимо включить других, В частности современных представителей примитивных

апокрит, в первую очередь Stephanidae (группа наиболее близкая к Ephialtitidae).
Кроме того, необходимо учесть признаки Cephoidea и Orussoidea. Первые из них

·многими авторами сближались с Apocrita (Bischoff, 1927; Ross, 1937; Малышев,
1959, 1966; Oeser, 1961), однако против этого бьiли выдвинуты возражения (Рас-

ницын, 1968а), основанные преимущественно на признаках морфологическойспе

циализации цефид и на 'отсутствии у них игловидного яйцеклада и поперечного

шва среднеспинки, характерных для сирикоидов и высшихперепончатокрылых.

Orussoidea сходны с Apocrita по такому важному признаку, как паразитическое

развитие, и по некоторым особенностям их морфологии (см. ниже) , однако широ

ко сидячее брюшко и развитый аппарат фиксации сложенных крыльев препятство

вали сближению ОРУССОИДО.в сапокритами (Вёгпег, 1919).
Среди признаков, сближающих три рассматриваемыегруппы и противопоставля

ющих их сирикоидам, можно указать прежде всего тенденциюусиления подвижнос

ти сочленения двух передних сегментов брюшка (рис. 84) . Для апокрит и цефид

факт подвижности сочленения хорошо известен (у каратавитид подвижность его

доказывается наличием перетяжки .между этими сегментами). у оруссид движения

второго сегмента относительно первого не столь свободны, но, судя по положению

-борозды на втором тергите, определяющей амплитуду этих движений, они гораздо

более сильные, чем между вторым и третьим тергитом, не говоря уже о сочленении

между первым тергитом и заднеспинкоЙ. Неподвижность последнего сочленения

обусловлена 'срастанием заднего отдела постнотума заднегруди, отогнутого вниз

(в полость тела) и образующего третью фрагмv-, с передним краем первого брюшно

го сегмента. Другой причиной, препятствующей усилению подвижности брюшка за

счет сочленения его с заднегрудью, является сильное развитие (особенно у Sirico
idea, 'Cephoidea, Orussoidea и Apocrita) второй "(среднегрудной] фрагмы. фрагма

занимает уних значительную часть полости заднегруди, не оставляя здесь места для

развития сильной мускулатуры,двигающей брюшко.
.Еще один признак, сближающий три' группы - строение тенториума (для карата

витид, как и для других вымерших групп, строение эндоскелета головы неизвест

но). у большинства симфит тенториальный мост плоский, расположенный на одном

уровне с основанием передних ножек тенториума; у сирикоидов, ,цефид,оруссид

и высших перепончатокрылых основания передних ножек опущены вниз по сравне

нию с мостом (рис. 85) . При этом у цефид на переднем крае тенториального моста

появляется медиальный отросток - корпотендон", сохраняющийся и у оруссид и
апокрит. Наконец, в 'двух последних группах мост сужается (у оруссид еще слабо)

и, иагибаясь Пюбразно, приподнимается над остальными частями тенториума.

1 .
Отсутствует у Syrista Knw., но это, вероятно, вторичное явление.
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р и с.84. Обnасть брюwного СОЧJIенении Cephidae (а). Orussidae (бl .Stephanidae (в. г) и Ichneumo-
n~~W: .

а - Syrista parreyssi (Spin.I, 6 - Orussus abietinus Scop, в - Schlettererius cinctipes (Cress.J,
г - Foenatopus turcomanorum Sem.• д - Scambus sp. (все соврем. в, Д - из Расницына, 19756,
остапьныеориг.]

Рис. 85. Тенториум и заднии стенка гоnовной капсуnы

а - Urocerus gigas L., Siricidae. 6 - Cephus pigmaeus L., Cephidae, в - Orussus abietinus Scop.,
Orussidae. Г'- Rhyssa sp., Ichneumonidae. д - Helcon sp.• Braconidae, е - Diplolepis sP., Cynipidae
(а-6 - ори г., B~ - из Расницына, 19756)

Для сирикоидов характерна SC переднего крыла хотя бы в виде поперечной

в костальном поле (известны· формы, совсем лишенные ее. но нет ни одного семей

ства, где они доминируют). в трех других обсуждаемых группах SC отсутствует

пол нослью. Для тех же трех групп характерна специфическая тенденция редукции

поперечной 1r-rs переднего крыла. причем во всех случаях. где это удается просле

дить, редукция начинается с конца жилки. припегающего к птеростигме:
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Оруссиды сходны с апокритами биологически (паразиты насекомых, первично 
ксилофагов) и по ряду морфологических признаков. Как уже упоминалось, тенто

риальный мост у них изогнут П-образно. Головная капсула в обеих группах (у Аро

crita первично) с постгенвми. сомкнутыми по средней .пинии между затылочным,

и ротовым отверстиями (рис. 85в-г). У большинствасимфит головная капсула в

этом месте незамкнутая или замкнута вторичной пластинкой, по-видимому, танго

риального происхождения,либо сомкнутыми гипостомами.Лишь у Siricidae и, су

дя по данным Росса (Ross, 1937), у АпахуеlidаеSупtехiпаегипостомы вытеснены

сомкнутыми постгенами (подробнее см. Расницын, 1969), как у Orussidae и Аро

сгпа, Но, по крайней мере, у сирицид гребни, продолжающиезадние ножки тенто

риума вниз, при этом укорочены и не смыкаются (рис. 85а) . Напротив, у оруссид и

апокрит они, как обычно, следуют границе между гипостомами и постгенами и в

месте смыкания постген сливаются, образуя непарный гребень; далее, направляясь

к сочленовным мыщелкам максилл, они вновь расходятся, ,ограничивая треуголь

ную площадку (рис. 85в-г). Следы образования этой площадки за счет слияния

склеритов (гипостом) отсутствуют, что делает-более вероятной ее гомологию' ниж-

нему (вторичному) тенториальному мосту. .
Первый тергит у оруссид цельный и соединен с постнотумом заднегруди встык.

То же самое свойственно апокритам, тогда как у симфит, иных, чем оруссиды, тер

гит расщеплен вдоль (непарный только у некоторых тентрединоидов) и соединен

с подогнутой вниз вершиной постнотума, так что между сегментами образуется по-

перечная щель. Расчленение среднеспинки оруссид (рис. 83б) существенно не отпи

чается от широко распространенного у Apocrita и, возможно, исходного для них
Типа расчленения: помимо обычного для Symphyta набора швов, присутствуют не

только поперечный, развитый такжеу Si.ricidae и Xiphydri idae, но и дополнительные

(боковые) продольные швы". Расчленение среднеспинки Рагогувыоае неизвестно.

Своеобразное строение головы оруссид ВО многом очень похоже на то, что харак

терно для Stерhап idae - одной из самых примитивных групп современных апокрит

(венец шипов на темени, необычная форма мандибул; рис. 83, 88) . Это сходство

явно не унаследовано от общего предка, а приобретено независимо, параппепьно.

:Гем не менее его следует принимать во внимание, поскольку параллелизмы,

указывая на сходство эволюционных тенденций и, следовательно, на наличие

какой-то общей основы для их реализации, тоже свидетельствуют о вероятной

близости объединяемых ими групп. Правда, эти свидетельства менее надежны, и

ими приходится оперировать с большой осторожностью.

Большое .число общих признаков Cephoidea, Orussoidea и Apocrita заставляет

предположить единство их происхождения. Правда, две последние группы обнару

живают признаки, общие с сирикоидами, но отсутствующиеу цефид, а им'енно иг

ловидный яйцеклад, поперечный шов среднеспинки и сомкнутые (первично) пост

гены; кроме того, у оруссид, как и у сирикоидов, сохраняется аппарат фиксации

сложенных крыльев, редуцированныйу цефид иапокрит. Если цефиды, оруссоиды

и апокриты действительно образуют монофилетическую группу, то игловидный

яйцеклад и соединение постген у Orussoidea + Apocrita должны были возникнуть

независимо от сирикоидов. Одновременно это означает независимую редукцию

фиксирующего аппарата крыльев у Cephoidea и Apocrita. Для двух последних

признаков параллельное их развитие почти несомненно. Действительно, в против

ном случае, предположив унаследованныйхарактер сомкнутых.постген. пришлось

бы сблизить апокрит и оруссоидов непосредственнос сирицидами, противопоста

вив последних не только цефидам, но и ксифидриидам,что крайне мало вероятно.

Если же принять однократную редукцию ценхров и шероховатогополя переднего

крыла, то высших перепончатокрылых придется сблизить с цефидами и противо

поставить их оруссоидам, которые по большинству признаков обнаруживаютс ни

ми гораздо большее сходство, чем цефиды (см. выше) .

1 . '
Многие авторы, работающие с высшими перепончатокрылыми, особенно с .жалоносными,

именуют эти швы парапсидальными, а гомологи парапсид низшиХ перепончатокрылых

обозначают как нотаули.
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Ilредположение 06 унаследованности сходства оруссоидов и апокрит с сирикс

идами по признаку игловидного яйцеклада не, встречает столь очевидных прспнт

ствий, однако оно значительно увеличивает число параллелизмов, поскольку тако

выми оказываются все признаки, общие для двух групп и для цефид. При этом

нужно учитывать, что переход от плоского яйцеклада к игловидному у Symphyta
заведомо осуществлялся неоднократно (по крайней мере, дважды в пределах ро

да Xyela Dalm., Xyelidae; .Расницын, 1965б). Все это делает более вероятной гипо

тезу о филогенетическомединствеCephoidea, Orussoidea и Apocrita.
Три обсуждаемые группы обладают значительным сходством с сирикоидами, и

не вызывает сомнения, что их общий предок был по меньшей мере близок к прими

тивным Siricoidea типа Gigasiricidae. Своеобразноестроениеантеннгигасирицид

(см. рис. 61) , унаследованное ими от ксиелид, не доказывает обратного, поскольку

преобразование гетерономных "ксиелидных" антенн в гомономные происходило па

раллельно и часто разными способами во всех основных стволах Symphyta .(Расни

цын, 1969).
Общий предок Cephoidea, Orussoidea и Apocrita обладал, по-видимому,следую

щим сочетанием признаков из числа обсуждавшихсявыше: общий габитус сходный

с таковым примитивныхсирикоидов, мост тенториума с корпотендоном,расчлене

ние среднеспинки, как у цефид (без поперечногои боковыхпродольныхшвов) , ап

парат фиксации крыльев развит, подвижность сочленения между первыми тергита

ми брюшка повышена; яйцеклад плоский, пиловидный. Головная капсула могла

быть замкнута, как у цефид (рис. 85б) , одновременно двумя мостами - наружным

гипостомапьным и скрытым под ним нижним тенториапьным! : слияние оснований

передних ножек тенториума, описанное выше дляоруссид и апокрит, вероятно,

представляет собой рудимент нижнего тенториального моста.

Насекомое, обладающее перечисленными признаками, конечно, нельзя ни отнести

к Orusso idea, ни включить в Apocri ta. Оно сильно отличается и от цефид, но послед-

. ние - единственное известное нам, хотя в действительности, вероятно, не единствен

ное семейство Cephoidea. А рг iori трудно быть уверенным, что этого предка, когда

мы его обнаружим, нельзя будет ввести в надсемействоCephoidea, но такой исход

кажется все же менее вероятным.

Теперь остается решить вопрос о положении оруссоидов: следует ли их, подобно

цефоидам, оставить среди низших перепончатокрылых, где они сейчас и пребывают,

или же их можно отнести к высшим. Решение зависит от того, какова была последо-.

вательностьдивергенций: если от общего ствола первыми отделились цефоиды, а уже

затем разошлись оруссоиды и апокриты, объединение двух последних групп воз

но. Если же перВ~IМИ отделились оруссоиды или апокриты, такое объединение при

ведет' к созданию полифилетического таксона. от чего без крайней необходимости

лучше воздерживаться2. .

. Обратившись к конкретному распределению признаков. можно видеть, что пос

ледний вариант последовательности дивергенций наименее вероятен. Он· предпопа

гвет более тесное родство между оруссоидами и цефидами, чем каждой из этих

.групп и Apocrita, в то время как признаки, объединяющиеи противопоставляющие

их апокритам, по-видимому отсутствуют. Остаются два первых варианта, одному

из которых (раннее обособление оруссоидов) соответствует предположение, что

они независимо от апокрит перешли к паразитизму, приобрели игловидный яйце- .
клад, сходное строение тенториума и задней с;:тенки головы, практически одинако

вое расчленение среднеспинки и цельный первый тергит брюшка, соединенный

встык с заднеспинкой. Второй вариант - более раннее отхождение Cephoidea - поз

воляет считать сходство тю перечисленным признакам унаследованным, но требует

признать параллельными изменения, приведшие обе группы к редукции механизма

фиксации крыльев в покое. Хотя других примеров независимой редукции этого

1 Ранее (Расницын,.1969, с. 84) эти два моста были ошибочно приняты за один.
2 Отношение автора к проблеме попифипегического таксона изложено в работе Пономаренко,
Расницын, 1971.
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аппарата у перепончатокрыпых не отмечено, все же последний' вариант кажется

предпочтительным, так как в этом случае число параллелизмов оказывается намно

го меньшим. Кроме того, он позволяет включить оруссоидов в апокрит и тем са

мым сделать эту группу резко очерченной биологически. Поэтому далее мы рас

сматриваем Orussoidea в составе Apocrita, выделяя их в особый инфраотрядOrus
somorpha А. Rаsп itSУП,iптгаогёо поv. '

Основываясь на изложенных выше соображениях, можно сформулировать сле

дующую гипотезу происхождения высших перепончатокрылых.

Эволюционный ствол Cephidae + Аросгтга s.l. отходвт, по-видимому, от прими

тивных Siricoidea, сходных с Gigasiricidae, или прямо ОТ них (если яйцекладгига

сирицид был пиловидным). Его обособление сопровождалось определенными изме-, J
нениями морфологии имаго, коснувшимися строения тенториума, взаимоотноше-

ний заднеспинки и двух первых сегментов брюшка, и жилкования крыльев, а также

строения антенн (см. выше) . Функциональный смысл первого и последнего морфо

логического изменения неясен, остальные в той или, иной мере связаны, по-видимо

му, с совершенствованием полета.

Сложнее вопрос с биологией и морфологией личинки. Современные сирикоидьг

поселяются преимущественно в мертвой древесине, свободной от грибного мицел

лия, и сами заражают ее симбиотическими грибами; последнее установлено для

Siricidae и Xiphydriidae (Вепsоп, 1950), но кажется вероятным и для Апахуеlidае:

по данным Миддлкауфа (Middlekauff, 1964) ,Sупtехis libocedrii Rohw. поселяется

на' стволах Libocedrus dесuггепs Тогг. вскоре после гибели дерева от огня, т.е. не'

ожидая естественного грибного заражения древесины.'Для большинстваюрских си

рикоидов, по крайней мере тех, у кого известен сильный игловидный яйцеклад

(Si ricidae, Апахуеlidае, Myrmici idae) можно предполагать сходный способ развития

на стволах голосеменных растений, скорее всего беннетитов и саговников или бра

хифильных хвойных; на связь с ними' указывает параллелизм в географическом

распространении (подобно сирикоидам, эти растения были обильно представлены

в Индоевропейской палеофлористической области, а в Сибирской встречались, весь

ма редко, см. Вахрамеев и др., 1970) .
Цефиды в отличие от сирикоидов развиваются в живых покрытосеменных расте

ниях, первично в деревянистых ветвях и побегах. Сходным образом развиваются,

как мы видели, некоторые Хуеliпае (Рlегопеuга) - в живых побегах, правда, голо

Семенных растений. Большинство ксиелид, равно как и цефиды, обладают плоским,

пиловидным яйцекладом, приспособленным для откладки яиц в живые ткани расте

ний; плоский яйцеклад предполагается и для предков Cephidae + Аросгпа. Все эти
,факты можно расценить как указание на то, что многие черты развития примитив

ных цефид унаследованы ими еще от тех ксиелид, которые были предками сирикс

морф (развитие среди живых тканей' растений, но, конечно, не покрытосеменных,

как у Cephidae, а голосеменных) .
Морфологически личинки многих цефид (см. рис. 58) представляются очень при

МИТИВНЫМИ, мало редуцированными для эндофитных личинок. Поэтому можно ду

'мать, что предки этого семейства, как близкие, так и достаточно далекие (вплоть до

наиболее примитивных сирикоидов) обладали сходными личинками, и что в этом

ряду морфологическая эволюция личинок была довольно слабой.

Итак; гипотетическая группа предков Apocrita и Gephidae по морфологии и био

логии личинок была сходна с цефидами (исключая, конечно, такс6номическую при- ,
надлежность кормовых растений, хотя развитие в живой древесине предков

покрытосеменных отнюдь не исключено); имаго габитуально были, вероятно, сход

ны с примитмвными сирикоидами, но отличались от них некоторыми деталями мор

Фологии (см. выше) • Эта группа появилась, скорее всего, в раннеюрское время и ПРО-,

существовала по крайней мере до начала мела, поскольку более раннее возникнове

ние Cephidae, связанных с покрытосеменными растениями, мало вероятно, Станов

ление цефид сопровождалось сменой кормового растения (переход на покрытосе

менные) и значительными изменениями морфологии взрослых насекомых (Расни- '
цын, 1969). Изменился и общий облик цефид, ставших стройными узкокрылыми

насекомымисо сдавленнымс боков и очень подвижнымбрюшком.
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Высшие перепончатокрылые возникли как паразитическая группа, обладающая,

подобно более продвинутым сирикоидам, игловидным яйцекладом и еще сильнее,

чем у них, редуцированными (ювенилизированными) личинками. Примитивные

апокриты развиваются чаще всего на личинках насекомых-ксилофагов; возможно,

что ЭТ9 первичная их особенность. В таком случае хозяевами им служили скорее

всего личинки сирикоидов, других насекомых,В частности жуков, достоверно

раэвивавшихся в плотной, не переработанной грибами древесине, в юрское время

еще почти не было (см. Пономаренко, 1977б) . Однако возможен и другой вариант.

Дело в том, что Karatavites могпаразитировать,по-видимому, только на насеко

мых-подкорниках,либо обитателях тонких ветвей или стеблей, посколькуобладал

коротким яйцекладом и сравнительно небольшими висками (т.е. слабо развитой

жевательной мускулатурой, крепящейся к вискам) ,что не характернодля перепои

чатокрыпых, развивающихся в глубине плотной древесины. Те же признаки харак

терны и для нескольких родов Ephialtitidae (Symphytopterus А. Наsп, рис. 81,
Micrephialtites А. Навп., рис. 82, Symphyogaster А. Rаsп., Karataviola А. Rаsп.,

Тгigопаlорtегus А. Rаsп.; Расницын, 1975а). Эта группа родов достаточно единая

для ее выделения в особое подсемейство SуmрhуtорtегiпаеА. Rаsпitsуп, subfam.
поv. (отличия от номинального подсемейства Ерhiаltitiпае А. Rаsп., включающего

все остальные описанные роды эфиалыитид- короткий яйцеклад и дистальное по

ложение cu-a в переднем крыле). Sуmрhуtорtегiпае обладают как плезиоморфны

ми, так и апоморфными признакам и по сравнению с Ерhiаltitiпае: у них-более при

митивно положение поперечной сп-а, но направление основания RS дальше от исход

ного, чем у некоторых эфиалыитид (Stерhапоgаstег А. Rаsп., см. рис. 79-80).
Поэтому н-еясно, какая из' двух групп морфологически и биологически ближе к

предку.

Для решения вопроса об исходномобразе жизни апокриг необходимы, прежде

всего, сведения о строении тела Proapocritus или подобных ему форм, d так

же находки эфиальтитид, более примитивных, чем известные нам. Однако основной

вывод о паразитировании первых апокрит на личинках ксилофагов можно сделать

уже сейчас.

Переход "Личинок перепончатокрыпых к паразитизму был возможен лишь при

совместном их обитании е будущими жертвами, например через хищничество, при

случайных встречах личинок Пеленга, 1952; Расницын,1968а, 1969; Тобиас,

1975а); отчетливые следы такого поведения сохраняются у оруссид, личинки кото

рых активно отыскивают свои жертвы в их ходах (Powell, Тuгпег, 1975) . Отсюда
следует. параллельный и приблизительно одновременный переход сирикоидов и

предков апокрит с живой древесины на мертвую (или отмирающую). При этом

трудность усвоения новой .пищи стимулировала появление симбиоза с грибами

у сирикоидов, И переход к параэигизму - у Apocrita. Переход обеих групп в новую

среду обитания мог быть вызван одним и .тем же фактором, например совершен

ствованием защитных реакций растения-хозяина,либо вымираниемили хотя бы со-'
кращением численности хоэвина, лишенного таких реакций. Конкурентное вытес

нение из живых растительных.тканей какими-то другими насекомыми менее веро

ятно - по не вполне ПОНЯТНЫI\II причинам численность организмов, питающихся жи

выми частями растений (кроме семян), в естественных условиях редко достигает

уровня, достаточного для появления пищевой конкуренции (Van Valim, 1973) .
Переход к развитию в плотной древесине вызвал у высших перепончатокрылых .

и у с,ирикоидов ряд сходных и:зменений - -превращение плоского яйцеклада в игло- .
видный и усиление мышц мандибул, обеспечивающее выход взрослого насекомого

из древесины и внешне проявляющееся в гипертрофии висков.' Аналогичными были
и некоторые способы совершенствования механизма полета (появление поперечно

го шва облегчающего изгибание среднегруди под действием непрямых летательных

МЫШЦ), однако в остальном направления морфологической эволюции, не говоря

уже о биологической, у апокрит и сирикоидов были различными. Пожалуй, наибо

лее важная после паразитизма особенность апокрит - устойчивая тенденция, направ

п-чнав на совершенствование аппарата, обеспечивающего подвижность брюшка.

5.Зак.'976.
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Глава 2

РАННЯЯ ЭВОЛЮЦИЯ APOCRITA

Среди высших перепончатокрылыхнаиболее обособлен инфраотряд Orussomor
pha с двумя семействами Paroryss idae (рис. 86) и Oruss idae (рис. 87-88) . Первое
семейство известно по многочисленным и разнообразным остаткам из верхнеюр

ских отложений хребта Каратау [Расницын; 1968б, 1969). Кроме того, оруссоид,

промежуточный между двумя семействами, но более близкий, по-видимому, к па

рориссидам, недавно обнаружен в раннем мелу Монголии (Бон-Цаган); он еще не

описан. Морфологически сильно измененные (особенно строенив головы, ног и

яйцеклада; Расницын, 1969) оруссиды появились не позднее начала позднего мела.

Сейчас они распространены всесветно, но встречаются редко и представлены немно

гими родами и видами. Эта реликтовая группа почти несомненно произошла не

посредственно от парориссид. Экологически оруссиды - паравиты личинок насеко

мых ксилобионтов, причем современные развиваются на зла.тках и рогохвостах

(Burke, 1917; Rаwliпgs, 1957). Большинствоюрских Paroryssidae, судя по их ма

лым размерам и сравнительно короткому яйцекладу, паразитировали, вероятно,

на насекомых-подкорникахили обитателях тонких побегов. Оруссиды, по крайней

мере более крупные их представители,отыскиваютсвоих хозяев в глубине стволов

деревьев..Относительно крупные размеры многих современных оруссид (до 1 см и

более), по-видимому, вторичны, о чем свидетельствует не только миниатюрность

их вероятных предков - парориссид, но и глубокая редукция жилкования, обычно

связанная с измельчанием насекомых и, как правило, сохраняющаяся при вторич

ном увеличении размеров (подробнее об этом см. Расницын, 1969) .
Основная масса высших перепончатокрылых образует единую монофилетичес

кую группу, обособившуюся от общего предка с оруссидами, по-видимому, до сред

неюрской эпохи. В основании этого ствола стоят каратавитиды, причем Proapocritus
.образует переход от них к эфиалыитидам - семейству, с которого, по существу,

и начинается адаптивная радиация высших перепончатокрылых. Выделение этой фи

логенетической линии и в значительной мере ее дальнейшая эволюция характеризу

ются в первую очередь тремя довольно устойчивыми тенденциями. Одна из них 
совершенствование полета, вызвавшее перестройку жилкования- (дистапьный сдвиг

основания RS, редукция А2 ) и сужение крыльев, особенно заднего (за счет югаль

ной лопасти), позволившее отказаться от фиксации крыльев в положении покоя.

Редукция аппарата фиксации. крыльев значительно сократила время, необходимое

.на подготовку к полету: во-первых, отпала необходимость в движениях, освобож

дающих крылья от сцепления с ценхрами, во-вторых появилась возможность изме

нить само положение покоя. У очень многих апокрит крылья в покое не сложены

плоско одно на другом, а подняты вверх и не касаются друг друга, так что движе

ния крыльев при взлете становятся более свободными.

Вторая тенденция, характерная для эволюции потомков карa:rавитид - повыше- .
ние подвижности брюшка, в значительной мере связанная, по-видимому, с третьим

направлением эволюции - изменением и совершенствованием отношений паразита

со своими хозяевами. Однако эта связь недостаточно ясна. Как будет видно из даль

нейшего, повышение подвижности брюшка достигается разными способами, причем

и направление изменений, и достигнутый уровень подвижности сочленения не обна

руживают ясной корреляции с особенностями жертвы и со способами ее заражения.

Так, целый ряд шагов в совершенствовании брюшного сочленения, сделанный ств

фаноморфами, не сопровождался,. по-видимому, заметными изменениями способа

поражения личинок хозяина. По крайней мере крупные эфиалыитиды заражали ли

чинок насекомых, живущих в глубине древесины; то же самое делают и современ

ные стефаниды. Однако у Stephanogaster magna А. Rasn., например, брюшное сочле

нение было еще очень широким и малоподвижным (см. рис. 79) ,а у Fоепаtорus

Smith, одного из самых специализированныхродов Stephanidae, оно уже весьма

узкое и подвижное (см. рис. 84г). Более того, заднее проподеальное отверстие
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Foenatopus обособлено от задних тазиковых впадин, что обычно характерно для

значительно более поздни-х этапов эволюции апокрит. Впрочем, эти изменения нель

зя считать действительно кардинальными, и вполне возможно, что здесь мы имеем

дело с явлением, по-видимому, распространеннымв эволюции: медленным прибли

жением к оптимуму в пределах устойчивой системы взаимодействий. Сложнее

ситуация с наиболее совершенным типом брюшного сочленения, достигнутым ин

фраотрядами Ichneumonomorpha и Vespomorpha (см. рис.Всд: подробнее см. ниже,

а также Расницын, 1975б). Для веспоморф, перешедших к заражению добычи, веро

ятно, более или менее подвижной, в условиях непосредственного контакта с нею

в тесных пространствах скважин .субстрата, необходимость резкого усиления под

вижности брюшка вполне очевидна. Однако тот же способ сочленения развит и у

ихнемономорф, многие и притом наиболее примитивные представители которых
(примитивные Ichneumonidae и Вгасопгоае, наиболее архаичные проктотрупоиды

из юрского семейства Mesoserphidae) паразитируют на личинках ксилофагов, по

добно Ephialtitidae. lVIожно, конечно, предположить, что и первичные ихневмоно

морфы обладали коротким яйцекладом и паразитировалина подвижных открыто

живущих насекомых, а развитие на ксилобионтах- хотя и древняя, но вторичная

особенность их потомков. Все же это кажется менее вероятным, так как, во-пер

вых, Ephialtitidae Sy.mphytopterinae, обладающие коротким яйцекладом и связан

ные, вероятно, соткрытоживущиминасекомыми,отнюдь не опережают эфиальти

тин в усилении подвижности брюшка; во-вторых, известен еще один пример совер

шенствования брюшного сочленения,'осуществленный независимо и совершенно

по-иному (перемещением сочленовного отверстия далеко вверх по проподеуму;

рис. 89-99) другой группой паразитов ксилобионтов - эваноидами семейства

Praeaulacidae (Расницын, 1972а). Таким образом, функциональные причины кон

кретных-способов усиления подвижности брюшка еще далеко не ясны.

Здесь необходимо остановиться на терминологических проблемах, связанных

с положением брюшного сочленения на границе первого и второго брюшного сег

ментов. Еще с тех времен, когда гомология проподеума первому брюшному сег

менту не была известна, в литературе по высшим перепончатокрылым широко ис

пользуется нумерация сегментов брюшка, начинающаяся с первого постпроподе

ального, Т.е. с морфологически второго, который считается' первым. Фактически

здесь имеется ввиду брюшко не в морфологическом, а в функциональном смысле;

во избежание противоречий для него был предложен и получил широкое распростра

нение (преимущественно в зарубежной литературе) термин метасома, морфологи- .
чески нейтральный и потому очень удобный в данном случае.

Третья основная тенденция в эволюции высших перепончатокрылых -:- изменение
способов взаимодействия паразита со своей жертвой - имеет, вероятно, наибольшее

значение, поскольку именно с этим связано колоссальное обилие и разнообразие

высших перепончатокрылых и важнейшая их роль в биоценозах. Однако дать под

робный анализ этой проблемы невозможно, да и едва ли необходимо из-за су

ществования обширной литературы по биологии и эволюции поведения перепонча

токрылых (Bischoff, 1927; Малышев, 1962, 1966; Clausen, 1962; Evans, WestEber
hard, 1970; Wilson, 1971; Lin, Michener, 1972; Викторов, 1976;lwata, 1976) ..
В дальнейшем будут рассмотрены лишь некоторые аспекты этой проблемы, связан

ные с процессами обособления высших П\КСОНОВ апокрит (надсемейств и s отдель

ныхслучаях семейств] _.Здесь же можно вкратце остановиться на одной из особен

ностейэкопогической эволюциивысшмх перепончатокрыпых, хотя и не универсаль

ной, но широкораспространенной и наложившей сильный отпечаток на морфологию
многих групп и на реализацию у них рассматривавши.хся ..выше эволюционных тен

денций. Речь идет о развитии за счет все более мелких хозяеви-одаюЩеiViСходны'й

эффект множественном паразитизме (развитие нескольких паразитов на одном хо

зяине). Оба эти явления вызывают уменьшение размеров насекомого, что в свою

очередь оказывает влияние и на характер полета и на подвижность брюшка. Мини:·

атюризация значительно ухудшает летные качества насекомого, поскольку условия

полета для него становятся более сходными с тем, что характерно для плавания

(Лрингл, 196З). Насекомые отвечают на это или отказом от полета или глубокой
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Рис. 86-88. П редставитеnинадсемейС18аOrussoidea
86 - Paroryssus extensus MSrt.• в. юра Южного Казахстана, Paroryssidae; 87 - Mesorussus tai

myrensis А. Rasn. в. мел Таймыра. Orussidae Mesorussinae; 88 - Guiglia sericata (MocsaГY);'coBpeM.;

Orussidae Ophгynopinae (86- из Расницына, 1969,87 - из Расницына, 1977б,.88 - из Riek. 1970Ь!

Рис. 89-98. ПредставитеnинадсемейС18аEvanioidaa. семейС18а Praeaulacidae (89-911. Crata
vaniidaa (93). Gastaruptiidae (92.94-95. 98). Evanii'daa (96). Anomoptarallidae (971.

89 - Praeaulacus ramosus А. Rasn., в.Юра Казахстана: а - самка; б - самец; 90 - f'raeaula
cites minimus А. Rasn.; в. юра Казахстана; 91 - Evaniops rostratus.A.' Rasn., в. юра Казахстана;

92 - Kot'ujella crucis А. Rasn.; мел (альб-сеноман) Таймыра: а - сверху, б -сбоку; 9За - Сге

tevania minor А. Rasn.; в. Mim Таймыра; 9Зб - Cretevania minuta А. Rasn.;.B. мел Таймыра;
94 - Aulacostethus sp.; соврем.; 95 - Gasteruption sp., соврем.; 96 - Evania sp.• соврем.; 97 
Anomopterella mirabilis А. Rasn.; в. юра Казахстана, 98 - Baissa anomala А. Rasn.; н. мел Забай
капья (95-97 из Riek, 1970Ь; остальные из Расницына, 1975а)

Р и с. 99. Основание матасомы Evanioidaa
а - Kotujella crucis А. Rasn., б - Evania dimidiata Spin., в - Aulacostethus latreilleanus Nees,

г..,... Aulacus striatus Jur., д- Gasteruption jaculator L. (все COBpu.I.; ориг.)
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перестройкой летательного аппарата. Сюда относится редукция жилкования, связан

ная с освобождением от жилок внешней и задней части функционального крыла

(т.е. соединенных переднего и заднего крыла) 1, изменение формы крыла, увеличе

ние, а затем полная редукцияптеростигмы,на более позднихэтапах специализации

развитие бахромы на крыльях, обеспечение повышенной частоты-взмаха, нередко

увеличение относительного объема крыловой мускулатуры и т.д, (некоторые из

этих вопросов были рассмотрены нами более подробно; Расницын, 1969) . Однако,
несмотря на все эти изменения, мелкие насекомые в большинстве своем летают

медленнее крупных, более уязвимы для врагов и хуже противостоят порывам ветра:

ПО не вполне понятным причинам миниатюризация часто сопровождается умень

шением подвижности мепiсомы. Это хорошо заметно на примере юрских Megalyri
dae подсемейства Сlеistоgаstгiпае (рис. 100-101), а среди современныхформ - на

ихневмономорфах, наиболее мелкие представители которых иногда обладают вто

рично сидячей метасомой (многие Mymaridae и некоторые ChaICidoidea). Кроме

того, мелкие апокриты часто становятся эфемерными, роль имагинапьного.питания

у них падает, что отражается на строении ротового аппарата и связанных с ним час

тей головной капсулы. Эти процессы необходимо учитывать при изучении эволюции

некоторых групп, особенно ихневмономорф..
Широко распространенное явление - олигомеризация (уменьшение числа члени

ков) антенн при уменьшении размеров. Оно легко обратимо (при увеличении раз

меров антенны полимеризуются) и, казалось бы, не 'заслуживает специального упо

минания. Однако неожиданно существование порогового "магического" числа 13
15 чпвников.ттреодопеваемого с трудом в обоих направлениях (как приолигомери

зации, так и при полимеризации антенн) . Огромное большинство семейств и многие

старшие таксоны обладают либо полимерными (обычно более 15 члеников) , либо
олигомерными (до 13-15) антеннами. К первым относятся Pamphi lioidea, Сер
hoidea, Siricoidea, Stерhапоidеа, Iсhпеumопоidеа (сравнительномного исключений

среди Вгасопidае, преимущественнов Арhidiiпае'.и Sclerogibbidae из Vespomorpha.
Олигомерными антеннами характеризуются большинство Xyelidae, Тепthгеdiпоidеа
(кроме Diргiопiпае из Тепthгеdiпidае,Phi lоmаstigiпае и Pterygophorinae из Pergi

dae) , Orussidae, Еvапiоmогрhа, [сппешпопопюгрпа (кроме Iсhпеumопоidеа) и Ves
pomorpha (кроме Sclerogibbidae). Сказанное относится к современной и к другим

кайнозойским фаунам, а также к фауне позднего мела. В юрское время разделения

семейств на обладающие полимерными и олигомернымиантеннами не ощущается,

так что пороговоезначение 13-15-члениковыхантенн возникло, вероятно, на грани

це юры и мела либо в течение раннемеловойэпохи..
Далеко не всегда очевидно, что олигомерностьантенн - обязательно следствие

испытанного в эволюции уменьшения размеров. Не удается найти доказательств

этого, например; для тентрединоидов. На первый взгляд такая связь маловероятна

для веспоморф и эваноидов, включающих значительное число крупных насекомых

с полным жилкованием. Однако в обоих.этих случаях предковые группы (соответ

ственно Веthуlопуmidае и Praeaulacidae) включают мелких насекомых с полным

жилкованием и опигомерными антеннами, которые могут служить моделью непо

средственных предков других эваноидов .и веспоморф. Кроме того, эваноиды 
потомки преаулацид обладают еще одним, более определенным признаком однажды

испытанной миниатюризации - значительно редуцированным жилкованием заднего

крыла. Уменьшение общих размеров представляется почти необходимым, но, конеч

но, не достаточным условием для олигомеризации антенн, равно как.и для редук

ции жилкования и других обсуждавшихся выше процессов.

Обратимся теперь к процессам обособления главных эволюционных стволов

высших перепончатокрыпых Лс•. рис. 38). Многочисленные потомки семейства

Ephialti'tidae образуют пять основных групп. Qдна из них представленаединствен-

1 По данным В.И. Тобиаса (19771, внешняя часть крыла может освобождаться от жилок также
лри переходе перепончатокрылых к обитанию в более аридных условиях. Значение этого,
В общем, частного фактора для редукции жилкования перепончатокрылых требует дополни- .
тельного исследования.
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ным семейством Stephanidae, широко распространенным в современной фауне,

но редким и мало разнообразным. Стефаниды глубоко специализированы по цело

му ряду признаков (своеобразный общий облик, строение головы, ног, особенно

задних, узкие крылья с сильно редуцированнымжилкованием,свидетельствующим

об испытанном на каком-то этапе эволюции значительном уменьшении размеров

тела, и т.д.) . В то же время они обладают многими архаичными особенностями, сре

ди которых, пожалуй, наиболее важно примитивное строение брюшного сочленения.

По этому признаку примитивные стефаниды едва ли существенно отличаются от не

которых эфиальтитид. Каких-либо связей стефанид с другими апокритами обнару

жить не удается, поэтому они были объединены в одном надсемействе (Stephanoi
dea) и инфраотряде (Stephanomorpha); туда же были отнесены и Karatavitidae
(Расницын, 1975б). Стефанид можно считать потомками эфиальтитид, наименее

измененными по таксономически важным признакам."В ископаемом состоянии

семейство известно только из эоцена иолигоцена (Жерихин, 1978) .
Несмотря на близость стефанид и эфиальтитид, гиатус между ними достаточно

глубокий и четкий. В совершенно ином положении находятся Megalyridae. Пред

ставители номинального подсемейства MegaIyri пае (включая Dinapsi ni) , известные
начиная приблизительно с середины мелового периода, отличаются значительно су

женным и довольно подвижным, хотя и не специализированным брюшным сочлене

нием, своеобразным сильно редуцированным жилкованием крыльев и некоторыми

другими признакам и (борозды на голове для вкладывания оснований антенн, со

кращенное число зацепок на переднем крае заднего крыла и т.л) . Однако морфоло

гический разрыв между ними и эфиапьтитидами почти совершенно заполняет мезо

зойское подсемейство Cleistogastri пае (см. рис. 100, 101) . Наиболее мелкие и реду

цированные его представители, в частности виды рода Microcleis:togaster А. Rаsп.,

в особенности близки к Megalyri пае и прежде всего к позднемеловымих представи

телям (см. рис. 101 и 102). В то же время примитивныеформы, особенно из рода

Cleistogaster А. Rasn. еще весьма сходны с эфиальтитидами. Единственный диагнос

тический признак, отличающий два семейства - редукция свободного окончания Cu
в заднем крыле, и ему едва ли стоило бы придавать большое значение (в других

группах по этим признакам нередко различаются близкие роды и даже ВИДЫ), если
бы дело было только в этом. Обособление мегалирид от эфиальтитид сопровожда

лось таким серьезным изменением, как сужение брюшного сочленения, но стабили

зация этого приобретения у них еще не произошла, и многие С leistogastr inae, осо

бенно более мелкие из них (Brachycleistogaster А. Rаsп. и др) , часто обладают вто

рично сидячей метасомой. Поэтому граница между двумя семействами в действи

тельности резче, чем если о ней судить по диагнозу. Однако этот гиатус не настолько

велик, чтобы взятый сам по себе, он мог оправдать отнесение двух семейств к раз

ным надсемействам, не говоря уже об инфраотрядах. Тем не менее приходится при

нимать именно такое решение, поскольку мегалириды (в частности, клейстогастри

ны типа Microcleistogaster) свяэвны плавным переходом с типичнымиСегарhгопоi

dea посредством семейства Maimetshidae (рис. 104)" (подробнее см. Расницын,

1975а). Церафроноиды раньше включались в виде единственного семейства Сегар

hгопidае в Proctotrupoidea. Однако сходство их с проктотрупоидамибыло весьма

поверхностным и Маснер (Маsпег, 1956) выделил церафронид в особое надсемей

ство. Позднее (Masner, Dessart, 1967) группа была разделена на два семейства:

Сегарhгопidае и Megaspi lidae (рис. 105), а затем (Козлов, 1975) сюда же было до

бавлено третье, позднемеловое семейство Stigmарhгопidае (рис. 106) . Существова
ние перехода от клейстогастрин к церафроноидам, более плавного, чем к Ephialti
tidae, и заставило включить мегалирид в Ceraphronoidea, а не в Stерhапоidеа

(Расницын, 1975б) .
Кроме перечисленных выше семейств, к церафроноидам следует отнести также

Trigonalidae, типичные представители которых (рис. 108) довольно сильно отли

чаются от других церафроноидов, но гиатус между ними и клейстогастринами в знCj

чительной мере заполняют позднемеловые Cretogonalinae (рис. 107). Биология

тригоналид своеобразна (Clausen, 1962). Они откладывают свои мелкие и много

численные яйца на листья растений. Личинка выходит лишь после того, как яйцо
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. съедено гусеницей бабочки или личинкой пилильщика. Некоторые тригоналиды

развиваются' как первичные паразиты пилильщиков, но более обычен вторичный

паразитизм на личинках наездников и паразитических мух. Еще чаще тригоналиды.

выходят из личинок складчатокрылых ос, выкормленных зараженной добычей.

Ближайшими родичами церафроноидов являются, по-видимому, эваноиды (см.

рис. 89-99). Их объединяет только один апоморфный признак - своеобраЗН~IЙ

способ сочленения средних тазиков с постэпистернами среднегруди, при котором

постэпистерны медиально образуют длинный отросток, перекрывающий тазик и

образующий сочленение на его поверхности (рис. 1О3б, lO~a) .У других перепончато

крылых постэпистерн сочленен с краем тазика и, хотя иногда он бывает сильно

удлиненным, дело не заходит дальше поверхностного сходства .. У некоторых Sphe
cidae, например, постэпистерн внешне налегает на тазик, но сочленение в действи

тельности расположено на. крае тазика, который под постэпистерном глубоко вы

резан.

Функциональный смысл характерного для церафроноидов и эваноидов способа

сочленения тазиков неясен, поэтому трудно что-либо сказать о возможности неза

.висимого его развития. Все же кажется маловероятны�,, чтобы он был жизненно

важным приспособпением, дающим его обладателям какие-то значительные преи

мущества в борьбе за существование. Скорее всего это просто внешнее проявление

каких-то общих особенностей организации двух подсемейств (может быть, признак,

коорепятивно связанный с другими, более. важными, но нам пока не известными) .
Но даже если это и неверно, отсутствие примеров заведомо паоаплепьного раавитиа

подо6ного способа сочленения и редкость появления хотя бы внешне сходных

структур указывает на невысокую вероятность параллелизмовв этом отношении.

Более вероятно, что сходство церафроноидов и эваноилов унаследовано .и что

мы имеем здесь дело с монофилетической группой (инфраотряд Evaniomorpha;
Расницын, 19756) .

.Эваноиды отличаются от церафроноидов в первую очередь направлением разви

тия брюшного сочленения. У церафроноидов сочленовное отверстие проподеума

довольно .долго остается неотделенным от задних тазиковых впадин, и· преобразо

вание первого метасомального(второго брюшного) сегмента из. органа, учасгвую

щего в образовании емкости для содержимого брюшка, в короткую сочленовную

трубку междупроподеумом и собственно брюшком, опережает аамыкание про

подеального отверстия. Этот момент эволюции демонстрируют Maimetshidae, а

следующего этапа - разобщения проподеального и тазиковых отверстий - дости

гают лишь Ceraphronidae, Megaspilidae и, может быть, Stigmaphronidae (строение

их брюшного'сочленения неизвестно) . Но и здесь основание метасомы остается
приближенным к тазикам.

у ЭваНОИАов эволюция брюшного сочленения была совершенно иной. В первую
очередь произошло сужение и замыкание брюшного сочленения, затем оно очень

быстро сдвинулось вверх и удалилось от задних тазиков. Даже такие примитивные

эваноиды, как позднеюрские Ргаеашасюае (см. рис. 89-91), демонстрируюттипич
ное для надсемейстsаверхнее положениебрюшногосочленения (Расницын, 1972а) .

Р и с. 100-103. ПреАС18ВитеIlИсем. Megalyridae
100 - Cleistogaster buriatica А. Rasn.; н-ср, юра Забайкапья; CleistQgastrinae; 101 - Micro

cleistogaster leptocera А. Rasn.; в. юра Казахстана; Cleistogastrinae; 102 - Cretodinapsis caucasica
А. Rasn.; в. мел'(н. семоман) Закевказьа, Megalyrinae Cretodinapsini; 103а - Megalyra вр., соврем.;

. 103б -М. fasciipennis Westw.; .среднегрудь снизу (10(}-101 из Расницына, 1975а; 102 - из Расни

цына,1977б; 10За .: из Riek, 1970Ь; 103б - ориг.)

Р и с. 104-109. ПреАСТ8витеllИнаАсемl!ЙС:;ГваCeraphronoidea, семейсП18Maimetshidae (104),
Megaspilidae (105), Stigmaphronidae (106), Trigonalidae (107-108), Ichneumonom;midae(109)

104 - Maimetsha arctica А. Rasn.; в. мел Таймыра: а - сверху, б - сбоку; 105 - Сопояпс
mus sp.; соврем.; 106-Stigmaphron orphne Kozl., в. мел Таймыра; 107 - Cretogona.lys taimy
rius А. Rasn.; в. мел Таймыра: а - снизу, б - сбоку, в - сверху; 108 - Taeniogonalossp.; соврем...
109 -: Ichneumonomima paradoxa А. Rasn., н. мел Забайкапья (104,109 - из Расницына, 1975а;

105,108 из Riek, 1970 Ь; 106 -из Козлова/1975; 107 -из Расницына, 1977б)

73



Как показал Таунс (Townes, 1950) , сдвигание брюшного сочленения вверх связано

с определенным способом работы длинного яйцеклада, когда для предотвращения

его изгибания во время сверления древесины яйцеклад зажимается между задними

тазиками.

Первый метасомальный сегмент может превращаться в сочленовную трубку и у

эваноидов (Evaniidae, Сгеtеvапiidае, в меньшей степени - Aulacidae!, см. рис.

93-96), но в ОТЛичие от церафроноидовон не укорачивается,а остается длинным.

Кроме того, для эваноидов характерно своеобразное преобразование головки

этого сегмента, точнее, его акротергита (см. рис. 99) . У преаулацид медиальный

гребень, к которому крепятся сухожилия мышц, поднимающих метасому, корот

кий и УЗКИЙ,как у Stephanidae; у Evani idae он заметно расширен в стороны и назад,

а у Au lacostethus Ph i1. (Au lacidae) он еще крупнее; вздут и выступает далеко над

поверхностью собственно тергита. У Au lacus Jur. и Gasterupti inae, а также, по'

видимому, у Cretevan i idae гребень распространился на всю поверхность акротер

гита и как таковой уже фактически не выражен, а его боковые ямки сместились

к самым боковым краям акротергита. Головка тергита превратилась внешне в

настоящую шаровидную суставную головку, слабо обособленную от лежащей

позади части сегмента, хотя самого шарового сустава, по-видимому, не возникло.

Во всяком случае брюшное сочленение аулацид не обнаруживает ни особой проч

ности, ни способности к вращению брюшка вокруг продольной оси. Почему пос

ледний и, казалось бы, легко осуществимый шаг в избранном эваноидами направ

лении эволюции не был реализован аулацидами остается совершенно непонятным.

Ведь среди г,астерупций есть формы с коротким яйцекладом, у которых движения

метасомы при откладке яиц (в гнезда пчел) должны быть гораздо более свободны

ми, чем, например, у аулацин.

Примитивные эваноиды (Praeaulacidae, Aulacinae) паразитируют на ксилофагах,

Evaniidae развиваются в оотеках тараканов, Aulacidae Gasteruptiinae - инквилины

в гнездах пчел. Биология Сгеtеvап i idae не известна.

Дивергенция перяичных эваниоморф на эваноидов и церафроноидов произошла,

видимо, очень раногеще до стабилизации узкого брюшного сочленения. Действи

тельно Сlеist<Jgastгiпае с еще не стабилизировавшимся узким основанием метасомы

уже обладают типичным для церафроноидов типом редукции жилкования задне

го крыла (CuA без свободного окончания, намечается редукция окончаний RS
и М, М между сц-а и r-m прямая или чаще изогнутая наружу). Примитивные

эваноиды (Praeaulacidae), наоборот, сохраняют полное жилкование с М заднего

крыла, иэогнутой внутрь, но уже обладают верхним брюшнымсочленением.Общий
предок двух надсемейств должен был, следовательно, обладать примигивным жил

кованием и еще слабо измененным брюшным сочленением, не отличаясь по этим

признакамот эфиальтитид.Однакоэто не означает полифилии эваниоморф: если,

как предполагается, характерный способ сочленения средних тазиков возник у

общего предка эваниоморф, этого предка можно включить в Evaniomorpha да

же при широком брюшном сочленении.

Новые находки в монгольских местuнахождениях раннемеловых насекомых

заставляют внести некоторые изменения в систематику эваниоморф по сравнению

с предыдущим обзором (Расницын, 1975а) . Подробнее этот вопрос будет рассмот

рен в другом месте, а здесь воспользуемся наиболее существенными выводами.

Baissa A.Rasn. из раннего мела Забайкаья, вьщепенная ранее в особое семейство,

оказ,\лась аберрантным предсгавитепем Aulacidae. То же самое относится к Creto
cleistogaster А. Rasn., описанному из тех же отложений среди мегалирид подсе

мейства Cleistogastrinae.. Kotujellidae из пограничных нижне- или верхнемеловых

смол Таймыра также заслуживают введения в Aulacidae на правах подсемейства.

Характерными чертами аулацид в таком расширенном объеме остаются наружный

Вслед за Таунсом (Townes, 1950), Aulacinae И Gasteruptiinae здесь принимаются в составе

ОДНого;семейства,но в качестве его названин.сохоаннегснAulacidae как приоритетное(Aulac;
dae Schuckard, 1841, versus Gasteruptioninae Ashmead, 1900).
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яйцеклад, примитивное строение брюшка (по сравнению с Evani idae и Creteva
n i idae) и многочисленные следы испытанного ими уменьшения общих размеров:

редукция жилкования, особенно заднего крыла, обычно полулунная птеростигма

(вероятно, след былого увеличения ее относительных размеров) и антенны, .опи
гомеризованные до 1З-14 члеников.

Церафроноиды пополняются за счет семейства Ichneumonomimidae. (рис. 109),
описанного из неокома Забайкалья как возможный представительихневмоноидов.

Хотя бесспорные доказательства принадлежности Ichneumonomima А. Rasn. к

Ceraphronoidea также отсутствуют,новые материалы из Бон-Цагана указывают ско
рее на бпизостъ этих насекомых к C/eistogastrinae и Trigonalidae.

Палеонтологическаяистория эваниоморф' начинается с ранней или средней юры,

откуда (из местонахождения Новоспасское в Забайкалье) происходит древнейший

известный представитель инфраотряда, а может быть, и всех высших перепончато

крылых - Cleistogaster buriatica А. Rasn., из верхнеюрских отложений Южного

Казахстана (Каратау) описаны, многочисленные Меgаlугiфе Cleistogastrinae и

Praeau lacidae; кроме того, здесь найдены два вида семейства Anomopterellidae,
отнесенного к эваноидам с некоторымсомнением. .

Из неокома (первая и наибольшая часть нижнего мела) Забайкалья известны

только немногочисленные остатки аулацид (Cretocleistogaster A.Rasn. и Baissa
A.Rasn.) и ихневмономимид. В несколько более-молбаых отложениях Монголии

(вероятно, верхний неоком или апт; местонахождеН'ие Бон-Цаган) найдены древ-

нейшив Trigonalidae, один из последних Cleistogastrinae (Leptocleistogaster sp.
nov.) , Ichneumonomimidae, различные аулациды (типа Cretocleistogaster A.Rasn.
и другие, более обычного облика) и первые Cretevan i idae, St igmaphron idae и

Megaspilidae, более обычные в позднемеловых или (последние) кайнозойскихфау

нах .. В Забайкалье (местонахождениеДая; апт-альб?) найден представитель самого

примитивного рода клейстогастрин, Cleistogaster dahurica A.Rasn. В смолах из

пограничных альб-сен > 1aHL .их отложений Таймыра найдены Au lacidae Kotujelli
пае, в закавказскихсмолах предположительнораннесеноманскоговозраста (Алиев,

1977) обнаружен Cretodinapsis caucasica A.Basn., принадлежащий к особой трибв

Megalyrinae, но обнаруживающий еще значительное сходство с продвинутыми

Cle;stogastr inae типа.М icrocle istogaster A.Rasn. В несколько более молодых,

позднесеноманских смолах Таймыра (Агапа) найдены многочисленные идоволь

но разнообразные Stigmaphronidae; обычны, хотя и более редки, Cretevaniidae;
здесь же найдены Trigonalidae Cretogonalinae и последний представитель Kotuje
Ilinae. Сеноманские эваниоморфы еще не описаны, кроме Cretevania minuta A.Rasn.
и Cretogonalis taimyrius A.R~sn. StigmарhгопidаеиCretevaniidae встречены и в

еще более поздних меловых смолах - первые в турон-коньякских (Пачник, Аля

ска) и сантонских (Янтардах, Таймыр), вторые - только в сантонских, где они,

как и St igmaphron idae, становятся менее многочисленны, чем· в сеномане. Для

начала кайнозоя (палеоцен Приморья, Зеркальная) известны Trigonalidae и Aula
ситае, Для эоцена йзвестны Megaspi lidae и Evan i idae. Ископаемые Gasterupt i inae
найдены только в бирманском янтаре предположительно позднемелового возраста

(Ковалев, 1978) .
Orussomorpha, Stephanomorpha и Evanionomorpha. составляя большую часть

инфраотрядов Аросг ita, дают лишь малую долю семейств и ничтожную - родов

и видов. Подавляющее большинство перепончатокрылых относится к инфраотрн

дамVеsроmогрhа иlсhлеumопоmогрhа. Эти две группы резко различны по направ

лениямих биологической и в значительной мере морфологической эволюции.

Веспоморфы, включеющие жалоносных перепончатокрылых (Acu leata) и,.вымершее

юрское надсемейство Bethylonymoidea с единственнымсемействомBethylonymidae
(Расницын, 1975а), отделились от.эфиапьтитидв результатеизменения охотничьего

поведения. Сохранив связь с насекомыми,обитающими в толще субстрата (перво-

1 ДЛА мезозоя здесь и' далее, по всем Apocrita - данные из работ Расницына (1975а, 1977б) ,
для кайнозоя - в основном из работы Жерихина (1978).
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начально, вероятно, в гнилой древесине) , они стали активно отыскивать их в убежи

щах и заражать в условиях прямого контакта. Это привело к появлению характер

ной "осиной" формы тела, укорочению яйцеклада, а впоследствии к значительному

изменению' его строения (у жалоносных) и к развитию совершенной конструкции

брюшного сочленения, которая подробнее рассматривается ниже. Направление

эволюции, которое избрали веспоморфы, оказалось необычайно перспективным.

Им удалось достичь колоссального биологического 'прогресса как в отношении

численного. обилия, так и таксономического и экологическог.о разнообразия, и

занять положение важнейшего регулятора многих биоценозов (Панфилов, 1961).
Кроме того, организация веСПОМ9РФ сделала возможным такое усложнение по

ведения, вплоть до развития социальности, которое подняло жалоносных на выс

ший среди беспозвоночныхуровень интеллектуальногоразвития (Мазохин-Поршня
ков, 1975).

в отяичие от веспоморф, многие группы ихнеемономорфобнаруживаютте же

особенности биологии, что их предки среди эфиальrитид, а именно паразитизм на

личинках насекомых - ксилофегов. Биология других ихнеемономорф изменилась,

но в ОСНОВНОМ в тех же направлениях, какие характерны, например, для эванио

морф. Правда, появились и новые типы трофических связей ....: развитие внутри

яиц насекомых и в семенах, галлообразование, но роль этих новых направлений в

биологическом прогрессе группы была сравнительно скромной. Основной успех в
борьбе за существование, притом не меньший, чем у веспоморф, зде.СЬ был обеспе

чен более традиционными направлениями, для которых ихнеемономорфы оказались

более подготовленными, чем другие апокриты.

В частности, среди паразитов ксипефагов роль ихневмономорф в юре была нич

тожной. В верхнеюрских отложениях Каратау найдено около 340 определимых

отпечатков апокриг, из которых прибпиаительно 150 принадлежат паразитам ксило

фагов. Среди них ихневмономорфы представлены, по-видимому, всего 7-10 экзем- .
ппарами, относящимися к Mesoserphus Kozlov и, возможно, к другим, НО близким

родам семейства Mesoserphidae (Proctotrupoidea). Для мелового времени данных

о составе паразигов ксилофаговпока недостаточно,НОуже в самом начале кайнозоя

(палеоцен Приморья, местонахождениеЗеркальная) ихневмонеморфыи, в частно

сти, Ichneumonidae Рimрliлае составляют подавляющее большинство паразитов

ксипофагов. В современных биоценозах практически во всех экологических нишах,

занятых пвразитическимм перёпончвтокрыпыми, почти безраздельно господствуют

ихневмономорфы.

Направление и интенсивность морфологических изменений, сопровождавших

становление и дальнейшую эволюцию Ichneumonomorpha, значительно отличаются

от таковых Vespomorpha. Габитус и морфологическоестроение весломорф гораздо'

более однообразны,чем у ихневмонеморф. В эволюции последних необычайносиль

на тенденция к уменьшению размеров и связанной с ним редукции жилкования и

лабиомаксиллярного комплекса, что мало характерно для весломорф. Главные

процессы . преобразования морфологии последних (кроме развития брюшного

сочленения) начинаются, видимо, довольно поздно и палеонтологически фиксиру

ются ТОЛЬКО & раннемеловое время. У ихнеемономорф же и обособление главных

филогенетических линий (в- частности, появление Proctotrupo idea) и развитие мно

гих важных изменений морфологии начинаются по крайней мере в позднеюрскую

эпоху, если не раньше. Уже у юрских Mesoserphidae обнаружено характерное для

инфраотряда строение головной капсулы, на котором здесь нужно .остановиться
подробнее.

Как уже отмечалось,В головной капсуле высших лерепончатокрылых ротовое

и затылочное отверстие первично разделены сомкнутыми постгенами (см. рис. 85) .
Кили, идущие вниз от задних ножек тенториума вдоль внутреннего края поетген.

в месте соединения последних сливаются в единый гребень, а затем вновь расходят

ся, направляясь к мыщепкем, служащим для сочленения с кардо максилЛ. Me~дy,
расходящимися килями лежит треугольная пластинка (нижний тенториальный

МОСТ), первично (у Orussidae) скрытая в полости головы, но уже у Stephanidae
выходящая на поверхность в средней части бортика ротовой ямы. Подобное строе-

76



ние с теми или иными модификациями, включая смыкание ген (щек) и образова

ния генапьного моста' вместо постгенального (у мноких веспоморф и среди эва

ниоморф у Gasteruptiinae), сохраняется практически у всех современныхапокрит,
исключая ихНевм.ономорф. Если происходитудлинение лабиомаксиллярногоаппа

рата и, в частности,,кардо максилл, оно.сопровождаетсяв первую очередь сдвига

нием максиллярныхмыщелковголовной капсулы в пагероцисгапьномнаправлении

вдоль края бортика ротовой ямы; последняя достигает уровня тенториальных

входов очень редко (только у высших пчел) . у ихневмономорФ характерное для

них удлинение кардо вызывает иные изменения. Мыщелки сближаются, почти вы

тесняя наружный участок нижнего тенгориапьного моста, и сдвигаются вперед в

результате удлинения задней части бортика, срастающегося с нижними, краями

задних ножек тентериума (см. рис. 85 г) . На первой стадии этого процесса, кото

рую демонстрируют лишь немногие примитивные ихневмономорфы (Ichneumonidae
Pimplinae-Ephialtes Schrank, Rhyssa Grav., Xorides Latr.), гипостомалыiый мост
сохраняется.. В дальнейшем удлинение лабиомаксиллярногокомплекса вызывает

столь сильное увеличение ротовой ЯМЫ, что ее задний край, раздвигая сомкнутые

постгены, достигает уровня задних: тенториальных входов; кили, идущие вдоль

'медиального края постген. расходятся, несколько расходятся и максиппярные

'мыщелки, и образовавшийся промежуток заполняет нижний тенториальный мост

(см. рис. 85д) . Это состояние характерно для ихневмоноидов (кроме упомянутых

родов и НуЬг izon '" PachyIoтта), проктотрупоидов (в принятом здесь 'объеме

надсемейства) , большинства хальцидоидов, части орвхотворок, а среди диаприои

дов только у Jsmarus Hal. (о причинах выделения последнего надсемейства из

Ргостотгцрошеа см. следующую главу). У остальных Ichneumonomorpha, т.е,

Hybrizon, большинства Diaprioidea и части Chalcidoidea и Cynipoidea, нижний

тенториальный мост вторично сократился в связи с уменьшением лабиомаксил

лярного комплекса и соответственноукорочениемротовой ямы. Это было вызвано,

вероятно, характерным для них уменьшением размеров и падением роли имаги

нального питания. Редукци.я нижнего тенториального моста происходила независи

мо в разных группах Ichneumonomorpha. При этом она не привела, за редким

.исключением, к восстановлению исходного состояния: с укорочением ротовой

ямы пространство между ней и затылочным отверстием заполняли гипостомы, а
не постгены{см. рис. 85е) .

Таким ·образом, 'направления и биологической и морфологической эволюции
Vеsроmогрhа'и Ichneumonomorpha сильно различаются. Тем более удивительно,

что оба эти инфраотряда обладают одинаковьiм и притом своеобразным и весьма

совершенным механизмом брюшного сочленения (см. рис. 84д). Этот механизм

был описан Снодграссом (Snodgrass, 1933), а затем Шортом (Short, 1959). Его
особенностью является удлинение сочленовных мыщепков проподеума, превратив-.

шихся в треугольные выступы ИЛИ,чаще, в более или менее длинные зубцы, пере-

.гораживающие заднее отверстие проподеума. Соответственно сочленовные ямки

первого тергита метасомы. первичнорасполагавшиесяу его переднебоковыхуглов,

переместились на медиальный гребень акротергита (образование, появившееся,

видимо, еще у Ephialtitidae и служащее для прикрепления сухожилий МЫШЦ,

полнимающих метасому) . Для приема мыщелков на боках гребня появились

глубокие ЯМКИ, так что в разрезе гребень здесь имеет Т-образную форму. У неко
торых Vespomorpha (Scolia F., Tiphia F.) дело зашло еще дальще - проподеальные .
зубцы сомкнуты, а вертикальная перегородка, разделяющая сочленовные ямки,

исчезла, так что гребень превратился в КОЛЬЦО, надетое на перекладину (сомкнутые

зубцы, рис. 194а) , и вращающееся на ней вместе со всей метасомой.

Функциональный смысл удлинения мыщелков, т.е. сдвигания сочленовных по

верхностей к средней ЛИ"!ИИ тела, достаточно ясен. Мыщелки образуют поперечную

ОСЬ вращения, определяющую движения метасомы в сагиттальной плоскости. Кроме

того, сочленение допускает небольшой люфт, позволяющий метасоме поворачивать

ся вдоль продольной оси и двигаться в косых плоскостях, отклоняющихся от

сагиттальной. Максимальный наклон плоскости вращения определяется величиной
люфта и расстоянием между мыщелкам.и, так что тангенс угла между плоскостью
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вращения и сагиттальной плоскостью в первом приближении равен отношению

удвоенной величины люфта к расстоянию между мыщелками. Увеличение подвиж

ности метасомы и, в частности, максимального угла наклона плоскости. его враще

ния, может достигаться как увеличением люфта,' так и сближением мыщелков.

Первый путь' менее перспективен, поскольку он связан с уменьшением прочности

сочленения. Сближение мыщелков путем простого сужения сочленовного отвер

стия не можвт быть слишком сильным, поскольку через это отверстие сообщаются

внутренние органы груди и метасомы. По-видимому, задача может быть решена

всего двумя способами - отказом от мыщепкового сочленения и переходом к ша

ровому (но этот путь не реализовали даже аулациды, ближе всего подошедшие

к его осуществлению) или же описанным выше удлинением мыщелков и смеще

нием сочленовных поверхностей второго сегмента на дно боковых ямок егоме

диального гребня. Очевидная адаптивная ценность механизма сочленения, характер

ного для ихнеемономорф и веспоморф,открывает возможность для интерпретации

сходства этих инфраотрядов по данному признаку как результата парапяепьной

эволюции. Но для того чтобы гипотеза о параллелизме ихневмономорфи веспо

морф была убедительной, необходимо причинное объяснение параллельной эво

люции. Поскольку паразитизм на ксилофагах характерен для наиболее примитив

ных ихневмономорф, его можно считать унаследованным, а не вторично приобре

тенным . Следовательно, совершенный механизм брюшного сочленения развился

у них в условиях относительного постоянства способа заражения хозяев. Как видно

из изложенных выше фактов, у других групп в этих условиях часто происходит

значительное изменение и некоторое совершенствование брюшного сочленения,

но действительно совершенный механизм при этом не появляется. Если у ихнвв

мономорф он появился, значит, эта группа была предрасположена, ее организация

каким-то образом облегчала развитие высокоэффективного брюшного сочленения.

Для веспоморф возможен иной механизм развития совершенного сочленения 
интенсивный отбор на этот признак при переходе к характерному для них методу

нападения на жертву. Однако сам этот переход должен быть весьма трудным для

насекомого с низкой подвижностью метасомы. Процесс возникновения весломорф

становится понятным, если предположить, что они перешли к поиску и заражению

добычи в тесных пространствах, уже обладая подвижным сочленением и будучи

из-за этого преадаптированными к подобному образу жизни. Но предковая для

них группа, обладавшая соответствующим механизмом брюшного сочленения, а

в остальном примитивная, вполне могла относиться к ихневмономорфам.

Ilравдоподобность этой гипотезы трудно оценить, не зная конкретных признаков

непосредственных предков Iсhпеumопоmогрhа и Vespomorpha. Примитивные вес

поморфы (Bethylonymidae) отличаются от Ephialtitidae лишь общим обликом и

узким брюшным сочленением, однако сблизить их с какой-либо группой внутри

эфиальтитид не удается. Известные нам ихневмономорфы, наоборот, очень резко

отличаются от Ephialtitidae, ив этом случае переходныеформытоже отсутствуют.

Находка Karataidae (рис. 110, Расницын, 1977б) , сочетающих чрезвычайно архаич

ное жилкование с узким брюшным сочленением, возможно, подобным таковому

Vespomorpha и Ichneumonomorpha, также не решает вопроса: они могут быть пред

ками или группой, близкой к предкам обоих инфраотрядов или только какого

либо одного иэ них. Признаки, связывающие Karataus А. Rasn. с веспоморфами и

ихневмономорфами, иные, чем строение брюшного сочленения, обнаружить не

удается.

Таким образом, родственные отношения Ichneumonomorpha и Vespomorpha
остаются неясными.

Помимо .строения брюшного сочленения, едва ли не единственной синапомор-'

фией двух инфраотрядов является присутствие у большинства жалоносных, ихнев

монид и у некоторых браконид тормозных пластинок [Негпгпртатспеп] ~ неболь

ших перепончатых лопастей на первых створках яйцеклада, служащих для выве

дения .ядовитого секрета из 'канала яйцеклада (Oeser, 1961). Упомянутый автор,

основываясь на различиях в строении и положении этих пластинок в разных груп

пах {у ихневмоноидовони обычно находятся в дистапьной части яйцеклада и прич-
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леняются головчатым основанием к ямке на внутренней поверхности створки, у

жалоносных они сидят на выросте верхнего края створки в ее базальной части, у

бетилоидов по одной, у остальных Acu leata - по две на выросте) и на отсутствии их

у части представителей этих групп, считает тормозные пластинки возникающими

многократно. Однако пластинки весломорф вполне могут быть выведены из тако

вых ихневмоноидов, а постоянство их достаточно своеобразного строения у всех

Aculeata s. str. (см. ниже) делает более вероятным предположениео их вторичной

редукции (по крайней мере у Pompi lidae, Sapygidae, Typhoctinae из Bradynobaen i
dаеи Vespo idea) , чем о многократном их появлении. Единственное, что не вполне

соответствует этой гипотезе - наличие пластинок у продвинутых браконид (Vipio
Latr., Meteorus Hal., Apanteles Foerst.), тогда как у более примитивныхони не

известны (автором исследованы представители Неюоп Nees, Helcon idea V ier.,
Doryctes На 1.) .. По-видимому, наличие тормозных пластинок у большинства вес

поморф и многих из низших ихневмономорф все же можно расценить, как допоп

нителыюе свидетельство возможного филогенетического единства этих инфраотря

дов.

Глава 3

ЭВОЛЮЦИЯ/СНNЕUМОNОМОRРНА

ICHNEUMONOJDEA

Среди ихневмонеморф наиболее примитивную группу образует надсемейство

Ichneumonoidea. Морфология многих Ichneumonidae (рис. 111~113) обнаруживает

лишь слабые изменения, связанные с уменьшением размеров. В частности, редук

ция жилкования в дистальной части крыла проявляется только в ослаблении кон

цов продольных жилок и некотором сдвиге поперечной 3г-т к основанию крыла,

с чем, по-видимому, было связано исчезновение 2г-т и объединение 2г и 3г с обра

зованием характерного "зеркальца" (агео let) . При этом ураннемеловых Ichneumo-
. nidae (Тапуспогв Townes) и в меньшей степени у Tanychorella А. Rasn., (Тоwпеs,

1973; Расницын, 1975а) настоящего зеркальца еще нет.

Еще один признак жилкования, общий для Ichneumonomorpha, но не специфич

ный для них, который может быть связан с влиянием уменьшения размеров 
выпрямление отрезка М между развилком М + Cu и г-т в заднем крыле. Этот

отрезок резко изогнут внутрь ячейки гт у многих, особенно более примитивных

Ephialtitidae, преимущественно у более крупных Praeaulacinae и у большинства

Vespomorpha. Между его выпрямлением (и даже изгибанием в противоположную

сторону - у Megalyridae и Trigonalidae) и уменьшением размеров существует

определенная, хотя и не очень строгая корреляция. Если это. предположениеспра

ведливо, крупные размеры тела у представителейTrigonalidae и Evanioidea (кроме

наиболее примитивных Praeaulacidae) придется считать вторичным признаком.

Кроме богатства жилкования, к примитивным приэнакам ихневмоноидов по

сравнению с другими ихневмономорфами относится, во-первых, сохранение у не

которых из' них постгенального моста и почти полное отсутствие случаев вторичного

появления гипостомального моста и, во-вторых, почти всегда многочлениковые

антенны (более 15 члеников). Эти признаки также характерны преимущественно

для более крупных насекомых. .
К числу продвинутых (апоморфных) признаков ихневмоноидов, препятству

ющих выведению остальных надсемейств инфраотряда непосредственно из этой

группы, можно отнести только узкое костальнов поле (тесно сближенные с и А)

и, но-видимому, отсутствие постспиракулярногосклерита среднегруди..
[сппешпопоюва здесь принимаются состоящими из Ichneumonidae и Braconidae

(рис. 111-114). "Многие авторы признают самостоятельнымисемействамиAphidil-
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Рис. '110. Karataus pedalis А. Rasn. (Karataidae) ("з Расн"ц.ына, 19756)

Рис. 111-114. Представ"тел"надсемейства Ichneumonoidea, семейства Ichneumonidae . (111
11З), Вгасопюае (114).

111 - Tanychora petiolata Townes; н. мел Забайкалья,112 - Iseropus stercorator (F); соврем.;

113 - Hybrizon buccatum ВгеЬ; соврем.; а - обший вид, б - брюшко сбоку; 114 - Helcon
sp.; соврем.; (111 - из Townes, 1973, 112 - из Townes, 1960, 113а, 114 из Bou~ek, Stary. 1957,
112б-ориг.) .

dae, Pachylommatidae (= Hybrizontidae) и иногда Agriotypidae; при этом'первые

два сближают с Braconidae, а последнее - с Ichneumonidae. Если сравнить стандарт

семейства в других группах перепончатокрылых с твм. что наблюдается в Ichneu
monoidea, то объем Ichneumonidae и Braconidae действительно окажется сильно

завышенным. Эти семейства своим разнообразием и объемом значительно прево

сходят большинство других семейств, и разделение их было бы рационально. Одна

.ко если их девить, то делать это надо таким образом, чтобы получившиеся семейст

ва были сравнимы друг с другом. Выделение же трех упомянутых семейств мало
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что дает в этом плане, поскольку Ichneumonidae и Braconidae все равно остаются

огромными и крайне разнообразными группами, не сопоставимыми в этих отноше

ниях с выделяемыми семействами и не отделенными от них достаточно глубокими

гиатусами (особенно Aphidiidae,KoTopbIe морфологическисвязаны с Braconidae,
в частности' с Euphorinae, практически непрерывным переходом; см., например,

Сарек, 1965,1969; ТгетЫау,.1967).
Однако более радикальное расчленение Ichneumonidae и Braconidae при совре

менном уровне знаний невозможно.:эти два семейства, в особенности первое из

них, пока не поддаются дроблению.

Попутно можно остановиться на систематическом положении Hybrizon Fall.
(=о f'axylomma вгеь. =о Pachylomma Рёгвт}. Как уже упоминалось, Pachylommatinae
(рис. 11З) обычно выдепяючся в особое семейство, сближаемое с браконидами

(Тобиас, 1968), или рассматриваются как подсемействосреди Braconidae (Achter
berg, 1976а, Ь) . Однако второй видимый сегмент метасомы Hybrizon - это действи

тельно второй, подвижно сочлененный с третьим, а не слитые второй и третий.

В противном случае после него не могло бы располагаться шесть стигмоносных

тергитов (рис. 11Зб}, поскольку последняя (десятая)· пара дыхалец у насекомых

расположена на восьмом брюшном (соответственно седьмом метасомальном)

сегменте. Поэтому нет оснований сближать Hybrizon с браконивами.Своеобразное

жилкование крыльев гибризона весьма сходно с жилкованиемNeorhacodes Hedicke
и особенно Rhacodopteron Capek. Последние считаются аберрантными, но несом
ненными представителями Ichneumonidae, куда, очевидно, следует отнести и.Распу

lommatinae.
Близость браконид и ихневмонид достаточно очевидна. Диагностика, этих 'се

мейств иногда бывает сложной, сформулировать четкий диагноз довольно трудно,

но граница между ними тем не менее вполне четкая (переходных форм нет, есть

лишь вторично сходные по отдельным признакам; Тобиас, 19'68). Основные разли

чия касаются жилкования крыльев и строения метасомы. У Ichneumonidae жилко

вание в норме полное, в частности развита 2т-си переднего крыла (у наиболее

мелких форм иногда исчезает до следа, очень редко - полностью) , заднее крыло

примитивного для ихнеемономорф строения, гт всегда впадает в RS и почти всег

да - далеко от его основания. В переднем крыле позднемеловых и кайнозойских

ихневмонид, а также у некоторых раннемеловых (в барреме-апге Монголии, Бон

Цаган) ячейки 1 + 2г и 1тси слиты и образуют центральную ячейку своеобразной

формы, ячейки 2гm и Згm слиты и превращены в маленькое "зеркальце", У ран не

меловых Tanychora Townes (рис. 111), Tanychorella А. Rasn. и близких к ним.

ихневмонид из Забайкалья и МQНГОЛИИ эти изменения только намечаются: RS.+М,
разделяющая ячейки 1+ 2г и 1 гпсц, полная, хотя и слабая; 2 + Згm сравнительно

длинная, особенно у Тапуслога. где она сильно оттянута базально. Систематическое

положение этих примитивных ихневм6нид в первоописаниях (Тоwпеs, 197З; Рас

ницын, 1975а) не было определено, поскольку признаки, использующиеся при

выделении подсемейств Ichneumonidae, для них неизвестны. Однако их жилкование'

(особенно у Tanychora) достаточносильно отличается от того, что характерно для

более поздних представителей семейства, чтобы оправдать выделение по крайней

мере последнего рода в особое подсемейство, Tanychorinae A.Rasnitsyn, subfam.
nov. Систематическое положение Tanychorella пока остается не вполне определен

ным.

В переднем крыле Вгасоп idae (рис. 11) 2т-си всегда отсутствует, ячейки 1 + 2г

и 1тси обычно разделены, 2 + Зпп часто длинная. В заднем крыле г-т впадает в R
проксимальнее основания RS, очень редко в самое начало RS. Второй итретий тер

гиты метасомы браконид сросшиеся или даже слитые, без ясной границы (у

l.9hneumonidae они свободно подвижные, кроме AgriotypusCurtis и Rhacodopteron
Capek). .

ФункционаЛlliное значение срастания второго и третьего тергитов метасомы бра

конид и образования центральной ячейки и зеркальца у ихневмонид неясны . Осталь
ные признаки, различающие два семейства, скоррелированы С.размерами и свиде

тельствуют о том, что становление Braconidae сопровождалось их измельчанием.
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Бракониды и сейчас в среднем мельче ихневмонид, а продвинутые их группы обыч

но мельче примитивных (Тобиас, 1975б) .Это, однако. еще не означает, что крупные

размеры примитивных браконид первичны;более вероятным кажется предположе

ние, что примитивные особенности таких форм сохранились, "законсервировались"

в результате раннего вторичного увеличения размеров. Подтверждением этого

может оказаться факт, приведенный Тобиасом (1. с.] в пользу противоположной

точки зрения - более крупные размеры многих тропических браконид. Тропиче

ская биота, по-видимому, не древнее других. как это рбычно считают, а намного

моложе, по крайней мере субтропической и теплоумеренной (Разумовский. 1971;
Жерихин, 1978). Правда, это относится к тропикам в узком смысле (Разумовский,

1. с.}, поэтому необходимо уточнить. происходят ли наиболее крупные бракониды

из тропиков или из субтропиков. Впрочем. даже концентрацию крупных браконид

в субтропиках трудно будет принять в качестве доказательства первичности круп

ных размеров - для насекомых размером более 5-7 мм редукция жилкования

типа, характерного для браконид. слишком маловероятна. Связь редукции жил

кования с уменьшением размеров браконид отмечает в более поздней работе и сам

Тобиас (1977).
Филогенетически браконивы представляют, по-видимому, потомков примитив

ных ихневмонид типа Tanychorinae, которые не обнаруживают существенных

аутапоморфий по отношению к браконидам, исключая лишь несколько ослаблен

нуюRS+М.В пользу этого предположения свидетельствует и более позднее (в се

редине мелового периода) появление браконид в палеонтологической летописи

(апьб-сеноманские смолы Таймыра) по сравнению с ихневмонидами, появляющи

мися в начале мела (неоком Забайкалья) . Однако современный облик по составу

родов бракониды приобрелиочень рано: все определенные до сих пор позднемело

вые браконяды (сантон и кампан, более древние пока не определены] относятся
к современным родам. Среди меловых ихневмонид представители современных

родов не обнаружены. Впрочем, к этим данным нужно относиться 'с некоторой
осторожностью. Раннемеловые ихневмониды, среди которых есть фОрМ~1 с нормаль
ным для семейства жилкованием, еще не изучены. а позднемеловые происходят из

ископаемых смол Таймыра, в которых сохранипись только мелкие, насекомыв
(обычно размером не более 2-З мм) . Естественно, что в среднем гораздо более

крупные ихневмониды в такой выборке будут представлены преимущественно

аберрантными формами, а для браконид этот размерный класс близок к норме.

Тем же обстоятельством объясняется, вероятно, и гораздо более высокая 'числен~'

ность бракон:ид в меловых янтарях; в исходной фауне их может оказаться и мень

ше, чем ихневмонид.

Экологически Ichneumonidae и Braconidae довольно сходны. Обособление пос

ледних едва ли сопровождалось какими-либо серьезными изменениями в их связах

с насекомыми-хозяевами, однако в дальнейшей эволюции переход к эндопарази

тизму у них происходил в гораздо более широких масштабах, чем у ихневмонид.

Эктопаразитизм со_хранился только у Braconinae и близких к ним подсемейств,

образующих разнообразную, но морфологически довольно специализированную

группу,

PROCTOTRUPOIDEA

Надсемейства Proctotrupoidea (включая выделяемых здесь Diaprioidea), Су
пiроidеа и Chalcidoidea иногда объединяются под названием Microhymenoptera.
Это действительно филогенетически единая группировка, огромное большинство

членов которой - мелкие и очень мелкие насекомые. Само становлеНИr ее было

связано, вероятно. с миниатюризацией, о чем говорит не только реДУКЦ!i1Я жилко

вания, но и удивительный параллелизм с браконидами, проявпяюшийся в целом
ряде признаков. Помимо широкого костального поля (примитивный признак по

сравнению с' Ichneumonoidea), микрогименоптер объединяет сокращенное жил

кование (в крайних случаях - до единственной короткой жилки) и уменьшенное

число зацепок, сближенных и вынесенных на выступ переднего края заднего крыла
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(обычно эвцепок 2-3, редко по 5-6, крайне. редко и, видимо, вторично - у Ре

lесiпus Latr. - до 8). Еще один общий признак микрогименоптер - утрата типич

ного для перепончатокрылых кокона (согласно Кочетовой, 1~66; Gi/mour, 1970:
и Ву' Куанг Кон, 1974, коконы Scelionidae и Chaicidoidea иного происхождения и,
следовательно, вторичны) . Кроме того, для случаев относительно полного жилко

вания характерна выпрямпенная Cu (во всяком случае без обычного резкого изги

ба назад в месте впадения 1гп-сц) .
Кроме перечисленных признаков, микрогименоптер объединяет несколько ха

рактерных' эволюционных тенденций: уменьшение лабиомаксиллярногокомплекса

и ротовой ямы, сопровождаемое появлением гипостомального моста (см. рис. 85е) ;
олигомеризация антенн (полимерные сохранились лишь у некоторых юрских прок

тотрупоидов}. редукция брюшных дыхалец; кроме ттроподеапьного и последнего

(седьмого метасомального); утрата зубцевидных мыщелков проподеума; превра

щение первого сегмента метасомы в узкую или (и) короткую сочленовную трубку;

в мужских гениталиях редукция кусписов, переход дигитусов на эдеагус, укороче

ние парамер (сросшихся гоноко кс и гоностипей) и также срастание их с эдеагусом,

а в результате переход основной фиксаторной функции с парамер на дигитусы и

эдеагус; переход к эндопаразитизму (эктопаразитизм известен только среди халь

цид) . Почти все .эти изменения в той или иной мере связаны с уменьшением разме

ров; некоторые из них, особенно последние, касающиеся гениталий и способа

развития, а также обсуждавшиеся выше (редукция жилкования и строение .s;цепочно

го аппарата крыльев) также наблюдаются у браконид, особенно у более мелких их
представителей;

Судя по широкому костальиому полю и сохранению в некоторых группах сво

бодного постспиракулярного склерита, микрогиМеноптеры происходят не от типич

ных ихневмоноидов, лишенных этих признаков. а от более nримитивных форм, нам

не известных. Поскольку у некоторых ихневмонид характерные изменения голов

ной капсулы только намечены и постгены еще не до конца раздвинуты нижним

тенториальным мостом, приходится предполагать, что раздвигание постген у микро- .
гименоптер и у ихневмоноидов происходило независимО. Сходство микрогименоп

тер с бракенидами также' следует считать результатом параллельной эволюции.

В противном случае, предполагая происхождение этой группы от браконид, приш

лось бы признать возможность вторичного появления практически исчезнувшего

у ихневмоноидов широкого костального поля и восстановления внешне совер

шенно не выраженного у последних постспиракулярного склерита. Теоретически и

это возможно, если в онтогенезе ихневмоноидов сохранились необходимые для

этого предпосылки. Однако другие примеры обратимой редукции обсуждаемых

структур нам пока не известны.

Наиболее примитивные и самые древние Microhymenoptera относятся к прокто

трупоидам. Это надсемейство понимается здесь гораздо уже, чем обычно. Дело в

том, что различия между выделенными Козловым (1968) "группой Heloridae" и

"группойDiapriidae", по-видимому, более глубокие, чем между последней и Cyni
poidea. Сохранениепроктотрупоидов в прежнем объеме потребовало бы введения

туда и орехстворок. что едва ли разумно. Более рациональным представляется

выделение "группы Diapriidae" в надсемействоDiaprioidea.
Proctotrupoidea s. str., т.е, Mesoserphidae, Proctotrupidae, Heloridae и близкие

к ним группы (рис. 115-122) отличаются от других микрогименоптерантеннами,

одинаковыми у обоих полов и с коротким (не более чем вдвое длиннее своей.

ширины) скапусом, и обычно длинной (занимающейболеетрети заднего крыла)

анальной областью, в пределах которой заднее крыло достигает наибольшей шири

ны. Кроме того, у проктотрупоидовсохраняются характерныедля ихневмоноидов

строение головы и обычно брюшного сочленения, ячейки 1+2г и 1тси разделены

RS +М, есть гггеростигма, круг хозяев, по-видимому, близок к исходному (личинки

жуков, редко сетчатокрылых и низших перепончатокрылых и лишь крайне редко 
двукрылых). у других надсемейств антенны с более длинным скапусом (кроме

.части орехстворок. где скапус вторично укорочен) , строение, а часто и число их

члеников у самцов и самок различно; анальная лопасть заднего крыла короткая и
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Рис. 115 .~122. Представителинадсемейства Proctotrupoidea, семействаMesoserphidae (115),
Heloridae (116-117), Roproniidae (118), Pelecinidae (119-120), P,roctotrupidae (121), Vanhorniidae
(122) ,

115 - Mesoserphus вр., В. юра Южного Казахстана; 116 - Protocyrtus juгзssiсus Rohd.; в. юра
Южного Казахстана; 117 - Helorus rugosus Тпогпв.; соврем.; 118 - Ropronia garmani Ashm.;
соврем.; 119 -Iscopinus baissicus Kozl.; н. мел Забайкалья; 120 - Pelecinopteron tubuliformfl
Brues; в.олигоцен Прибалтики; 121 - Austroserphus вр.: соврем.; 122 - Vanl10rnia ецсппегп]-

darum Crawf.; соврем. (115,1,16,119 - ориг.: 115 - Каратау, экэ. ПИН N° ~?ЗЗ5/28, 116, 119 
голотип; 117изМаsпег, 1957j118-изТоwпеs, 1948; 120 - из Козлова, 19"14; 121-изRiе,k,

1970в; 122 - из Напdliгsсh, 1925
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не достигает уровня наибольшей ширины крыла; ихневмоноидное строение голо

вы часто, а брюшного сочленения - почти всегда (кроме некоторых Sсеliопidае)

утрачено; ячейки 1+2г и 1mcu не разделены, птеростигма сохраняется только у

части Diapriodea ("птеростигма" орехстворок подсемейства Руспоstigmаtiпае

не гомологична настоящей птеростигме), а паразитизм на личинках жуков из

вестен, по-видимому,только для хальцид.

Все проктотрупоиды,для которых описан способ развития - эндопаразиты, но

поскольку среди их вероятных потомков есть эктопараэиты (многие хальциды)

и пока надежно не показана возможность возврата от эндо- к эктопаразитизму,

последний приходится предполагать и для примитивных проктотрупоидов, В част

ности для мезосерфид типа Mesoserphus Koz Iov (рис. 115) , которые по строению

брюшка и по форме яйцеклада практически не отличаются от ихневмонид,

Взаимоотношения и объем семейств проктотрупоидов не вполне ясны. В нема

лой степени ээ связано с тем, что многочисленные мезозойские проктотрупоиды

лишь едва затронуты исследованием. Предварительный просмотр этих материалов

показывает, что большая часть юрских проктотруrоидов образует спектр, ограни

ченный архаичными Mesoserphus и' продвинутыми Protohelorus Kozlov, Mesohe
lorus Mart. и Protocyrtus Rоhdепdогf (см. рис. 116). Первые обладают длинной

мягкой метасомой с наружным яйцекладом, в переднем крыле - широкой на вер

шине ячейкой 1r (базальной) и узкими кубитоанальными ячейками, вторые ~

жесткой овальной метасомой, иногда даже с обособленным цилиндрическим пер

вым сегментом, хотя и не таким узким, как у Helorus Latr. (см. рис. 117). Яйце

клад скрытый, в переднем крыле ячейка 1r узкая, cua наоборот, очень широкая.

Уже эти формы необычайно похожи на Неюгцв, иногда вплоть до появления

вторичной серповидной жилки у задненаружного. угла ячейки 2cua, а позднемело

вые формы из Бон-Цагана в Монголии в значительной мере перекрывают остав

шийся гиатус. Промежуточное положение между Mesoserphus и Protohelorus зани

мают проктотрупоиды с наружным яйцекладом и жилкованием,подобным тако

вому Mesoserphus, очень мелкие с округлой метасомой или среднего размера с

более' или менее цилиндрической жесткой метасомой.

Уже эти предварительные данные показывают корни семейства Heloridae, куда,

по-видимому, рационально включить Mesohe Iorus, Protohelorus, Protocyrtus и

близкие формы на правах подсемействаProtohelorinaeA. Rаsпitsуп, subfam. nov.
(остальные упомянутые выше-типы юрских r.роктотрупоидов предварительно,до

систематическогоописания;отнесены к семейству Mesoserphidae). Можно надеять

ся, что более подробное изучение обнаружит- корни и других семейств прокто

трупоидов.

Среди четырех оставшихся семейств Rоргопiidае с их стебельчатой, как у Helo
ridae, но сжатой с боков и не столь сильно склеротизованнойметасомой,скрытым

яйцекладом и более примитивным,чем у гелорид, жилкованием,во многом сходны

с последними, но их независимое и параллельное развитие от каких-то мезосерфид

кажется не менее вероятным.

Семейстаа Proctotruoidae, Vапhогпi idae и Реlесiпidае объединяются, помимо

параэить.зма почти исключительно на личинках жуков (в противоположность

Helorus и Rоргопiа, развивающихся на личинках соответственносетчатокрылых и

.тентрединид) , кольцевидной переднеспинкой, которая среди микрогименопт-ер есть

также у Sсеliопidае и Platygastridae. Кольцо во всех этих группах получается, по

видимому, в результате срастания переднеспинки с гипертрофированнымии срос

шимися посредине постпиракулярными склеритами (рис. 123). Эти склериты,

вероятно, гомологичные первому базаляре низших перепончатокрылых,очень ха

рактерны для Stерhaпidae и многих Aculeata, где они также иногда сливаются,меж

ду собой в полукольцо (у многих Bethyloidea); есть они и у Chalcidoidea" но об

этом речь ниже. Ранний этап развития кольца демонстрируютMonomachidae, у кото

рых склериты еще даже' не соприкасаются, четко отделены от среднегруди и

прикрыты задними краями переднеспинки, срастание с которой только намечается.

Более поздняя стадия сохранилась у Vanhornia Crawf. и некоторых Scelionidae
(триба Caloteleini) : кольцо развито, но граница между собственно переднеспинкой
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,и сросшимсв С ее задним краем посгспиракупярным склеритом четко обозначена, '
а сам склерит' широкий, овальный. В дальнейшем (у Proctotrupidae, Реlесiпidае,

Platygastridae и большинства Sсеliоп'idае) склерит теряет свою обособленность,
При этом проктотруnиды и riелециниды приобретаютдополнительноесходство из

за необычного положения среднегрудного дыхальца, сдвинутого на боковую по

верхность переднеспинки (по-видимому, зажатого между ней и верхней частью

постспиракулярногосклерита, причем их граница у Реlесiпidае еще сохраняется) .
Кроме того, эти i два семейства объединяются широким распространением па

разитизма на почвообитающих личинках жуков и тенденцией к удлинению ме-

тасомы. '
Наиболее примJтИ'вным строением в данной группе обладает раннемеловой

Iscopinus Kozl. (рис. 119), относящийсяк Pelecinidae (Козлов, 1974). Он сохраняет

такие признаки, как многочленистые (по-видимому, 18-члениковые) антенны:

нормальные не менее чем З-зубчатые мандибулы; развитый окципитальньiй гре

бень; хорошо развитые и не спивэющиесясзади парапсиды; мало измененное,лишь

слегка вытянутое брюшко с гомономными сегментами; ножны яйцеклада, не

выступающиеза вершину брюшка. Однако задние крылья у него уже, лишены ясно-

'го жилкования, подобно другим Pelecinidae, Proctotrupidae и Vалhогпi idae. Допол
нительная жилка "RS

2
" (Козлов, 1974; обозначал ее как 2г-т) , послужившая

одним из аргументов для отнесения Iscopinus к Pelecinidae, в действительности еще

более сходна с жилкой некоторых Proctotrupidae (рис. 124а). Эта жилка представ

ляет, по-видимому, вторичное образование, появляющееся независимо у многих

перепончатокрылых. Нередко она по положению и форме очень похожа на RS ,
, '2

сохранившуюся у некоторых сиМфит(см.рис.41-42).Вторичная"RS2 " характер-

на для Pelecinidae, Mutillidae, Plumariidae (см. рис. 120, 148,189-190) ,"некоторых
Chrysididae;, ее следы сохраняются также у сцелионид (Macroteleia Westw.) и у'

некоторых, особенно у вторично увеличенных в размерах хальцид (наиболеечетко

у Leucospis F.). При этому Pseudophotopsis Апdге, одной из наиболее примитив

ных немок (Muti Ilidae), хорошо видна вторичная прирада RSz: здесь эта жилка

пересекает Зг-m и проникает внутрь ячейки Згm (рис. 124б) ."R::>;' в виде коротко

го отростка на Зг-m распространена гораздо шире (у некоторых Pergidae, Вгасо

nidae, у Myrmecia из муравьев и др.) .
Характерными для Pelecinidae особенностями Iscopinus являются удлинение

брюшка, правда, выраженное еще относительно.слабо,и короткий яйцеклад. Одна

ко его отличия от Pelecinus Latr. и Реlесiпорtегоп Brues, прежде всего в 'строении

брюшка и в форме обсуждавшейся жилки "RS ", настолько серьезны, что застав

ляют выделить этот род в особое подсемействб Iscopininae А, Rasnitsyn, subfam.
'nov. (номинальное подсемейство Pelecininae Haliday 1840, атат, поv., :образуют
Pelecinus и Реlесiпорtегол) . '

Сложность .взаимоотношениЙ P.elecinidae, Proctotrupidae и Vапhогпi idae состоит

в том, что проктотрупиды разделяют с пелецинидами одни апоморфные признаки

(положение первого грудного дыхальца и тенденция к образованию "RS
2
"), а с

вангоринидами - другие, в частности - непропорционально увеличенный первый

сегмент метасомы и своеобразное строение яйцеклада, на j<OTOPOM нужно остано-:

виться подробнее (рис. 125) . Третьи створки яйцеклада здесь, так же как' у ме

копгероидов, невроптероиаов и жуков, из ножен превратипись в рабочую часть

яйцеклада и активно проникают в субстрат. В результате дистального смещения

базального сочленения вторых створок яйцеклад может отгибаться вниз, не увлекая

за собой вершину последнего стернига брюшка, края которого остаются плотно

прижатыми к' краям вершинных тергитов. Это означает, что у предков этих двух

групп вершина брюшка быпа плотно сомкнута, а яйцеклад втянут, как !'10ЧТИ у всех

прокготрупоидов и диаприоидов; следовательно, наружный яйцеклад Proctotru
pidae и Vanhornia вторичен. Дополнительнымаргументом в пользу этого предпо

ложения служит строение яйцеклада Diapri idae. Здесь яйцеклад в покое ВТЯ,нут в

брюшко, а его третьи створки часто по крайней мере внешне более похожи на

стилеты, чем на ножны (узкие, блестящие И' почти голые, лишь с немногими ще

тинками на вершине) .
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Рис. 123. ПостcnираКУJ1ЯрныйСl<J1ерит

а - Schlettererius cinctipes (Сгевв.). Stephanidae; б - Monomachus вр., Monomachidae; в -. Calo
teleia вр., Scelionidae; г - Pelecinus polyturator (Drury), Pelecinidae; д- Proctotrupes gladiator Hal.,
Proctotrupidae (все.соврем., ориг.)

,р и с. 124. Переднее крыпо: а - Proctotrupes gladiator Hal. (Ргостоггпрюае}, б - Pseudophotopsis sp.
(MutillidaeJ· (соврем .•ориг.] .

Рис. 125. ЯйцеКJ1ад
а -.Proctotrupes gravidator L., б - Vanhornia eucnemidarum Crawf: (соврем.г ориг.)

У многих проктотрупид В отличие от вангорний третьи створки, несмотря на из

менение функции, еще весьма похожи на ножны, а сегменты мегасомы. нередко

очень сильно удлинены (Riek, 1955 а, рис. 4), хотя и способы 'еще к телескопичес

,кому втягиванию. Удлинение сегментов,связанное с их проникновениемв субстрат

вслед за яйцекладом в условиях паразитизма на почвообитающихнасекомых, об

разует явную параллель с направлением эволюции метасомы у лелецинид. Однако

яйцеклад у Реlесiпus совсем иного строения - скрытый, укороченный и несколько

редуцированный; в частности утрачено базальное сочленение вторых створок;

третьи створки функционируют, как ножны, но довольно своеобразны из-за нали

чия на их вершинах крупных сенсорных полей.

Среди описанных признаков наиболее важными (не встречающимися у других

перепончатокрыпых и, видимо, менее других склонными к параллельному разви

тию) являются строение яйцеклада и расположение дыхальца на поверхности перед

неспинки. Однако распределение этих признаков противоречит гипотезе их одно
кратного возникновения. так что по крайней мере для одного из них приходится

допустить независимое происхождение. Судя по меньшей глубине морфологических

преобразований, параппельноераэвитие кажется более вероятным для второго приз

нака (положение дыхальца), откуда следует близость Proctotrupidae к Vапhогпii

dae (и происхождение обоих от Реlесiпidае, близких к Jsсорiпiпае). 06 этом же

свидетельствует глубокое сходство не только принципиальной организации, но и

многих деталей строения яйцеклада вангорний и проктотрупид.
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Из шести семейств проктотрупоидов Mesoserph idae наибопее многочисленно

и разнообразно в юрское время (большое число остатков происходит из верхне

юрских отложений Каратау в Южном Казахстане, кроме того. их остатки известны

из средней или верхней юры р, Уда в Забайкалье и нижне- или среднеюрского место
нахождения Бэйбяо в Восточном Китае) и доживает до раннего мела (Байса в За

байкалье и Бон-Цаган в Монголии). Гелориды обычны в поздней юре Казахстана

(Каратау) и раннем мелу Монголии (Бон-Цаган) и. кроме того. найдены в позднем

олигоцене (род Heiorus в Рапе, ФРГ). Rоргопiidае в ископаемом состоянии не,

известны. Проктотрупоиды появляются В раннем мелу Забайкалья (Байса) и

Монголии (Бон-Цаган) и далее известны из ряда палеагеновых местонахождений.

начиная с папесцена Примарья (Зеркальная). Пелециниды также известны начиная

с раннего мела (Isсорiпiпаев Забайкалье; Pelecininae в Монголии в местонахождении

Бон-Цаган}: позднее Pelecininae обнаружены в эоцгновом балтийском янтаре и в

янтаре Сахалина, возраст которого в пределах палеогена не установлен. Ископае

мые вангорнии .неизвестны. В современной фауне широко распространены только

Proctotrupidae и Heloridae; Pelecinidae ограничены Новым Светом. Roproniidae 
Неарктикой и Восточной Ilалеарктикой, Vanhorn i idae - Неарктикой,

DIAPRIOIDEA

Надсемейство Oiaprioidea (рис. 126-1З4) характеризуютсяпрежде всего антен

нами с 'удлиненным скапусом и половымдиморфизмомпо числу члеников или по

строению антенн (булавовидныеу самки, нитевидные у самца) . в переднем крыле

RS + М между ячейками 1 + 2 г и 1 mcu не развита даже при относительно полном

жилковании. Заднее крыло с короткой анальной лопастью. расширенное далеко за

ее вершиной (кроме Austronia Riek). Головная капсула лишь у Ismarus Hal.
(О iapri idae) с несомкнутыми гипостомами (строение этой области головы

Austroni idae неизвестно). Проподеапьное отверстие почти всегда без зубцов. Чрез

вычайнохарактерны развитие в личинках и пупариях двукрылых и производный

из последнего способа развития (через морфотипическую специализацию. т.е.

изменечие специализации по хозяевам в пределах. ограниченных гаБИТУЗ[1ЬНЫМ

сходством жертв; Козлов. 1970, 1972) паразитизм в яйце (см. Козлов. 1968); на

иных -хозяевах диаприоиды паразитируют очень t>едко и почти наверняка вто

рично.

В надсемействе D iapr ioidea объединяются семейства Austroni idae (включая

Trupochalcididae), Monomachidae, Diapriidae, Platygastridae, Scelionidae, Serphi
tidae (включая Mymarommatidae) и Mymaridae. По сра-нению с "группой Diaprii
оае .. (Козлов, 1968) объем надсемейства увеличен за счет Austroni idae. Mymaridae
и·Муmагоmmаtidае (здесь подсемейство в Serphitidae). Первое семейство Козлов

в 1968 отнес к "группе Heloridae", два последних обычно о.гъединнют и включают

в Chalcidoidea. Основанием для отнесения австрониид к Oiuprioidea служит поло

вой диморфизм в строении антенн (установленотолько для Austronia) и сходство

строения их груди с Monomachidae. Близость Mymarommatinae к Serphitinae под

тверждается признаками позднемеловых Мгсговегрппев А. Rasn. (Козлов. Расни

цын, 1979). и Distylopus Yoshimoto. Последний описан в качестве особого подсе

мейства Oistylopinae среди хальцид семейства Tetracampidae (Yoshimoto,
1975), но принадлежностьк серфитидам более вероятна (Козлов, Расницын,

1979) .
Таксономическое положение Mymaridat: всегда было не очень ясным. промежу

точным между хальцидоидами и проктотрупоидами (Oebauche. 1948; Никольская,

1952). Некоторые наиболее важные диагностические признаки у мимарид оказы

ваются изменчивыми: переднеспинка может достигать или не достигать тегул;

свободный постспиракупярныйсклерит то развит. то отсутствует, а иногда выгля

дит как часть мезоплевры, отделенная неполным надрезом. Возможно, что сдесь

это деиствигепьно вторичное образование. не гомологичное настоящему постспи

раi<улярномусклериту.
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Другие признаки мимарид дают противоречивые указания на их родственные

отношения и по большей части тоже ненадежны. Так, отсутствие колечек (мелких

члеников в основании жгутика антенн) сближает мимарид с диаприоидами, одна

ко и у хальцид колечки могут отсутствовать (например, у Chalcididae Leucospidi
пае). Наоборот, плотно не сомкнутая вершина метасомы самки и более или менее

наружный яйцеклад характерны для мимарид и хальцид, но и среди диаприоидов

есть группа (Serphitidae, особенно Mymarommatinae) , где зияющая вершина ме

тасомы и открытое положение яйцеклада достаточно обычны. Сенсорные гребни

на антеннах свойственны мимаридам и хальцидам, но не диаприоидам. Типичные

сенсорные гребни у других диаприоидов неизвестны, однако наличие их у орехотво

рок указывает на возможность независимого появления этих образований если

не у самих диаприоидов, то у их потомков. Ранние этапы формирования сенсор

ных гребней, по-видимому, наблюдаются и у некоторых представителей Diaprioi
dea. Так, по крайней мере дистальньiе членики антенн Trupochalcis несут крупны.е

удлиненно-овальные сенсиллы. Иные структуры," пожалуй, еще более похожие

на предшественниковсенсорных гребней, развиты на дистальных члениках антенн

некоторых Муmагоmmаtiпае, группы; по многим признакам эволюционировав

шей параллельно мимаридам. }' ~ екоторых позднемеловых мимаромматин на

этих члениках, помимо обычных волосков, имеются более толстые, в основании

резко изо! нутые и далее идущие вблизи поверхности членика параллельно его

"оси; при этом на внутренней, "адаксиальной стороне волоска намечается лере

пончатый гребень (Козлов, Расницын, 1979). Легко представить себе превраще

ние такого волоска в сенсорный гребень в результате прирастания его к членику.

По-видимому, наиболее надежные указания на родственные отношения ми

марид дает строение их личинок, принадлежащих к тому-же весьма своеобразно

му типу, что и личинки сцепионид (Никольская, 1952) . Этот факт вместе с обсуж

давшимися выше важными чертами строения постспиракулярного склерита

мимарид и обилием параллелизмов с Mymarommatinae заставляет перенести Му

гпагшае в Diaprioidea и сблизить их с Sсеliопidае и Serphitidae.
Предками 'Diaprioidea были, судя по сравнительно короткой С-образно изогну

той г-т заднего крыла и по примитивному строению метасомы и яйцеклада австро

ниид, мезосерфиды, подобные еще неописанным их представителям из сред

ней или поздней юры Забайкалья (Уда) и раннего Мела "Монголии (Бон

Цаган) .
Среди диаприоидов наиболее примитивно по большинству признаков семейст

во Аustгопiidае, состоящее из дву;... монотипных подсемейств - Austroniinae
с современным родом Аustгопiа Riek (Rick, 1955Ь, 197ОЬ) и Тгuросhаlсidiпае,

включающее Trupochalcis Kozl. из позднего мела Таймыра (Козлов, 1975).
Trupochalcis при описании был выделен в особое семейство Ггцроспа'скйоае.

сходное с Ачвггогп.оае, однако различия меЖду ними гредставпяются соответст

вующими скорее уровню подсемейства, чем семейства. Австронииды сохраня

ют шримитивный,первичнонаружный; яйцеклад; зияющую вершину метасомы;

наружные палочковидныецерки; поимитианое строение крыльев, особенно у

австронии, обладаюшей несуженными к основанию задними крыльями (в от

ношении полноты жилкования, особенно задних крыльев, австронииды несколь

ко уступают монnмахидам). К числу продвинутых признаков относятся, во-пер

вых, короткий и узкий трубчатый первый метасомальный сегмент без следов

границы между тергитом и стернитом, и, во-вторых, узкая и сравнительно длин

ная переднеспинка с .суженными и сттянутыми назад и в стороны (к тегуле)

задниг..и углами (достоверно установлено для Trupochalcis, но, по крайней мере,

опянутые задние углы есть и у Аustгопiа) . Указание Козлова (1973) на наличие

промежуточной формы между проктотрупоигвми и хальцидами в фауне Верхне

меловых янтарей Таймыра относится именно к Trupochalcis и основано на при

-митивном строении метасомы и на форме переднеспинки этого насекомого. L дна

ко Аовтгоп- и Monomachidae также обладают подобным строением переднеспин

ки, а у посг .дних, сверх того, развиты и характерные для хальцид свободные

постспиракулярные склериты (рис. 123б). Впрочем, весьма ВО. можно, что эти
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Рис. 126-134. ПреАставитеяинаАсемействаDiaprioidea
126 - Trupochalcis inops "Kozl.; в. мел Таймыра, Austroniidae Trupochalcidinae; 127 - Aus·

tronia зр., соврем.; Austroniidae Au~roniinae; 128 - Monomachus вр.: соврем.; Monomachidae;
129 - Ismarus вр.; соврем.; Diapriidae; 130 - Brachinostemma вр.: соврем.; Platygastridae; 131 
Archaeoteleia novaezelandiae Masner; соврем.; Scelionidae; 132 - Serphites dux Kozlov; в. мел Тай-
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Окончание подписи к рис. 126-134

мыра; Serphitidae Serphitinae; 133 - Palaeomymar agapa А. Rasn.; в. мел- Таймыра; Serphiti
daeMymarommatinae; 134'- Gonatocerus cicadellae Nik.; соврем.; Mymaridae (126-'из Козлова,

1975; 127-130-изRiеk, 1970Ь;131-из Masner, 1968; 132-133-изКозлоsа,Расницына,

1977; 134 - из Никольской, 1952)

...
склериты свободны и у австрониид. Родственные связи Chalcidoidea подробнее

обсуждаютсядальше. (
Уже из сказанного выше видно, что примитивную И близкую к австрониидам

, группу представляют распространенные в Австралии и Южной Америке Monomachi
dae (в ископаемом состоянии не найдены) . Сходство двух семейств усиливает труб

чатый первый метасомапьный сегмент мономахид, ' правда, длинный и со следом

границы между тергитом и стернитом. Трубчатый сегмент характерен также для

Diapriidae, но там он' обычно ребристый и более массивный; более ПОХОЖИЙ,дейст

вительно образующий тонкую и гладкую трубку, первый сегмент метасомы встре

чаетсясреди Serphitidae и Mymaridae, но в этом случае независимое его возникно- "
вение несомненно.

К мономахидам и а.встрониидам довольно близки Diapri idae, наиболее обшир

ная и широко распространенная группа в надсемействе. Для диаприид характерны

обычно вздутое и удлиненное лицо' (кроме некоторых, еще неописанных, поздне

меловых форм; М.А. Козлов, устное сообщение), несколько более редуцирован

ное, чем у австрониид и мономахид, жилкование, без Птеростигмы и не более чем

с ОДНОЙ' (Зг) или реже двумя (1гт и Зг) замкнутыми ячейками в переднем крыле;

обычно толстый и ребристый, округлый в сечении первый метасомальный сегмент

без ясной границы между тергитом и стврнигом: нормальная, не улпиненная стовь

сильно, как у мономахид, метасома с сомкнутой вершиной и втянутымв покое

яйцекладом ..
Значительно сильнее обособлено от трех предыдущих семейств еще одно круп

ное семейство диаприоидов - Scelionidae. Для сцелионид характерны поперечный

щитик, сильно расширенный в стороны и обычно не отделенный впереди глубокой

и широкой ямкой (в трех первых семействах щитикузкий, впереди с глубоким,

,часто разделенным посредине вдавлением); переднеспинка кольцевидная; мета

сома обычно с резко обособленнымилатеротергитами,образующими резкий угол

с тергитами(средиобсуждавшихся диаприоидов известна только у Aml;>ositrinae,
небольшого и довольно продвинутого подсемейства диаприид}; нормальный, не

трубчатый первый сегмент; второй тергит метасомы, часто не увеличенный по

еравлению с последующими, как это характерно для Diapri idae (кроме некоторых,

еще несписанных позднемеловых диаприид); в' гениталиях самца, подобно хапь

цидоидам, гоностили сильно редуцированы, а дигитусы при росли к эдеагусу, но

базальное кольцо, в отличие от хальцидоидов, сохранипось. В противоположность

диаприидам, развивающимся, как правило, в личинках и пупариях двукрылых, все

сцелиониды - яйцееды.

По мнению М.А. Козлова {1968 и устное сообщение}, сцелиониды происходят

от примитивных диаприид, причем промежуточные этапы этого процессадемонстри

руют некоторые еще не описанные диаприоиды из позднемеловых (сантонских)

смол Янтардаха на Таймыре. К числу вероятных потомков сцелионид относятся

серфитиды и мимариды. Оба семейства утратили кольцевидную переднеспинку

и в той или иной мере плотно сомкнутую вершину метасомы и втянутый яйце

клад (слабее выражено у Serphitinae).' Для обоих весьма характерна тенденция
к крайней минматюриаеции,редукции жилкования (вплотьдо утраты всей пластин

ки заднего крыла у Mymarommatinae и Мутаг Curtis) и развитию длинной бахро

мы по краю крыла, к внедрению мезоплевры между переднеспlIIнкойи тегулой

и превращениюпервого,а у серфитиддвух первыхметасомальныхсегментовв сочле
новную трубку. Непосредственноодно от другого эти два семейства не выводятся.

поскольку серфи:rины, наследуя от сцелионид множество характерных для них

признаков, в то же время, обладают двучлениковым стебельком, сохраняющимся

91



и у мимаромматин. Мимариды, наоборот,насл.едуют первично неизмененное строе

ние основания метасомы и отличаются от сцелионид другими признаками, часто

параллельными таковым Mymarommatinae (в строении антенн, груди, крыльев,

вершины MeTaCIJMbI, включая положение яйцеклада, и г.д.}. Очевидно, мимариды

и серфи.:rиды отошли от сцелионид независимо и, видимо, в разное время: сврфи

тиды в палеонтологической летописи появляются в начале мела (в неокоме) , ми:
мариды - только в начале позднего мела, и здесь встречаются гораздо реже, чем

серфитиды и, в частности, мимаР'1мматины.

Последнее семейство диаприоидов, Platyga5tridae. столь же обширно, как и

Scelionidae, и уступает по объему только диаприидам и мчмеридам. Несколькими,

в основном' примитивнымипризнаками {строение среднеспинки. увеличенный

второй тергит и паразитизм на личинках двукрылых), оно сближается с диаприи

дами. В то же .время у платигастрид есть как синапоморфии (общие специализации)'

со сцелионидами (кольцевидная переднеспинка, сходным образом редуцированные

гениталии самцов), так и симплезиоморфии (первый метасомальный сегмент

явственно раздспен на тергит и стернит и, хотя более изменен в сторону превраще

ния его в сочленовную трубку, чем у сцепионид, все же сходен скорее с . х первым
сегментом, чем с сочленовной трубкой диаприид). Молодые личинки обоих се

мейств сильно ювенилиэированы, но организация их при этом оказывается различ

ной, что свидетельствует скорее против I зоного родства платигастрид и сцелvониид.

Согласно М.А. Козлову (1968 и устное сообщение), сходство платигастрид со.сце

лионилами преимущественно вторичного характера, и генетически это семейство

связано непосредственно с диаприидами.

Палеонтологическая история' диаприоидов начинается с раннего мела. Из неоко

ма Забайкалья (Байса) происходит остаток Serphitidae (Serphitinae), а из верхне

го неокома или апта Монголии (Бон-Цаган) - Scelionidae и, праагюпожитепьно,

Serphitidae. В середине мела появились Mymarommatinae. стали многочисленны

ми сцвлиониды (таймырские местонахождения Кресты и Бедией и Агджакентв За

кавказье) . в течение позднего мела сцелиониды и мимаромматины сохраняли вы

сокую численность, а численность серфитин сначала росла ксантону , затем к кампа

ну сноваснизилась. В начале позднего мела (поздний сеноман Таймыра, Агапа) поя

вились Mymaгidac, но их обилие, как и разнообразие, еще не достигло больших зна

чений. Diapriidae известн..1 с турона .(Тиммердях-Хая в Якутии), Platygastridae 
только с палеогена (эоценовый балтийский янтарь и янтарь Сахалина, возраст кото

рого в интервал- дани~ -эоцен -зеясен] . До сих пор описана лишь малая часть ИСКО

.паемых пиаприоидов (для мела см. 13гuе5, 1937; Y05himoto, 1975; Козлов, Расни

цын, 1979; данные по ь.аинозою сведенч Жерь..еиныв.,1qi8) ~

CYNIPOIDEA

Орехотворки (надсемействоCynipoidea) (рис. 135-141) морфологическии био

псг -чески весьма сходны с диапраоидам»,особенно с диаприидами и австрониида

ми, и происходят, вероятно, от каких-то форм, близких к последним. Антенны

не более чем с 15 чцниками 1, В их строении наблюдается половой диморфизм,.

анапггичный таковому диаприоидов, включаядаже вырезки на базальныхчлениках

жгугика. характерные для диаприид. Скапус часто удлиненный, особенно в более

прим....п.зных группах (среди Figitidae, Ibaliidae 5.1.). Однако в отличие от боль

шинства диаприоидов (кроме Mymaridae) , членики антенн орехстворок снабжены

сечсорными гребнями. Подобно диаприоидам, антенны прикреплены высоко над

наличником, но лицо при этом не вздуто. Весьма характерна и стабильна форма го

ловы, широкой, суженной книзу, с обычно короткими и широкими, сближенными

мандибулами и маленьким наличником. В отличие от диаприоидов, где гипостомы

I У Pycnostigmatinae у самок 12-19. у самцов 15-24 члеников антенн; очевидно, это вторич

ное и: ленение.
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Рис. 135-141. ПредставителинадсемействаCynipoidea (все соврем.)

135 - Ibalia sp. Ibaliidae Iba~iinae; 136 - Mesocynips ер. Ibaliidae Mesocynipinae; 137 - Xyalo
phora вр., Figitidae Figitinae; 138 - Heptamerocera 5Р., Figitidae Eucolinae; 139 - Charips austra
Пае, Figitidae Charipinae; 140 - Anacharis вр., Figitidae" Anacharitinae; 141 - Aylax hypochoeri
с.в Kieff., Cynipidae (из Riek, 1970Ь)
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полностью разделены нижним тенториальным мостом только у Ismarus, здесь это

более примитивное строение головной капсулы широко распространено, хотя не

редок и гипостомальный мост, внешне иногда очень похожий на постгенальный

(см. рис. 85е) .
Весьма сходно строение груди орехстворок и диаприид, включая и сильно умень

шенный проподеум, характерный, правда, лишь для части диаприид (в меньшей сте

пени также и для Trupochalcis). У многих орехотворок развит продольный шов

среднеспинки,признак, неизвестный у ,аиаприоидов и вообще редк.иЙ у ихневмоно

морф. По-видимому, здесь, как и у других представителей инфраотряда,он появ

ляется вторично как способ укреппения границы междудвумя мощными дорзовен

тральными мышцами груди. Во всяком случа'е, У более примитивныхформ (боль

шинство Figitidae и Ibaliidae Mesocynipinae) он не развит или лишь намечен в виде

ямки или короткого продольного вдавления перед щитком.

Строение крыльев во многих отношениях сходно с таковым многих диаприид

(включая форму и жилкование 'заднего крыла) , но обладает и рядом специфичес

ких особенностей. Радиальная ячейка в большинстве случаев сильно увеличена

(примитивная ее форма сохранилась у многих Ibali idae). Составная жилка 1m-cu
+ RS, снаружи ограничивающая у Austronia и Monomachus центральную ячейку,

у большинства орехотворок своим нижним концом передвинута антеробазально

и идет приблизительно параллельно оси крыла; впрочем, такой сдвиг намечен уже

у австронии. Наиболееважная особенность крыла орехотворок - наличие у многих
из них ареолы - ячейки, по форме и положению соответствующей зеркальцу (2 +
Згт) ихневмонид. У остальных микрогименоптер этой ячейки нет. Предположение.

о постоянном ее наличии в ряду предков Cynipoidea, означающем обособление

надсемейства от более примитивныхформ,чем даже Mesoserphidae, противоречит

как глубокому их сходству С потомками мезосерфид - диаприоидами, так и позд

нему )lоявлению орехотворок (известны начиная с позднего мела) . По-видимому,
ареола у орехстворок возникла вторично, о чем может свидетельствовать и от

сутствие ее у такой во многом примитивной группы, как Ibali idae. По мнению Коз

лова, высказанному им в беседе с автором настоящей работы, ареола могла замк

нуться вторичной жилкой (RS ), развитой у некоторых проктотрупид. Возможен

и другой, более нвобычный п~ть, на который указывает жилкование Mesocynips
Сагп., одной из довольнопримитивныхорехотворок (табл. 111, фиг. 9)·. У этого на·

секомого жилка, ограничивающая центральную ячейку, вполне скперотиаована

лишь на коротком участке под .задним углом радиальной ячейки, а дальше резко

изогнута базапьно И ослаблена. Склеротизованный участок окружен Пюбразно
изогнутым вторичным утолщением, которое четко ограничено от мембраны и вы

глядит настоящей жилкой, слабой по сравнению с окруженным ею отрезком, но

более сильной, чем проксимально прилегающая к ней жилка. Легко представить

себе. появление ареолы в результате мембранизации участка, окруженного вторич

ной жилкой, или же смещения проксимального отрезка последней с последующим .
слиянием ее дистального участка с первичной жилкой. Предположение о прохожде

нии истинной жилки по наружному краю ареопь- основано на том, что наружная

жилка ареолы более устойчива и часто остается склеротизованной при редукции

(десклеротизации) внутренней жилки.

Метасома орехстворок обычно сильно изменена. Ее первый сегмент превращен

в сочленовную трубку или кольцо без границы между тергитом и стернитом, как

у Многих диаприоидов, но в отличие от них он часто очень короткий, плотно npv.
росший ко второму сегменту (в других случаях он может быть весьма сходным

со стебельком австрониид и особенно мономахид - у Anacharis Dalm., или диап

риид - у ParambIynotus Сат. ) . Основная часть метасомы более или менее сдавлена

с боков, иногда до листовидной или ножевидной формы, но нередко лишь до оваль

ной в поперечном сечении. Характерна тенденция к нарушению пропорций сегмен

тов. Судя по ихневмоноидём, в наименее измененной метасоме ихневмономорф,

особенно у самок, длина сегментов начиная со второго монотонно и более или менее

равномерно убывает к вершине. Ни у одной 11З орехстворок такая картина, по-видя

мому, не наблюдается, но в отношении тергитов мало измененные пропорции ха-
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рактерны дпя некоторых Cynipinae (например, вроде Isocolus Forster) . Пропорции
стернитов у большинства самок орехстворок принципиально сходны С тем, что ха

рактерно для' Trupochalcis (наружные части со второго по пятый стернит умень

шаются, шестой резко удлинен). У самки Anacharis Dalm. они почти-гомономные,

даже шестой увеличен сравнительно слабо (приблизительно равной длины с двумя

предыдущими, вместе взятыми) . Кроме того, стерниты An,acharis умеренно выпук

лые, а не резко согнутые по средней линии, как у самок других орехстворок.

Пропорции тергитов у орехстворок имеют большое таксономическое значение.

Более или менее резко увеличенный второй (первый после стебелька) тергит счи

тается характерным для Cynipinae. Charipinae, Eucoilinae, Pycnostigmatinae и

большинства Anacharitinae. В действительности он бывает хотя бы немного длин- .
нее любого из последующих тергитов и в других группах, причем не только у сам

цов, но и у самок, Так, для Figitinae характерна наибольшаядлина третьего терги

та, а у Ibali idae обычно шестого; реже четвертого или пятого. Однако у самок Sa
rothrus (AmbIynotus) opacus Hart. (Figitinae) и Kiefferiel!a rugosa Ashm.
(Mesocynipinae) 'наибольшийтергит второй.YCharipinae, наоборот,второй тергит

бывает практически не длиннеетретьего.У Eucoi linae и Pycnostigmatinae "второй"

гергит. судя по числу расположенных после него, представляет слитые второй

третий у самцов, второй-четвертыйу самок (слияние второго и третьего тергитов

характерно и для некоторых Cynipinae, но там полового диморфизма по этому

признаку нет) . Кроме того, в большинстве групп орехотворок более или менее уве

личен седьмой тергит. который, часто вместе С несколькими предыдущими более
или менее резко отогнут вниз и расположен почти перпендикулярно оси метасомы

(в наименьшей степени это характерно для Cynipinae). Вершина метасомы� у орвхот

ворок может быть зияющей или замкнутой, но все же не столь плотно, как это

характернодля большинствадиаприоидов.

Своеобразно строение яйцеклада большинства орехотворок, у которых второй

вальвифер свернут в почти. полное кольцо, так' что его концы направлены в одну

сторону и находятся почти на одном уровне. Однако среди Anacharitinae (Anacha
ris sp.) , Figitinae (Sarothrus opacus) и Cynipinae (Adleria caput-medusae Нагт.,

см. Jonescu: 1957, фиг. 15А) яйцеклад вполне нормальный. или (у Adleria) лишь
слегка измененный.

Личинки многих орехотворок, особенно молодые, характерны реактивацией

закладок ног грудных и брюшныхсегментовс образованиеммясистыхвыростов

ложноножек, подобно тому, что наблюдаетсяу Proctotrupidae и Heloridae. (Clausen,
1962) . Личинки диаприоидов С ложноножками неизвестны, но наиболее близкая к

орехотворкам группа их семейств (Diapriidae, Monomachidae и Austroniidae) в

. этом отношении изучена слабо.

Все орехстворки. кроме галлообразователей и инквилинов в галлах, бразующих

подсемейство Cynipinae, эндопаразиты, причем большинство паразитируют в ли

чинках и пупариях двукрылых (Figitinae, Aspiceratinae, Eucoilinael; Ibalia связа

на с Siricidae, Anacharitinae - с сетчагокрылыми, Charipinae - гиперпаразиты в

тлях, зараженных браконидами подсемейства Aph id i inae. Mesocyn ipinae, по-види

МОМУ, развиваются в личинках различных насекомых - ксилофагов (Weld, 1952) .
Если свести воедино все примитивные признаки, известные у орехстворок

(антенны С длинным скапусом, 14-15-члениковые у самца, 1З-члениковые у самки,

феднеспинка без срединного шва, жилкование крыльев по полноте, формерадиаль
ной ячейки и отсутствию ареолы - как у Mesocynipinae, форма центральной ячейки

как у Figi:tlnae, первый сегмент метасомы. как у ParambIynotus или короткосте

бельчатых Anacharitinae типа АеgiliрsWlkг.,тергиты2-8, каку [восошя, стерниты

как у Anacharitinae, яйцеклад как у Sarothrus орасцв}, то такое "синтетическое"

насэксмое будет, пожалуй', ближе по всем признакам к упоминавшимсявыше трем
семействам диаПРИ?'l(1д6в, чем последние к "группе Scelionidae". Это не значит, ко

нечно, что граница'между цинипоидами и диаприоидами выражена слабо (наиболее

резкое отличие"':'сенсорныегребни на антеннах,среди диаприоидовразвитыетолько

у мимарид,резкоотличных от орехотворокпо другим признакам) . Однако самосто

ягвпьность двух надсемейств требует, по-видимому, дополнитеЛЬНОГQ обоснования.
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Система орехотворок своеобразна в том отношении, что подсемейства здесь

выражены гораздо более определенно, чем семейства, по числу и объему которых

существуют значительные разногласия. В настоящей работе принята система, замет

но отвичаюшаяся от систем, используемых большинством других авторов (Hedic
ke, Kerrich 1940; Muesebeck, КгоmЬеiп, Тоvvпеs, 1951; Weld, 1952; Riek, 1970Ь),

кроме Ричардса (Richards. 1956), и включающая всего три семейства: Супiрidае,

Figit.idae и Ibaliidae. В последнем семействе объединены Ibaliidae и Liopteridae на

основании сходного жилкования (примитивная, не расширеннаярадиальная ячейка

и вторично суженная центральная, заднебазальный угол которой ближе к R, чем
к М +Сц), пропорций тергитов .(шестой, реже четвертый или пятый наибольшие

или по крайней мере длиннее третьего), сходного строения задних ног (сильно

увеличенные, особенно тазики и первый членик лапки; присутствие сильноге

шипа на втором членике лапки у Ibalia и некоторых Liорtегiпае и Mesocynipinae)
и паразитизма на ксилофагах. Гедике и Кеорич ,(Hedicke, Kerrich 1940) характе

ризуют лиоптерид, помимо пропорций тергитов. приподнятым над тазиками сочле

нением проподеума, причем нижняя поверхность последнего (под сочленовым от

верстием) несет ПРОДОЛЬНЫЙ киль. Киль характерен также для [Ьайа и Anacharis;
сочленовноеотверстиеу некоторых Mesocyn ipinae (особенно у Кiefferiella Ashm.)
не поднято над тазиками, а сдвинуто назад (НИЖНЯ,я поверхность проподеума хдли

нена, как и у других лиоптерид, но расположена горизонтально, а не скошена

вверх); то же характерно для Ibalia, а также и для ряда других орехотворок.

Ibalia отличается от Liopteгidae ножевидно уплощенным длинным брюшком,

очень узкой радиальной ячейкой; присутствием ареолы и особенно сильно удлинен

ным первым члеником задней лапки; эти особенности представляются не более

существенными, чем те, что разделяют Liopterinae, Oberthuerellinae и Mesocyn i
рiпае, составлявшие прежнее семейство Liopteгidae.

К Figitidae 'отнесены, помимо постоянно включаемых туда Figitiпае, Aspi
ceratinae и Апасhагitiпае, также ЕцсолПпае. Pycnostigmatinae и Chaгipinae, обыч

но включаемые в Супiрidае из-за резко увеличенного второго тергита. Поскольку

"второй" тергит Eucoilinae и Pycnostigmatinae в действительностиобразован сли

тыми вторым и третьим у самцов ИЛИ вторым - четвертым у самок и истинные

пропорции их неизвестны, этот признак здесь теряет свое значение. По жилко

ванию Eucoilinae и Pycnostigmatinae сходны с Figitidae (центральнаяячейка дости

гает Cu, тогда как у CynipinaeB норме далеко не достигает ее, хотя и ближе к

ней, чем к R, в противоположность Ibaliidae). ; характерные для них увеличенный

и подогнутый седьмой тергит и отсутствие продольного шва среднеспинки при

развитых парапсидах также более типичны для Figitidae, чем для Cynipinae, хотя

встречаются и у последних. Дополнительное, хотя и не слишком надежное, как

всякая симплезиоморфия, указание на близость Eucoilinae к Figitinae и Aspiceгa

tinae дает сохранение ими исходного круга хозяев (двукрылые; биология Руспо

stigmаtiпае неизвестна). Все эти соображения заставляют включить два обсуждае

мых семейства в Figitidae.
Харипиньi сближаются с цинипинами формой центральной ячейки, в норме

далеко не достигающейCu, и крупным вторым тергитом метасомы. Первый приз

нак продвинутый, апоморфный, но квалифицировать его как приобретение, унасле

дованное от общего предка, рискованно, поскольку в обеих группах есть формы

с ячейкой, задний край которой проксимально изогнут назад и направлен к Cu
(среди цинипин это наблюдается, например, у Aulacidea salviae Foгst., среди хари

пин - у видов рода Alloxysta Еогят.}. Что касается метасомы,то наряду со вторым

ТЭРГ!,!ТОМ У харипин сильно увеличен и третий, иногда он даже явственно более

длинный, чем предьiдущий (у тех же Alloxysta) . Второй тергит и у цинипив может

быть короче третьего (например, у Ceгoptгes Haгtig), но независимо от этого

харипины по строению метасомы оказываются не менее сходными с фигитинами,

чем с цинипинами. Учитывая, что паразитические харипины не могли быть потом

ками вторично растительноядныж цинипин и что некоторые харипины по строению

брюшка (Di Iyta F6гst.) или иНЫМИпризнаками (см. Riek, 1970Ы сходны с ЭВКО

илинами, более логично сближать Chaгi~inae с другими паразитическими орехо-

96



творками и рассматривать их в составе семейства Figitidae, а Cyni'pidae ограни

чить номинальным подсемейством.

Большинство семейств и -подеемейств орехотворок широко распространены

в современной фауне; сравнительно узкие ареалы характерны лишь для подсе

мейств Ibaliidae (Ibaliinae в Голарктике, Liopterinae в Неотропической области,

Oberthuerellinae в Эфиопской, Mesocynipinae преимущественно в Австралийской

и Ориентальной, но заходят также в Неарктику и Восточную Папеарктику. вклю

чая и наш Дальний Восток; Белизин, 1961). Дополнительно нужно отметить уди

вительную бедность фауны орехотворок Австралии и, в частности, отсутствие

там не завезенных галлообразователей,которые'здесь заменены главным образом

галлообразующимихальцидами (Riek, 1970Ь).

Древнейшие из известных орехотворок происходят из таймырских и канадских

смол второй половины мела (сантон Янтардаха, кампан Сицерпейк] , где найдены

Cynipidae самой примитивной трибы Aulaxini (ее представителидоминируюти сре

ди кайнозойскихископаемых орехотворок], а в Янтардахе - также Ibali idae Meso
cynipJnae. Первые F igitinae найдены в зоценовом балтийско~ янтаре, а также
в янтаре о-ва Сахалин, возраст которого в пределах палеогенаточно не установлен.

Остальные подсемейства в ископаемом состоянии достоверно неизвестны", что

особенно удивительно в отношении обширного и сравнительно легко диагносци

руемогоподсемействаEuco i liпае.
Все три семейства орехстворок обладают как примитивными, так и продвину

тыми признакам и, и ни одно из них не удается вывести из какого-либо другого.

Все же по совокупности признаков наименее измененными кажутся Figitidae.
Правда, они появляются позже других семейств, но причиной тому может быть

не позднее их возникновение, а поздний расцвет основных их хозяев - высших

двукрылых, И связанная с этим редкость всех паразитов этих насекомых

до неогена.

CHALCIDOIDEA

Хальциды (надсемейство Chalcidoidea) (рис. 142-144) образуют одну из круп

ных и довольно обособленных групп перепонЧатокрылых.Для них характерно

следующее сочетание признаков. Антенны не более чем 13-члениковые, с длинным

скапусом и почти всегда несколькими колечками (маленькими члениками) после

педицеллуса, членики обычно с сенсорными гребнями (колечки и сенсорные гребни

не развиты, например у Leucospidinae), хорошо выражен половой диморфизм

антенн. Голова замкнута нижним тенториальным мостом или, чаще у наиболее

мелких форм; сомкнутыми гипостомами. Переднегрудь с укороченнымизадними

углами, не достигающимитегул (если только последние не дают узкий направлен

ный вперед выступ, как у Leucospis F.) . Постспиракулярные склериты почти всегда

свободные (очень редко слитые с задними ',1глами переднеспинки. например у

Stilbula Spin.~ но нес мезоплеврой), наружные (скрытые под переднеспинкой у

Chalcis F.), обособленные друг от друга или слитые в полукольцо. Проподеаль

ное отверстие без зубцевидных мыщелков. Крылья с сильно редуцированным

своеобразным жилкованием; птеростигмы нет, единственная разветвленная на

вершине жилка переднего крыла образована R и отходящей от нее 2r-rs, иногда

и эта жилка сильно укороч"на. Во многих случаях 2r-rs на вершине оканчивается

двумя направпенными дистально отростками,'которые у вторично увеличенных

форм могут продолжаться размытыми продолжениями (следами жилок); допол

ненныеспедамидругих жилок, они создают картину, очень похожую на жилкование

Pelecinus. В заднем крыле, кроме R, несущей на вершине 2-3, редко до 6 сближен

ных зацепок, может присутствовать г-т (обычно в виде следа), по своей форме

похожая на соответствующую жилку мезосерфид и диаприоидов (сравнительно

Pr6toibalia Brues из олигоцена США (Фпориссант}, описаннав как представитель Ibaliinae
(Brues; 1910), в действительностиОТНОСИТСА,по-видимому,к Меsосупiрiпае..
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Рис. 142-144. ПредставителинадсеМ8ЙстваChalcidoidea. (все соврем.)

142 - Polistomorpha surinamensis Westw., Leucospidinae, 143 - Diom(Jrus вр., Torymidae; 144
Nasonia vitripennis Walk., Pteromalidae (142 - из Boul:ek,1974; 143-144 - из Riek, 197ОЬ)

короткая, С-образная), в других случаях (у Leucospis) - на .жипку проктотрупид

и гелорид (длинная, почти параппепьнаа переднему краю крыла; S-образной фор

мы). Первый сегмент метасомы кольцевидный или трубчатый, обычно без ясной

границы тергита и стернига (тергит и стернит не слиты, например у' Leucospis, но

это может быть побочным результатом редукции этого сегмента, весьма значитель

ной как в данном' случае, так и у ряда' других хальцид) . Длина и форма после

дующих тергитов и стернитов очень разнообразна,вершинные склериты плотно

не сомкнуты, яйцеклад наружный или втянут в метвсому. Гениталии самцов без

базального кольца. Развитие экто- или эндопарааитическое, круг хозяев очень

широк, много яйцеедов, есть и рвстигепьноядные формы' (семееды и галлообразо

ватели) . Ряд хальцид, в том числе и эктопаразитических, развивается на личин

ках насекомых ксилофагов. Окукление почти всегда безлсокона, а если кокон

и изготавливается, то из секрета, выделяемого через анальное отверстие.

Среди перечисленных признаков наибольшую диагностическую ценность имеют

наличие колечек, обычно более одного (единственное колечко среди. других ихнев

мономорф встречается, например, у Iсhпеumопidае, Heloridae и Diapriidae Ат

Ьоsitгiпае, более одного известно только у хальцид) , наружных постспиракулярных

склеритов (есть редкие исключения) , характер жилкования (аналогичное жилко
вание встречается также у сцелионид) и. отсутствие базапьного кольца в генита

лиях (то же свойственно мимаридам) .
Для установления связей хальцид с другими микрогименошерами наиболее

важны жилкование (рудименты жилок, отходящих от 2r-rs, и-форма г-гп заднего

крыла), длинный скапус и половой диморфизм антенн, свободные постспираку

лярные склериты и эктопаразитизм (особенно присутствие вктопарааитов ксипо

фагов) . Последний признак указывает на связь непосредственно с Mesoserphidae,
тогда как строение антенн более похоже на таковое дИаприоидов. Жилкование

переднего крыла и некоторые варивиты - заднего (у Leucospis) , сближает хапь

цид с проктотрупоидами, но доминирование жилкования заднего крыла, более

типичного для Mesoserphidae и D·iaprioidea, свидетельствует о том, что это скорее

общие тенденции, чем унаследованное сходство. Свободный постспиракупнрный

.склерит, кроме хальцид, известен у примитивных диаприоидов, которые, вероятно,

унаследовали его от мезосерфид. Строение антенн, а также форма переднеcnинки

у Аustгоп i idae и Monomach idae, напоминающая таковую. хальцид, сближают по

следних с диаприоидами.
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Jlеречиcnенные признаки дают, таким образом, противоречивые указания на

филогенетические связи хальцид: одни связывают их с мезосерфидами, другие 
с более продвинутыми проктотрупоидами, третьи -' с диаприоидами. Второй ва

риант наименее правдоподобен. Происхождениехальцид от диаприоидов возможно

лишь в случае, если примитивные представители,последних были еще актопара

зитами, либо если возможен возврат от эндо- к эктопаразитизму. В противном

случае хапьцид придется выводить непосредственно из мезосерфид. Сравнительно

позднее. (в середине мела) ,появлениехальцид в палеонтологической llетописи,

казалось бы, свидетельствуетв пользу их происхожденияот диаприоидов. Однако

отсутствие более древних хальцид может быть связано с тем, что эти мелкие насе

комые в папеонгологическуюлетописьобычно попадаютв виде инклюзов в смолах,

а раннемеловые и тем более юрские насекомоносныесмолы неизвестны или (ли

ванские) недостаточноизучены.
Недостаток знаний по обсуждаемой группе заставляет автора отказаться от

попыгки анализа системы и филогенетических отношений внутри надсемейства

Chalcidoidea. Эти же причины, а также крайне "недостаточная изученносль третич

ных хальцид не позволяют дать сколько-нибудь детального анализа палеонтологи

ческой истории надсемейства. Лишь для позднемелового этапа, опираясь на работу

ЙОСИМОТО (Yoshimoto, 1975), и данные В.А. Тряпицына по хальцидам таймырских

смол (личное сообщение) , можно сказать, что здесь постоянно доминируют Tetra
campidae Baeomorphinae. Кроме них, в сантоне Таймыра (Янтардах] присутствуют

архаичные Torymidae и Ormyridae, в кампане Канады (Сидар-Лейк) Tetracampi
dae Bouceklytinae и Trichogrammatidae. В на1lале .позднего мела (поздний сено

ман Таймыра, Агапа) хальциды еще очень редки, но затем становятся все более

и более обычными. Для кайнозоя указываются преимущественноTorymidae [аб

сопютно доминируют в эоценовом балтийскомянтаре - определение вА. Тряпицы

на) и Chalcididae. Кроме того; известны находки Agaonidae, Cleonymida.e, Eupel-.
midae, Eurytomidae, Perilampidae, Pteromalidae (Yoshimoto, 1975).

Глава 4

ЭВОЛЮЦИЯ VESPOMORPHA

РАННИЕ ЭТАПЫ ЭВОЛЮЦИИ

Как уже отмечалось, становление весломорф было связано преимущественно

с изменением охотничьего поведения самок: поиск добычи в толще субстрата, веро

ятно, личинок жуков в гнилой древесине, и заражение их при прямом кон

такте" вместо поражения жертвы яйцекладом сквозь субстрат, как это делали

их предки - Ephi~ltitidae. Все это сопровождалось вначале сравнительно неглубо

кими морфологическими изменениями: приобретением характерного "осиного"

обпигса, резким сокращением наружных частей яйцеклада и, может быть, олиго

меризацией члеников антенн. Характерное для веспоморф совершенное строение

брюuuного сочленения могло быть приобретено еще у общего предка веспоморф

и ихневмономорф. Что касается антенн, то полимерные антенны известны всего

в дв\(х семействах инфраотряда - у Sclerogibbidae .и двух родов Bethylonymidae
(Art'hrogaster А. Rasn. и Leptogastrella А. Rasn.). Последние имеют не слишком

много общего с другими бетилонимидами (особенно первый род) и вполне могут

Предположеl:lие, что первичные жалоносные ипиих предки охотились на открыто живущих

насекомых (Тобиас, 1975а; Brothers, 1975), на юрских бетилонимоидах не оправдывается:
. эти насекомые очень похожи по своему облику на бетмпип и тифиид, И мало вероятно,

чтобы они охотились не в толще субстрата, как эти два семейства, а открыто.
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145

Рис. 145-146. ПредставителисемействаBethylonymidae (в. юра Ю. Казахстана. из Расницына,

1975а) .
145 - Bethylonymus curtipes д. Rasn.; 146 - Bethylonymellus cervicalis д. Rasn.

оказаться не принадлежащими к веспоморфам вообще. ScJerogibbldae относятся

к одним из самых аберрантных веспоморф, и многочпенистые антенны могут быть

просто еще одной' необычной специализацией, которьiми так богаты эти насекомые.
Первичными веспоморфами были, по-видимому, Bethylonymidae (рис. 145

146), образующиеособое надсемействоBethylonymoidea.
Большинство известных форм происходит из поздней юры Каратау, один оста

ток найден в отложениях средней или верхней юры Забайкалья (Уда). Бетилони

.миды характеризуютсяобликом, сходным с таковым Bethylidae, первично полным
жилкованием, лишенным каких-либо специфических особенностей, и короткими.

обычно очень короткими, но наружными ножнами яйцеклада. Последний признак

позволяет предположить, что внутренний яйцеклад веспоморф развивалса внача

ле путем редукции наружных его частей, а не втягивания внутрь метасомы, и что

изменения внутренних частей яйцеклада, отличающие жалоносных [т.е. Vespo-
,mогрhабез Bethylonymoideai от остальных перепончатокрылых произошли на

более поздних этапах эволюции инфраотряда, а именно при возникновениижало

носных. У бетилонимоидовстроение яйцекладя могло принципиагьноне отличаться

от того, что свойственнодругим высшим перепончатокрылым.

Жалоносные (Аси leata) произошли от бетилонимоидов приблизительно Iча рубе

же юрского и мелового периодов; первые и притом не максимально примитивные

их представители известны уже из неокома.

Становление жалоносных сопровождалось преимущественно изменениями в

строении яйцеклада, возможно, связанными с более совершенной его инаагинацией

в метасому, обеспечением более точных и свободных движений яйцеклада при

поражении добычи и, может быть, утратой первичной его функции - проведения

яйца. 110 крайней мере считается, что яйцеклад жалоносных лишен этой функции,

хотя далеко не все из наиболее интересных в этом отношении .форм исследованы,

и есть указания, что у некоторых бетилоидов яйцеклад используется для проведе

ния не только яда, но и яйца (Imms, 1957, цит. по: Oeser, 1961),. Действительно,

мало вероятно, чтобы Embolemidae и Dryinidae, яйца которых целиком или боль

шей частью погружены в тело хозяина (Bridwell, 1958, Пономаренко, 1975а), в про

цессе яйцекладки могли обойтись без проведения яйца череаканал яйцеклада.
Возможно, не обходятся без этого и Sapygidae (Lith, 1957) .

К специфическим особенностям яйцеклада 'и прилежащих склеритов метасомы

жалоносных (рис. 147) относятся следующие признаки [здесь использованы многие

данные и выводы Эзера (Oeser, 1961)]:
1. Глубокая вырезка вентрального края второго вальвифера, достигающая его

утолщенного дорзального края и начинающаяся дистальнее сочленения вторых
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створок яйцеклада с вальвифером; последний в результате оказывается расчле

ненным на дистальный и проксимальный склериты, из которых первый несет ножны

(третьи створки яйцеклада), а со вторым первично сочленены основания вторых

створок (вторично это сочленение может теряться, а затем, вероятно, восстанавли

ваться вновь с отростком дистального склерита, в частности у Bethylidae) .
2. Наличие единственной тормозной пластинки на внутренне-дорзальном ребре

каждой из створок первой пары, причем пластинка образована одним или двумя

лепестками мембраны, приподнятыми над створкой на рукоятке (выросте дор

зального края створки) и расположена на уровне базальной части слитых вторых

створок. Эзер (I.c.) считает тормозные пластинки появляющимися многократно,

но по крайней мере в отношении жалоносных с этим трудно согласиться. Насколько

известно, здесь они отсутствуют у Plumariidae, Pompilidae, Sapygidae s. 1. (вклю

чая Fеdtsсhепki iпае), Tiphi idae Thynn inae, части ВгаdупоЬаеп idae (у ВгаdупоЬае

пiпае и Typhoctinae, но не у Арtегоgупiпае и Сhуphоtiпае), Vespoidea и у неко

торых муравьев, т.е, преимущественно у представителей Aculeata s. str ..(жалонос
ные без Chysidoidea = Bethyloidea; приоритет первого названия показал Дей

Оау, 1977). В этой группе строение тормозных пластинок, когда они развиты,

слишком стандартно и характерно (по два лепестка на рукоятке) , чтобы принять

гипотезу о многократном их появлении.

3. Ножны яйцеклада часто и, вероятно первично, разделены на два членика.

4. Восьмой тергит самки без базальных апофизов.

5. Церки у самок редуцированы.

Более сложен вопрос с вилочкой (furcula) - дополнительным склеритом в

основании вторых створок. Типичная вилочка, вершинами ветвей сочлененная с

основанием вторых створок, действительно характерна только для жалоносных,

но у некоторых из них отсутствует или иного строения. Вилочки нет у части хри

зидоидов (Sclerog ibbidae, Dгуiп idae, ЕтЬо 'ет idae) и у некоторых муравьев; у

ряда форм нет не только ветвей, но даже и расширения в месте сочленения со

створками - у Chrysididae, где, кроме того, расщеплен противоположный конец

вилочки; у Scolebythidae ветви развиты. но не принимают участия в сочленении.

Присутствие просто устроенного, но по положениюсходного с вилочкой склерита

у некоторых ихневмоноидов и эваноидов (см. Oeser, 1961) указывает на возмож

ность независимого появления вилочки, а отсутствие ее у некоторых муравьев 
на возможность редукции. Поэтому вопрос о том, первично или вторично отсут

ствие вилочки у трех упомянутых выше семейств хризидоидов приходится оста

вить открытым, а характеризовать жалоносных может быть более правильно не

пояелением вилочки у их общего предка, в лишь сильной тенденцией к ее образо

ванию.

ЖАЛОНОСНЫЕ (ACULEATA)

Система и филогенез жалоносных недавно были подробно проанализированы

Бразерсом (Brothers, 1975). Выводы этого автора относительно филогении Acu
leata и данные настоящего исследования, в значительной степени полученные неза

висимо от Бразерга, расходятся лишь tI немногих пунктах. Это касается прежде

всего родственных связей Scoliidae, Sapygidae и группы Pompilidae + Rhopaloso
matidae и в меньшей степени - отношений между Scolebythidae, Plumari idae и

остальными хризидоидами, связи между которыми Бразерс не разбирает. Эти

расхождения связаны отчасти с тем, что Бразерсу еще не быпи известны описания

многих вымерших (Baissodidae и другие раннемеловыe осы) и некоторых совре

менных жалоносных (Рговсойа А. Rаsп., Scoli idae) , важных для понимания про

блемы, отчасти же с различиями в оценке плезиоморфного и епоморфного состоя

ния некоторых признаков.

Система жалоносных, принятая здесь, носит .бопее традиционный характер в

отношении надсемейств, чем у Бразерса. Бразерс включает Pompiloidea, Scolioidea
и Formicoidea в Vespoidea, считая, что все они отошли единым стволом от общего

предка с Sphecoidea (в отношении Рогпр] loid'ea это представляется сомнительным) и
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Рис. 147. ЯйцеКJlаджалоносных (схематизировано):
а - Clistopsenella longiventris Kieff., Sc;:olebythidae;>б - Embolemus ruddii Westw., Embolemidae;B

Bethylus sp., Bethylidae; r - Cleptes sp.,Chrysididae; д - Anteon brevicorne (Dalm),Dryinidae; е 
Sclerogibba вр., Sc/erogibbidae; ж - ВеmЫх rostrata L., Sphecidae; з - Fedtschenkia anthracina Ashm.,
Sapygidae; и - Methocha ichneumonoides latr., Tiphiidae; к...,. Myrmosa . br.unnipes Lep., Mutillidae;
л - Apterogyne mlokosiewitzi Rad.; м - Chyphotes petiolata Fox.; н - Typhoctes peculiaris Cress.;
о - Bradynobaenus gayi Spin. (л-о - все Bradynobaenidae); n - Sierolomorpha canadensis Prov.,
Sierolomorph iade; р -е- Myrmecia vindex F. Sinith, Formicidae; с -Eciton burchellii Westw., Myrmici
dae (все соврем.; ж - из Oeser; 1961; р - по Негmапn, 1975, упрощено, все остальныеориг.)

.что различия внутри Vespoidea в его понимании недостаточны для разделения этой

группы на надсемейства. Здесь расхождения носятуже более субъективный харак

тер, несмотря на то, что система Бразерса основана на математической оценке разли

чий между группами. Дело .в том, что объективность математических методов в сис

тематике весьма относительна, поскольку результаты их примененив сильно зависят

от выбора метода оценки, т.е. достаточно субъективного фактора (Пономаренко,

Расницын, 197'1; Расницын, 1972 б). Еще более субъективный характер носит

различие между системой Бразерса и принятой здесь в отношении пчел и роющих

ос (в первом случае это две "неформальные группы семейств", во втором - два

семейства в одном надсемействе) . Совпадение результатов (признание пчел и

роющих ос равноценными группами с аналогичной структурой и принадлежащих

к одному надсемейству) кажется гораздо более важным, чем расхождение в оценке

рангов ПОДчиненных таксонов. Бразерс "подравнивает" роющих ос под пчел, разде

ляя их на семейства и выделяя неформальные группы Apiformes и Spheciformes;
нам кажется более оправданным противоположное решение - объединение всех

пчел в одно семейство, подобно тому, что принято для роющих ос; .к этой же точ

ке зрения фактически склоняется и крупнейший специалист по пчелам Миченер

(Мiсhепег, 1974, с. 3, 21) ..
Сказанное'выше позволяет в дальнейшем не фиксировать все совпадения и

расхождения во вэгпвдах с Бразерсом, а ограничиватьсялишь обсуЖдением наибо

.лее важных случаев несовпадения результатов.
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Первая фиксируемая дивергенция жалоносных произошла не позднее caMoro
начала мелового периода и привела к возникновению, с одной стороны, хризидои

дав, а с другой - предка всех остальных жалоносных, которых вслед за Эзером

(Oeser, 1961) можно именовать собственно жалоносными (Acu leata s. str.) . Вре

мя дивергенции определяется присутствием представителей обеих групп в нео

коме (начало раннего мела) .
Становление хризидоидов сопровождалось, согласно Бразерсу, появлением сочле

нения внутри второго вальвифера яйцеклада (у Бразерса - гононоксит 'Х tj?) и

редукцией югальной лопасти заднего крыла. Последний признак, однако, вполне

может быть и плезиоморфным, поскольку из всех юрских Apocrita югальная

лопасть обнаружена толькоу Karatavitidae и предполагать ее существование у

предка жалоносных пока нет оснований. Более вероятно, что югапьная лопасть,

уже у Karatavitidae слабо обособленная от анальной, у Ephialtitidae утратиласвою

самостоятельность; это состояние сохранилось у большинства из многочисленных

потомков эфиальтитид, и лишь у собственно жалоносных и независимо от них у

Еvапi idae .анальная лопасть вновь подразделяется на две - собственно анальную и

аналог (не обязательно полный гомолог) югальной лопасти низших перепончато

крылых.

С другой стороны, существуют дополнительные аутапоморфии хризидоидов,

не упомянутые Бразерсом: тонкие прямые передние ножки тенториума (у ЕтЬо

lemidae они вторично осложнены пластинчатыми выростами), "заваленная"

вперед фурка переднегруди (вторично сильно изменена у Sclerogibbidae),
редукция жилкования (по меньшей мере 2m-cu отсутствует или имеется в виде

слабого следа) , связанная, вероятно, с уменьшением размеров, стопь характерным

для хризидоидов. .
Иные изменения сопровождали становление собственно жалоносных. К их аута

поморфиям Бразерс относит стабилизацию диморфного состава антенн (12-члени

ковые у самки, 13-члениковые у самца) и скрытый, мембранизованный посредине

седьмой метасомальный тергит самки. Сюда же относятся, по-видимому, двухле

пестковые тормозные пластинки первых створок яйцеклада и югальная лопасть

заднего крыла. Исходной для собственно жалоносных может оказаться и изме

ненная форма мандибул с режущим краем, вывернутым параппепьно плоскости.

движения мандибулы. Более примитивные мандибулы, похожие на таковые многих

. бетилоидов и более примитивных перепончатокрылых (с четырьмя зубцами,

расположенными скорее перпендикулярно плоскости ДВИЖеНИЯ мандибулы, чем

параллельно ему),· имеются у Vespidae Polistinae,. но унаследована ли ,их форма

или приобретенавторично, пока остается неясным.

ХРИЗИДОИДЫ-CHRVSIDOIDEA

Надсемейство-Chrysidoidea (= Bethyloidea) (рис. 148-158) здесь принято в.

том же объеме, что у Бразерса, но структура его несколькоотлична от общепри

нятой. Объем семейств Bethylidae, Dryinidae, Embolemidae, Sclerogibbidae иSсо

lebythidae не изменен; в Plumariidae вслед за Бразерсом включено номинальное

подсемейство семейства Heterogynidae, выделеннного Надем (Nagy, 1969, 1970);
второе подсемействоTicoplinae относится, согласно Бразерсу, к Muti1lidae. В Chry
sididae включены не только Cleptinae, Amiseginae и Adelphinae (Muesebeck, Кгогп
bein, Townes, 1951), но и, Loboscelidiinae (Krombein, 1957). Близость последних

к амизегинам и адельфинам подтверждается, во-первых, чрезвычайно сходным

строением гениталий и последних сегментов брюшка самца (строение яйцеклада

и вершины брюшка самки не описано! и, во-вторых, своеобразной биологией 
паразитизмом в яйцах палочников (Krombein, 1957, 1960; Riek, 1970Ь). Един

ство всех Chrysididae проявляется в своеобразномстроении последних сегментов

брюшка самки, превращенных в телескопическийяйцеклад, и в сходном строении

собственно яйцеклада (для лобосцелидиин эти органы не описаны, но сходство

по другим признакам позволяет предположить, что сказанное справедливо и для
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них). Нечто общее есть и в биологии хризидид: первично они (именно Cleptinae
и многие Chrysidinae) паразитируют на личинкахперепончатокрылых и чешуе

крылых, заключенных в коконах- или ячейках, при этом кокон не прокалывается

яйцекладом, а прогрызается (Clausen, 1962). Три другие подсемейства перешли

к развитию во внешне сходных объектах - яйцах палочников (морфогипическая

эволюция паразитизма по Козлову, 1970) , но сохранили прежний способ откпадки

яиц - через прогрызенные отверстия (Krombein, 1960).
Хризидиды наиболее близки к бетилидам. На это указывает, прежде всего,

существование группы, занимающей промежуточное положение меЖдУ ними 
бетилид подсемейства Mesitiina.e. причем эоценовый Uromesitiu5 Brues практи

чести закрывает гиатус между двумя семействами (Brues, 1933а). Интересно, что

мезитиины по крайней мере иногда нападают на личинок листоедов Сlуtгiпае, живу
щих в чехликах (Мосваг, 1971), что тоже можно расценить как признак, сближаю

щий мезитиин с хризидидами, для которых паразитизм на насекомых в коконах

скорее всего первичен. Кроме того, оба семейства лишены сочленения вторых

створок яйцеклада с проксимальной частью второго вальвифера (у бетилид они

сочленяются с отростками дистальной части вапьвифера, это сочленение,видимо,

вторично] .Ло-видимому, бетилиды и хризидиды действительно близки друг к

другу. Вопрос о том, могут ли последние быть выведены из бетилид, в частности

мезитиин, требуетдополнительногоисследования..
Ряд признаков объединяет обсуждавшиеся семейства с Embolemidae. Последних

обычно сближают с Dryinidae, основываясь на десятичлениковых'антеннах.(у

других бетилоидов антенны 13-члениковые, лишь у Bethylidae Серhаlопоmiiпi. и

Myrmicopterinella Оау из Plumariidae 12-члениковые, в у Sclerogibbidae - 17
40-члениковые) и на паразитизме на равнокрылых (Вготпега, 1975) . Однако антен

ны в этих двух семействах сходны. только по. числу члеников, строение же их

резко различно. У эмболемид. несмотря на длинный скапус, антенны не коленча

тые,. а педицеллус .неподвижно соединен с жгутиком. У дриинид скапус короткий,

тем не .менее коленчатость антенн нередко выражена: сочленение педицеллуса

с первым члеником жгутика подвижное. Поэтому унаследованный характер сход

ства сомнителен. Далее, эмболемиды действительно развиваются подобно дрии- .
нидамна цикадках (Bridwe/l, 1958), но ИХ хозяева (Achilidae) ведут необычный

для цикадок скрытый образ жизни (развиваются в гнилой древесине). Сходство

с Bethylidae и .Chrysididae по местообитанию хозяина (топологическая специали

зация по терминологии Козлова, 1970) представляется ничуть не менее важным,

чем таксономическая близость хозяев ЕтЬо 'ет idae и Dryin idae. Кроме того, впол

не эндопаразитическое развитие эмболемид среди всех жалоносных находит анало

гию только у Chrysirlidae, но не у ДрИИНИД с их чрезвычайно своеобразной биоло

гией (Н. Пономаренко, 1975а) . По другим признакам сходство эмболемид и дрии'

нид проявпветсн, видимо, только в отсутствии вилочки в основании вторых ство

рок яйцеклада, ноу первых оттянутое основание створок сплющено в вертикаль

ный лепесток, подобный непарной части вилочки бетилид и, может быть, гомоло

гичный ей.

Признаки сходства эмболемид с бетилидами и хризидидами кажутся более

существенными. Кроме местообитания хозяев,ЭТО в первую очередь строение двух

первых стернитов метасомы (рис. 159). Задний край первого стерните соединен

со вторым стернитом встык, первично более или менее толстый (вторично у Clep
tinae и Chrysidinae стернит оканчивается парными перепончатыми лопастинками,

перекрывающими основание третьего стернита) и прямой (У. Chrysididae более

или менее выемчатый посредине) . У других бетилоидов задний край первого стер

нита такой же тонкий, что и у других сегментов, широко округленный и налегает

на. второй стернит (у Dryinidae Aphelopinae задний край стернига двулопастн...IЙ;
это связано, по-видимому, с тем,ЧТО стерниты сдавлены с боков и по средней

линии практически ножевидно заострены, так что сходство с хризидинами и клеп

тинами весьма поверхностное). Передний край второго стернита у бетилид и

эмболемидв большей своей части прямой, лишь у боковых УГ!10В снебольшими

выемками; непосредственно латеральнее их и отступ я от края стернита располо-
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Рис. 148-158. ПредставителисемействаChrysidoidea
148 - Plumarius торай Nagy, о; соврем.; Plumariidae; 149 - Р. вр., 9; соврем.; Plumari

idae; 150 - Ycaploca еvапsi Nagy, соврем.; Scolebythidae; 151 - Cretabythus sibiricus Еvапs, в мен

Таймыра; Scolebythidae; 152 - Probethylus schwarzi Ashm., соврем.: а - самец, б - самка;

Sclerogibbidae; 153 - Сhеlоgупus вр. соврем.; Dгуiпidае; 154 - Embolemus вр., соврем.; ЕmЬо

lemidae; 155 - Holepyrus precursor Brues;B. эоцен Прибалтики; Bethylidae; 156 - Hypocleptes
гаsпitsупi Еvапs; в. мел Таймыра; Chrysididae Сlерtiпае; 157 - Loboscelidia вр.гсоврем.: Chry
sididae LоЬоsсеlidiiпае; 158 - Holochrysis вр.: соврем.; Сhгуsidiпае (148 - из Nagy, 1973;;149 
из ЕvilПS, 1966; 150 - из Nagy ,1975; 151, 156 - из Еvапs, 1973; 152 - из Shetlar,1973; 153, 154,
157,158 -из Riek,. 1970Ь;155- из Brues,1933a)

Рис. 159. Первый и второй метасомальные стерниты Chrysidoidea\
.а - Plumarius вр., О, Plumariidae; б - Сlistорsелеllа lопgivепtгis Kieff., 9,Scolebythidae; в - Сге

tabythus sibiricus Еvапs, О; Scolebythidae (вид косо сзади; з.кра~i,с;.iГернитовв действительности
округлен) ; г - Sclerogibba sp.,9; Sclerogibbidae; д - Апtеоп Ьгеviсогпе (Dalm.! 9; Dгуiпidае; е 
Рsеudоgопаtорus distiпсtus Kieff. 9; Dгуiпidае; ж - Embolemusruddii Westw. d;Embolemidae;~ ~
Pristocera de\Jressa (F.), 6, Bethylidae; и - Cleptes semicya'1eus Тцгп., О; Chrysididae Сlерtiпае;
к - Loboscelidia rufa Fouts,6, Chrysididae LоЬоsсеlidiiпае (в - в. мел Таймыра, голотип. осталь
ные - соврем.; все - ориг ..)

жены направленные вверх (внутрь брюшка) апофизы (впячивание кутикулы)',

позади которых расположены небольшие десклеротизованные участки. У хризидид

эти участки сильно разрастаются и часто выходят на передний край, который вы

глядит тогда глубоко выемчатым по бокам, а апофизы редуцируются (их рудимен

ты заметны у адельфин) . У других хризидоидов передний край стернита ровный,

широко вогнутый (у дриинид И склерогиббид посредине угловато выемчатый),

без инвагинационных апофизов, но с оттянутыми вперед боковыми углами.
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Еще один признак сходства бетилид, хризидид и эмболемид дает строение задне

груди. У бетилид средняя ее часть приподнята в виде четко ограниченной площад

ки, широко раздвигающей средние тазики, с прямым передним краем и двуло

пастным (у Bethylinae) или заостренным (Epyrinae, Pristocerinae, Mesitiinae)
задним краем. У эмболемид и хризидид она несет срединный киль (у Cleptinae 
двойной), представляющий, видимо, предшественника широкой площадки или

ее рудимент. У остальных хризидоидов (включая, вопреки мнению Brothers, 1975 и

Scolebythidae) заднегрудка более или менее ровная (без обособленной площадки

или киля), лишь у самокРшгпагПоае,по данным того же автора, площадка развита,

но имеет иную форму (к сожалению, ни рисунка, ни подробного описания ее не

приводится) . Бразерс считает приподнятую площадку на заднегрудке примитив

ным признаком для всех жалоносных, с чем трудно согласиться. Такая площадка

действительно весьма характерна -дпа тех жалоносных, которые ведут поиск добы

чи в толще субстрата (Bethylidae, Scoli idae, Tiphi idae; развита она и у Bradyno
Ьаеп idae, но их биология неизвестна) , а при переходе к иному способу охоты может

редуцироваться, как у Mutillidae (см. ниже). Другим примером редукции площад

ки могутоказаться эмболемидыи хризиды.

Лоскольку поиск добычи в субстрате предполагаетсяисходным для всех веспо- .
морф, логично считать исходной для них и приподнятую площадку на заднегрудке.

Однако фактические данные свидетельствуют против этого. У юрских бетилонимид

эта площадка, по-видимому, еще не возникла (строение нижней поверхности груди

лучше всего видно на голотипе Веthуlопуmеllus bethyloides А. Rasn). Многозна

чительно отсутствие приподнятой площадки у склерогиббид и муравьев, многие

из которых по способу охоты (в толще субстрата) близки к формам, обладающим

такой площадкой. Половой диморфизм по этому признаку у Plumariidae, самки

КОТ9РЫХ, вероятно, ведут роющий образ жизни (Evans, 1966), также может сви

детельствовать о независимом приобретении этой особенности (другие'случаи

столь сильного диморфизма в строении заднегрудки, по-видимому, неизвестны] .
Учитывая все это, мvжно говорить скорее осинапоморфии бетилид, хризидид и

эмболиид по строению заднегрудки, чем о симплезиоморфии.

Среди оставшихся четырех семейств бетилоидов определенные связи, основан

ные на предполагаемых синапоморфиях, можно усмотреть между дриинидами

и склерогиббидами. Обе группы специализированы в различных направлениях

и внешне совершенно несходны. Достаточно упомянуть многочленистые (по-ви-'

димому, вторично) антенны, прикрепляющиеся под выступом лба, и очень корот

кие ноги склерогиббид, нормально расположенные 1О-члениковые' антенны и нор

мальные, а часто весьма длинные ноги дриинид. Однако есть инемаловаЖные

признаки сходства: угловато выем.атый посредине второйстернит метасомы

с расширенным здесь акростернитом, оттянутое основание вторых створок яйце

клада (правда, форма этого отростка в двух группах различна), увеличенные

коготки передних лапок самки (у дриинид увеличен только один коготок, причем

не у всех, так что речь здесь идет не об общем признаке. а лишь об общей тенден

ции) и, наконец, эктопаразитизм на активных хозяевах не ОТНОСЯЩИХ'ся к тому же

К насекомым с полным превращением, как у д~угих хризидоидов (ис спючая

эмболемид и часть хризидид) .
Оставшиеся два семейства, Scolebvthitidae и Plumariidae, по-видимому. ранее

всего обособипись от общего ствола хризидоидов. Об этом свидетельствуют при

митивное строение базальных стернитов метасомы. яйцеклада (у Scolebythiti
dae; яйцеклад плюмариид подробно не описан) и заднегрудки (кроме самок ппю

мариид) и полное жилкование крыльев, особенно задних (у Plumariidae; жилко

вание передних крыльев у них также очень богатое, но осложненное Z-образным

....згибом R и присутствием вторичной "RS 2 ") • Дей (Day, 1977) указывает на сход

ство плюмариид и сколебитид. Бразерс, наоборот, считает плюмариид отделив-

. шимися от ствола 'хсиаидоидов (у него бетилоидов) гораздо раньше, чем скопибе

ТИДЫ, но в его анализе не учтены наиболее примитивные представители последних

(Cretabythus Еvапs и УсарЬса Nagy; Еvапs, 1973; Nagy, 1975), а хризидоиды,

не относящиеся к двум упомянутым семействам, рассматриваются совместно
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("Bethylid group"). По существу, в пользу этой точки зрения свидетельствует

только обедненное жилкование сколебитид (особенно в заднем крыле), сходное

с жилкованием более продвинутых хризидоидов, НО этот признак не слишком

надежен. Правда, характерная для большинства хризидоидов (кроме плюмариид)

почти полная редукция жилкования заднего крыла при .ввсьма умеренной (пер

вично) редукции жилок переднего, необычна для жалоносных, хотя и встречает

ся изредка в других группах (Nitela 'Latr., Sphecidae). Но одного этого признака

недостаточно для уверенного суждения о близости скопебитид к продвинутым

хризидоидам. Что же касается признака. который по данным Бразерса, нужно

рассматривать как синапоморфию сколебитид с его "bethylid group", а именно

редукция медиального участка границы метапостнотума и проподеума, то в дей

ствительности эта граница полная и у сколебитид (рис. 150), причем постнотум

посредине расширен назад. Возможно, это примитивное состояние, поскольку

его обнаруживают, например, Stephanidae и Trigonalidae; то же самое характерно

для Ceropales Latr. из Pompilidae, а в гипертрофированномСОСТОЯ,нии - у Sphe
coidea. Задняя граница метапостнотума сохраняется также у примитивных дрии

нид (Aphelopinae, Anteon inae) .
Сколебитиды, особенно недавно описанные и не учтенные Бразерсом Cretaby

thus Evans и Ycaploca Nagy (Evans, 1973; Nagy, 1975) обнаруживают много при

митивных признаков, утраченных как плюмариидами, так и многими из высших

хриаицоицов. Таковы минимальный половой диморфизм; примитивное по срав

нению с другими сколебитидами строение простернума и передних тазиков (уста

новлено только для Cretabythus); умеренно стройные ноги; заднегрудкабез киля

или приподнятой площадки; описанное выше строение метапостнотума; сравни

тельно небольшой (у Cretabythus) первый стернит метасомы с округленным тон

ким задним краем. Строение яйцекладапримитивноепо сравнениюспродвинуты'ми
хризидоидами (рис. 147, яйцеклад плюмариид подробно не описан; Бразерс ука

зывает только один признак, который может быть впоморфным :.... отсутствие тор

мозных пластинок на первых створках). Известные черты биологии скопебитид (па

разиты древогрызущих насекомых, в частности Cerambycidae; Nagy, 1975) и плюма

риид (вероятно, нападают на почвообитающих насекомых, Evans" 1966) равно близ

ки к предполагаемой биологии предков жалоносных (охота на личинок насекомых,

вероятно, жуков, обитающих в подстилке или скорее, в гниющей доееесине].. Учиты

вая все это, разумнее пока воздержаться от определенных выводов о том, какое из

двух обсуждаемых семейств раньше обособилосьот основного ствола хризидоидов.

Папеонтологическая история хризидоидов начинается с раннемелового периода.

Наиболее древним неожиданно оказалось весьма специализированное семейство

Dryinidae. Новые сборы из монгольск;огоместонахожденияБон-Цаган (баррем-апт)

содержат представителей этого семейства, по своим признакам близких к более

, древнему Baissobius А. Навп. из раннего мела (неокоме) Байсы в Забайкалье

{описан как Apocrita incertae sedis, Расницын, 1975а) и указывающих на принад

пежность и этого насекомого к дриинидам. Последние регулярно обнаруживаются

в более молодых; позднемеловых фаунах Таймыра (верхний сеноман, Агапа;

сантон. Я нгардах] и Канады (кампан, Сидар-Лейк) И, кроме того, известны из

эоцена (балтийский янтарь; Н. Пономаренко, 1975в) и миоцена (Приморье) .
В Бен-Цагане найдены также Chrysididae, различные подсемейства которых

представлены в фаунах верхнемеловых смол Таймыра и Канады (Cleptinae, Агпг

seginae) и в различных кайнозойских фаунах. Bethylidae найдены в различных

верхнемеловых смолах Таймыра и Канады начиная С' сеномана (Агапа) 'и во мно

гих кайнозойских местонахождениях.Scolebythidae обнаружены только в позднем

'Мелу (сантоне) Таймыра (Янтардах}, Embolemidae - в эоценовом балтийском

янтаре. Sclerog ibbidae и Plumari idae в ископаемом состоянии не найдены, В совре

менной фауне большинство семейств широко распространены, но более или менее

многочисленны только бетипиды и хризидиды. Эмболемиды известны из Голарк

тики, Неотрописа (Чили) и Австралии, сколебитиды - из основных областей Юж

ного полушария (Неотропис, Южная Африка, включая о-в Мадагаскар, и Австра

ЛИЯ), плюмарииды - из 'Южной Америки, Южной Аф;J~КИ и Средиземноморья.
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СОБСТВЕННО ЖАЛОНОСНЫЕ (ACULEATA в, STR.I

Собственно жалоносные распадаются на две основные группы - сфекоидную 
(Sphecoidea и Pompiloide'a)и веспоидную (Scolioidea, Vespoidea и Formicoidea). К
характерным признакам сфекоидной группы относятся: 1) сохранение опуu:iен

ного гипофаринкса; 2) увеличение задних лопастей переднеспинки. прикрываю

щих стигмы (рис. 169-177) (сравнительно слабо выражено у Rhopalosomatidae);
3) сохранение (у Ceropales Latr. иэРсгпргйоае.рис. 160а, и у Sphecoidea, рис. 160б)

медиально -расширенного назад метапостнотума; 4) появление чистящего аппа

рата задних ног {рис. 161), состоящегоиз двух щеток волосков в основании перво

го членика и, первично, в основании одно.й из шпор голени; вторично щетка на

шпоре может распространяться на всю ее длину или дополнятьсяхитиновым греб

нем, может и исчезвтъ (у Astata Latr.); у пчел обе щетки не развиты (вероятно..
исчезли с расширением первого членика лапки) , но хитиновый гребень на шпоре

иногда присутствует, 5) сохранение в большинстве случаев крупного аролия с

орбикулой, нередко достигающей ПОЛОВИНЫ ДЛИНЫ коготка; 6) полное отсутст

вие случаев сочленения первого метасо.мального стернига со вторым тергитом

и плоской скошенной площадки на вершине первого стернита (скошенная пло

щадка есть у Argogorytes Ashm. из Sphecidae, но здесь она.неровная, грубо скульп

тированная); задний край первого стернита первично тонкий, как у последующих

стернитов, округленный и широко налегает на основание второго .стернита

(рис. 162а); 7) латеротергиты первого сегмента метасомы (рис. 162а) очень редко

и только при стебельчатом брюшке сильно сужены; 8) вторые створки яйцеклада

часто и, вероятно, первично без резкой дифференциации на тонкую дистальную и

толстую проксимальную часть; их основание, по-видимому, не бывает вытянутым

в медиальный отросток, но часто несет латеральные отростки, сочлененные с вет

вями вилочки (см. рис. 147); 9) исходный для веспоморф тип жертвы (скрыто

.живущие личинки жуков) вторично утрачен; случаи поиска жертвы' В толще

субстрата (у некоторых Sphecidae) также скорее всего вторичны). Круг жертв

чрезвычайно разнообразен, причем доминируют открытоживущие насекомые

и пауки. Добыча обычно транспортируется в гнездо, часто содержащее несколько

индивидуальных ячеек; не транспортируют добычу. только осы, личинки которых

развиваются на активном (открьггоживушем или обитающем в норках) хозяине,

реже на постоянно парализуемом в его собственной норке. Все случаи отсутствия

транспортировки вполне могут быть вторичными (менее вероятно для Epipempi-
IUS). '

Альтернативные признаки' веспоидной группы выглядят следующим образом:

1) опушение гипофарникса всегда редуцировано; 2) плечевые бугры первично

и обычно небольшие; 3) метапостнотум не расширен посредине, обычно наоборот,

более или менее утоплен и часто почти незаметен снаружи (рис. 160в, г); 4) чистя

щий аппарат задних ног если и развит, то по-другому (короткой щетки в основании

шпоры не бывает; подробнее см. Brothers, 1975); 5) более или менее крупный

аролий обнаружен только у позднемеловых Falsi,formicidae, но и здесь орбикула

вполне могла не достигать половины длины коготка; 6) первый метасомальный

стернит (рис. 162б-м), по-видимому, всегда с более T0!lCTbIM, чем у последую

щих, прямым или выемчатым задним краем,широконе перекрывающимоснование

второго стернита; задние углы первого стернита только у наиболее примитивных

групп (Sierolomorphidae, Falsiformicidal;!, Sapygidae и часть Тiрhiidаеи Scoliidae)
не сочленены со вторым тергитом; ровная скошенная площадка широко распро

странена среди сколиоидов(многиеTiphiidae и Mutillidae; рудимент такой площад

ки есть у самцов Sаруgiпае) и встречается у веспоидов (Polistes Latr.) и муравьев

(Dorylus F.); 7) латеротергиты первого сегмента сохраняются широкими только

у более примитивных 'групп, лишенных сочленения между первым стернитом и

) Охота некоторых помпилид на пауков, живущих под корой, может носить примитивный
характер (Epipompilus Kbhl., раавивающийсв в яйцевых коконах пауков и. по-видимому.

как эктспаразитна самих пауках; Evans, 1972).
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вторым тергитом; 8) вторые створки яйцеклада обычно и, вероятно, первично

с четко различающимися по толщине базальным и дистальным отделами, в основа

нии часто с ясным медиальным отростком и, по-видимому, всегда без парных

отросгков, сочлененных с вилочкой (рис. 147); 9) исходный тип жертвы (личин

ки жуков, живущие в почве и гнилой древесине) сохраняется у большинства ско

лиоидов; сколиоиды, перешедшие на другую добычу, тем не менее ищут ее в

укрытиях; то же самое свойственно многим примитивным муравьям (особенно

среди Ропегшае}. и лишь веспоиды охотятся почти исключительно на открытожи
вущих насекомых. Транспортировка добычи характерна только для веспоидов

и муравьев, у сколиоидов она развита очень слабо; гнездо с индивидуальными ячей

ками характерны только для веспоидов.

Бразерс (Brothers, 1975) считает важным признаком также положение шва

метаплевры, направленного вперед от ямки (выхода аподемы! , расположенной

на заднем крае склерита (рис. 16~) . По его мнению, исходным является состояние,

когда ямка касается не только заднего, но и переднего края метаплевр, и указан

ный шов отсутствует; промежуточным - когда шов развит и направлен прямо

вперед; и крайним, представляющим синапоморфию сфекоидов, - когда шов

направлен вниз и достигает ямки над основанием средних тазиков. В действитель

ности последнее состояние, судя по его широкому распространению у ихне

вмоноидов и эваниоморф, скорее исходное, ппезиоморфное, Кроме того, сре

ди жалоносных оно не ограничено сфекоидами, встречаясь также у Pompi li
dae (рис. 163б) , Vespidae (рис. 163в), Sapygidae (Sapyga clavicornis L., S.
similis F.), Tiphi idae (Pterombrus rufiventris Cress.). Поэтому использо

вать данный признак для разделения сфекоидной и веспоидной групп не уда

ется.

Предлагаемое деление собственно жалоносных на сфекоидную и веспоидную

группы отличается от системы Бразерса (Brothers, 1975) тем, что Бразерс вклю

чает помпилоидов в свое надсемейство Vespoidea. Надежные синапоморфии Рот

pilidae и Rhopalosomatidae с другими веспоидами (в принятом им объеме), по его

же словам, неизвестны; в качестве менее надежных указываются следующие.

1. Сомкнутые по всей длине проплевры. но простернум, более или менее широко

раздвигающий проплевры, и у сфекоидов встречаются очень редко (например,

у Apis L.) и, вероятно, вторичен. Чаще же проплевры сомкнуты или едва раздви

нуты на вершине (не сильнее, чем, например, у Ceropales) .2. УК:ороченные(далеко
расставленные) склериты препектуса (постспиракулярныесклериты в принятой

здесь терминологии), но, во-первых, примитивностьсмыкающихся,как у многих

хризидоидов, постспиракулярных склеритовдалеко не очевидна (они ши роко рас

ставлены у низших перепончатокрыпых.и Stephanidae; рис. 123а) , а во-вторых,

гомологизация отогнутого полукольцом края среднегруди сфекоидов с этими

склеритами не имеет под собой сколько-нибудь надежного обоснованив. З. Задне

грудка впереди. не приподнята, но это примитивный признак. 4. Редукция жилок

А (= А2 ) и J заднего крыла, но они и у сфекоидов встречаются редко, особенно

J, а рудименты А2 известны и для сколиоидов. 5. Глубокий аксиллярный надрез

(отделяющий югальную лопасть заднего крыла] - но это же характерно и для мно

гих сфекоидов. 6. Сходное строение гениталий у' Pompilidae и Sierolomorphidae,
но конкретные черты сходства не указаны, а обнаружить их на материале автору

этой работы не удалось. 7. Сближенные базальные зацепки заднего .крыпа, но,

во-первых, апоморфность этого признака далеко не очевидна (у низших перепон

чатокрылых известны три группы зацепок - более плотные базальная и дисталь

ная и более редкая медиальная; среди высших перепончатокрылых, помимо жало

носных, базальная групп'а зацепок встречается, например, у Iсhпеumопidае, Вга
соп idae, Тгigопаlidае, а медиапьная группа, более характерная для жалоносных,

там редка), во-вторых, сближенными зацепками обладают и некоторые сфекоиды

(Sphex L., Sсеliрhгоп Klug) , хотя здесь они расположены несколько дистальнее,

чем у помпипоидов. 8) Небольшая птеростиг.ма, но ее размеры весьма изменчивы,

в том числе и среди помпилид, где встречается и птеростигма средних размеров

(см. фототаблицы в работе Townes, 1957); 9) Редукция зубцов личиночных манди-
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161

163
Рис. 1.60. Метапостнотум

а - Ceropales macuiata F., P0'ТIpilidae; б- Cerceris вр., Sphecidae; в -'- 8rachycistis carinata Fox,
г - Methocha вр., Tiphiidae (а, в - ориг., б.г - из 8rothers, 1975)

Рис. 161. Чистящая шпора за'i'ней гопениPepsis sp., Pompilidae (Brothers, 19751

Рис. 162. Основаниеметасомыснизу и сбоку
а - Cryptocheilus versicolor ScoP., Pompilidae; б - Cosila chilensis G.-M., Tiphiidae Anthobos

cinae; в - Scotaena paraguayensis (Schrottky), Tiphiidae Thynninae; г - Rhagigaster nigritulus Tur
пег; Tiphiidae Thynninae; д - Proscolia archaica А. Rasn., Scoliidae Proscoliinae; е - Fedtschenkia
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Окончание подписи к рис. 162.

grossa Sauss. Sapygidae Fedtschenkiinae; ж- Polochrur:n repandum Spin., Sapygidae Sapyginae: з 
Мугтои melanocephalai F., Mutillidae Myrmosinae; и - Pseudophotopsis incerta (Rad.I, Mutillidae
PseudophotQpsidinae; 'к - Bradynobaenus gвVi Spin., Bradynobaenidae BradYnobaeninae; л - Apte
rogyne mlokosiewitzi Rad.,Bradynobaenidae Apterogyninae; м- Dorylus sp. ( а 1 Myrinicidae (ориг.1

Р и с. 163. Мennn••pbI
а - Cerceris sp., Sphecidae; б- Ceropales maculata F., Pompilidae; В- Vespa orientalis L., Ves·

pidae; г - Pseudophotopsis sp., Mutillidae; д- Anthobosca SP., Тiphiidae; е -Proscolia archaica A.Rasn.,
Scoliidae; ж- Trielis sp., Scoliidae (а, г, д, ж - из Brothers, 1975; б, В - ори г.; е - из Расницына,

1977вl-
бул до трех и менее, но зто характерно и для пчел. Таким образом, сходство пом

пилоидов С веспоидной группой оказывается гораздо менее глубоким, чем со

сфекоидами, ЧТО свидетельствует в пользу традиционного сближения Pompi /oidea
и Sphecoidea.

СФЕКОИДttАЯ ГРУППА НдДСЕМЕЙСТВ

Два четко обособленных надсемейства сфекоидной группы,' Pompi Ioidea (рис.

167-170) и Sphecoidea (рис.' 171-177) , характеризуются следующими особенно

стями.

Pompiloidea: переднеспинка всегда достигает тегул, со свободными, округленнl;o"

ми или поиостоенными нижними углами, не заходящими на нижнюю сторону гру

ди; задний край переднеспинки перед ппечееыми буграми невыемчагый, иногда

(у Rhopalosomatidae) даже Вl;olступающий назад, как у многих сколиоидов. Мезо

плевры с единственны�M тонким косым швом или без него. Среднегрудь снизу

не высгупеет назад межр,у среД~tИМИ тазиками, но может давать назад пластинчатые

или (у Rhopa/osorna, Ceropa.les) попастеёидные выросты постзпистерн над основа

нием средних. тазиков. Последние сомкнуты, с узким, трубчатым основанием.

3аднегрудка плоская .. Метапостнотум умеренно или (у RhopaloSйma) очень корот

кий, реже слегка расширен пос;редине. Ноги стройные. Заднее крыло со сближенны
ми базальными зацепками и более или менее редуцированным свободным оконча

нием А 1 • Окотятса на пвуков (Pompilidae) или прямокрылых (Rhopa/osomati
dae), причем личинки ропапоасматва и некоторых помпилид (Homonotus и мно-

. гие Сегора1iпае) развиваются как паразиты на активном хозяине. Другие помпи-'

лиды обычно транспортируют парализованную добычу в гнездо, построенное либо

до начала охоты, либо после этого (в последнем случае гнездо всегда одноячейко

вое, в первом - обычно многоячейковое) , имогда в качестве гнезда используется

готовое укрытие.. Некоторые помпилиды ведут клептопаразитический образ жиз

ни. Основнея литература по биологии помпилоидов сведена в книгах Эванса и

Вест Эберхард '(Еvапs, West Eberhard, 1970) и Иваты (lwata,1976).
Sphecoidea: переднеспинка почти всегда' не достигает тегул, ее задний край

перед плечевыми буграми еlыемчатый, а нижние углы сильно оттянуты И почти

смыкаются на нижней стороне груди 1 • Мезоплеврь, обычно и, видимо, первично
с несколькими грубыми ШIВами. Среднегрудка часто выступает между средними
тазиками (у Ampulex и мно\"их пчел ее задний край прямой) • Средние тазики более

или менее расставленные, '::. широким основанием. Заднегрудка между тазиками

приподнята в виде площад~:и или по крайней мере продольного киля. Метапостно

тум посредине сильно УДJ',инен, образуя "диск проподеума". Ноги часто более

или менее короткие. Заднее крыло в основании очень редко (у некоторых Spheci·
пае) со сближенными заце1пками, которые тогда расположены несколько дисталь

нее, чем у помпилоидов; Свободное окончание А обычно развито. Круг хозяев у
Sphecidae очень широк (различные наземные членистоногие) , но личинки насеко

мых с полным преврещением используются сравнительно редко; пчелы снабжают

1 Кроме Dolichurus (личное сообщение В. Пулавекогоl.
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своих личинок пыльцой и нектаром. Почти всегда вначале делается гнездо (чаще

многоячейковое) и лишь у Prionyx Vander Linden, Podalonia Fernald - после овла

дения добычей. Некоторые сфекоиды используют готовые укрытия. Chlorion
maxi Ilosum Ро] ret и Larra spp. развиваются как актопараэигы на активных, но

живущих в норах хозяевах, соответственно сверчках и медведках, но этот спо

соб развития, несмотря на его кажущуюся примитивность, скорее всего вторичен;

по наблюдениям Малышева (1966) Larra anathema Rossi иногда делает попытку

транспортировать добычу, что не свойственно настоящим эктопаразитам. Первич

ность подобного образа жизни Ch. maxillosum еще менее вероятна, поскольку дру

гие виды того же рода обладают более типичной для роющих ос биологией (Во

hart, Menke, 1976). По-видимому, развитие на норных СВt::рчкообразных само

по себе сильно способствуетпереходу ко вторичномуэктопаразитизмуна активном

хозяине (еще один пример такого перехода - сколиоид Diamma bicolor Westw.
из Tiphiidae Thynninae; Clausen, 1962). Данные и лигература по биологии сфекои

дов сведены в цитированной выше работе Иваты (1976) и только для роющих

ос - у Богарта и Менке (1976).
Помпилоиды в общем гораздо примитивнее сфекоидов, но ни одно из двух

их семейств не может претендоватьна роль предков сфекоидов из-за узкого осно

вания задних тазиков, кроме того, Pompi lidae - прежде всего из-за редукции тор

мозных пластинок яйцеклада и своеобразного строения мужских гениталий с

длинными дорзальными отростками гонококситов, Rhopalosomatidae - из-за
специализированного жилкования и силрно расширенных лапок у самки. Раннеме

ловые (неокомские) Baissodidae (рис. 164-166) ,особенно такие, как Baisso
des А. Rasn. из Байсы в Забайкалье, - по-видимому, более реальные претенденты

на эту роль. Древнейшие из собственно жалоносных, байсодиды были описаны

(Расницын, 1975а) как семейство неясного положения, главным образом из-за

необычайно примитивного набора признаков, включая проксимальное '/ основа

ния ячейки 2гтположение поперечной 1гп-сц (известно только у некоторых Sphe
cidae и у очень немногих из низших Tiphiidae) и полный набор швов '~реднеспинки

(у всех других жалоносных срединный шов редуцирован или неполный и в виде

тонкой линии, а не борозды) . Нельзя исключить возможность, что байсодиды были'

общим предком 'всех Aculeata s. str., хотя увеличенные плечевые бугры (у Огусто
baissodes А. Rasn. и несколько слабее, у Baissodes) свидетельствуют скорее о

принадлежности их к сфекоидной ветви. Новые с60РЫИЗ Бен-Цагана в Монголии

(поздний неоком-епт) , во многом изменившие и уточнизшие наши представле

н"ия об эволюции различных перепончатокрылых, хотя и не обнаружили байсодид,

но показали прямые связи их со сфекоидами и помогли увидеть на проподеуме

голотипа Baissodes robustus А. Rasn. (см. рис. 164) структуры, напоминающие

удлиненный и с продольной бороздой метапостномум бон-цаганских сфецид. Против

введения байсодид в Sphecidae или даже в Sphecoidea может свидетельствовать

отсутствие или по крайней мере весьма слабое развитие у них (в частности, у B.robus
шз] чистящегоаппаратазадних ног. Однако это свидетельствонеоднозначное,так как

и у роющихОС (Sphecidae) он бывает развит недостаточно сильно для уверенно

го опознания на отпечатках даже хорошей сохранности. Поэтому байсодиды здесь

рассматриваются как группа, очевидно, предкован для сфекоидов, возможно

также для сфекоидной ветви в целом, и не исключено, но менее вероятно - для

всех собственно жалоносных.

Из двух надсемейств сфекоидной ветви Pompi lIoidea образованы семействами

РОГТ:'1Шii::lае и Rhopalosomatidae. Помпилиды (рис. 167-169), несмотря на богатст

во видами и широкое всесветное распространение, морфологически и биологиче
ски однообразны. Ископаемыепомпипиды происходят из раннего мела Забайкалья

(Байса, неоком) и Монголии (Бон-Цаган, поздний неоком-апт] и из различных

палеагеновых и неогеновых фаун. Ропалозоматиды (рис. 1701 - маленькая груп

па всего с четырьмя родами, но морфологически весьма разнородная. Отношения

между типовым родом и тремя другими (Qlixon ICam.l= Ne;;li.jOa Brues/, Algoa
Brues и Harpagocryptus Perkins) были предметом продолжительной дискуссии

(Perkins, 1908, Brues 1922; Reid, 19З9; Townes, 1957; Riek, 1970Ь; Brothers,
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Р 11 с. 164-166. ПредставитеJlИсемейства Baissodidae (3абайкanье, ранннй мen)

164 - Baissodes robustus А. Rasn.; 165 - Oryctobaissodes аппашв А. Rasn.; 166 - Tric'hobais·
sodes antennatus А. Rasn. (из Расницына, 1975а; 164 - с изменеНИRМI1)

Р и с. 167-170. ПDeдставитеnинадсемействаPompiloidea, семейства Pompilidae (167-169) и

Rhopalosomatidae (170)
167 - Рогпрйортегов ciliatus А. Rasn.; нижний мел Забайкапьн; 168 - Ceropalessp.; соврем.;

169 - Cryptocheilus вр.: соврем.; 170 - Rhopalosoma sp.; соврем. (167 - из Расницына 1975а;

168,169 - из Riek, 1970Ь; 170 - ориг.)
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1975), но теперь принадлежностьих всех к одному семейству можно считать уста

новленной (основные общие признаки - расширенные лапки самок, отсутствие

косого шва метаплевр, наличие лопастинок постэпистерн над средними тазиками,

эктопаразитическое развитие на активных древесных прямокрылых с образованием

твердой капсулы из сброшенных шкурок личинки). В ископаемом состоянии

семеЙ'=тво неизвестно; в современной фауне ропалозоматиды распространены в

Северной и Южной Америке (Rhopalosoma, Оliхоп), Южной Африке (Algoa) и

Австралии (Harpagocryptus). .
Надсемейство Sphecoidea (рис. 171-177), как уже упоминалось,здесь принято

в составе двух семейств,Sphecidae и Apidae. Аргументы против наиболее распро

страненного в литературе деления этой группы на два надсемейства, одно из кото

рых (Sphecoidea) содержит единственное семейство, а второе (Apoidea) делится

на несколько семейств, приаецены Бразерсом (Brothers, 1975) . Этот автор, одна

ко, принимает большое число семейств в составе Sphecoidea, что также кажется

нерациональным, во-первых, из-за утраты таксономического выражения четкой

обособленности роющих пчел и ос (Бразерс предлагает считать их "неформальны

ми группами" Spheciformes и Apiformes, но это не самый лучший выход из поло

жения) , во-вторых, ввиду того чго различия между "семействами" оказываются

по крайней' мере на интуитивном уровне оценки (а объективные методы измерения

таксономических различий пока разработаны недостаточно) менее глубокими,

чем между другими семействами жалоносных.

Отношения между Sphecidae и Apidae соответствуют, по-видимому, отношениям

между предком и потомком. Бразерс, например, приводит только следующие

синапоморфии роющих ос по отношению к пчелам: у первых переднеспинка всегда

не достигает тегул, а поверхность средних и задних голеней несет умеренно разви

тые шипы, у вторых контакт между переднеспинкой и тегулами изредка сохра

няется, ·а шипы на голенях слабые. Второе различие не слишком существенно, а

первое не совсем точно: тегувы и переднеспинка соприкасаются у Dolichurus и

некоторых Реmрhгеdопiпае. Предок двух семейств, т.е, насекомое, обладающее

плезиоморфным состоянием этих признаков, а в остальном сходное со Sphecidae,
несомненно заслуживает отнесения к этому же семейству, что дает основание счи

тать пчел потомками роющих ос. Время обособления пчел точно неизвестно, ориен

тиры для его оценки дает, с одной стороны, появление роющих ос в неокоме,

с другой - первые находки самих пчел в зоцене (балтийский янтарь) . Становление
пчел сопровождалось, прежде всего, переходом к собиранию пыльцы и нектара

вместо охоты на насекомых и соответствующими морфологическими и биологи

ческими иэменениями (перистое опушение, расширение первого членика задней

лапки, утрата чистящего аппарата задних ног; с несколько меньшей уверенностью

сюда же можно отнести такие особенности, как удлинение лабиомаксиллярного

комплекса, переход к массовому снабжению гнезда вместо однократного и строи

тельство гнезда до сбора корма, так как те же признаки характерны и для боль

шинства роющих ос). Некоторые синапоморфии пчел не обнаруживают ясной

связи с изменением пищевой специализации,' 'в частности утрата перемычки между

долями седьмого тергита самки.

Палеонтологическая история сфекоидов и, в частности, роющих ос начинается

с раннего мела. Многие из древнейших ос, в том числе описанные из нескома Анг
лии (Archisphex Еvапs) и Забайкалья (Апgагоsрhех А. Rаsп., Cretosphex А. Rаsп.,

рис. 171-172) оказались представителями Sphecidae, в соответствии с предполо

жением Эванса (Еvапs, 1969) относительно первого рода и в противоположность

прежним утверждениям автора, выделявшего Апgагоsрhех в особое семейство

(Расницын, 1915а). Выяснить это позволили новые сборы в позднем неокоме-апте

Монголии, обнаружившие обширную фауну ос, явно близких к трем указанным

родам и в то же время обладающих такими характерными признаками роющих

. ос, как специфическая форма переднеспинки (включая оттянутые и сближенные

нижние углы�) и сильно расширенный назад метапостнотум. Это, по-видимому,

предковая для остальных сфекоидов группировка, таксономический статус кото

рой не вполне ясен. Длинная переднеспинка и сильно раэвитые парапсиды остав-
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р и 1:. 171-177. nр8ДСТ8виТ8JlИ надсемейства Sphec:oidea, семейства Sphec:idae (171-175~ и

Apidae (176-177) .
171 - Cretosphex incertus А. Rasn.; 172 -.Angarosphex myrmicopterus А. Rasn.; 173 - Aphe

lotama sp.; 174 - Sphex sP.; 175 - Sphecius pectoralis(Smith); 176 - Sphecodes gibbus(L.); 177
Ceratina сУапеа (Кirby); (171-172 - 3абайi<алье; ранний мел; из Расницына, 1975а, 172 .; с

изменеНИRМИ; все оствпьные - соврем.; 173-175 - из Riek,. 1970Ь; 176-177 - из Boul:ek, Sb-.
stera, 1957) ,

ляют возможность включения ее в подеемейство Ampulicinae, еще больше основа

ний предполагать, что предстоящее более детальное изучение покажет ~x обособлен

ность как самостоятельногоподсемeIo1ства.

Для дальнейшей истории сфекоидов характерно, во-первых, отсутствие кого

либо из них, кроме Pemphredoninae, в течен!'\е всего позднего мела, что нельзя

объяснить только тафономическими причинами (основной материал происходит

из мелких кусков ископаемых смол,' что делает наиболее вероятными находки

мелких насекомых, связанных с деревьями, но среди Sphecoidea'этими особенно

стями обладают далеко не только Pemphredoninae), и ВО-ВТОрЫХ,. доминирование

социальных Apinae при редкости примитивных пчел в течение всего палеогена.

Высказано предположение (ЖеJilИХИН, 1978), что последнее может быть связано

с относительно малым распространением в палеогене открытых пространста 
основных мест обитания одиночных пчел.
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ВЕСПОИДНАЯ ГРУППА НАДСЕМЕЙСТВ

Как уже упоминалось. Бразерс (Вготпегв, 1975) отказался от выделения боль

шинства общепринятых надсемейств собственно жалоносных и объединил Vespoi
оеа, Formicoidea.Scolioidea и Pompiloidea водном надсемействе. Его Vespoidea
образуют два основных ствола. один из которых объединяет Tiphiidae. Sapy.gi
dae и Muttilidae. второй Sierolomorphidae. Pompiloidea. Bradynobaenidae. Formi
союеа, Scoli idae и Vespoidea (таксоны перечислены в порядке их дивергенций

по схеме Брааерса, но в объеме и ранге. принагом в настоящей работе) . Подобная
схема филогенетических отношений действительно затрудняет выделение тради

ционных надсемейств. однако с ней трудно согласиться. Прежде всего. филоге

нетическая близость помпилоидов со сфекоидами намного более вероятна. чем

-со сколиоидами и; в частности. с Sierolomorphidae и Вгаd.упоЬаепidае. как следу-

ет из схемы Бразерса. Сходство Scoliidae с Vespoidea после находки примитивной

сколии подсемейства Proscoli inae (Расницын. 1977в)· также оказалось поверхност

ным или. ВО всяком случае, приобретенным независимо (подробнее см. ниже). Бли

зость Formicoidea и Vespoidea к Bradynobaenidae хотя и не исключена. но кажет

ся менее вероятной. чем к Sierolomorphidae и близким к ним вымершим Falsi
formicidae. С учетом этих. а также и некоторых других измененийскопиоиды

оказываютсягоразда более гомогенной группой.
.Структура веспоидной группы здесь подробно не рассматривается: Vespoidea

и Formicoidea происходят. по-видимому. непосредственно от Scolioidea. и об

суждать взаимоотношения трех надсемейств до анализа системы и филогенеза

сколиоидов невозможно. Первое появление группы. именно примитивных Scoli
idae и Masaridae Euparagi iпае в палеонтологической петописи относится ко второй

половине раннего мела (поздний неоком-апт Монголии, Бон-Цаган) •

НАДСЕМЕЙСТВО SCOLIOIDEA

Объем семейств.относимых к сколиоидам(рис.178-192), принят здесь в пол"

ном соответствии со взглядами Бразерса (Вготпегв, 1975). но их взаимоотноше

ния поедставпяютсянесколько иными. Расхождения в значительноммере связаны

с тем. что Бразерс считает приподнятую площадку посредине заднегрудки, раз

двигающую средниетазики (рис. 193) плезиоморфным признаком. тогда как.

по нашим данным. это скорее апоморфное состояние.. Действительно у перепонча

·токрылых. не относящихся к жалоносным. заднегрудка обычно и первично плос-

кая. Среди жалоносных плоская заднегрудка характерна для многих хризидои

аов, для помпипоидов, муравьев. скпадчагокрыпых ос и некоторых сколиоидов

(Sapygidae. SierolomoTphidae и. по-видимому. Falsiformicidae; аналогичное

состояние у Мut i llidae и Т iph i idae Methoch iпае. по-видимому. возникло вторично.
см.. ниже). Приподнятая площадка или продольный гребень характерны для

группы Chrys,ididae+Bethylidae + Embolemidae и для самок Plumariidae среди
хризидоидов. для сфекоидов и дл.я МНОГИХ сколиоидов, исключая упомянутые

выше семейства. В случае хризидоидов есть основания полагать. что плюмарииды

приобрели площадку заднегруди независимоот других семейств (см. выше).

Еще больше таких оснований дает строение заднегрудкисколиоидов.YTiphiidae
эта площадка имеет очень характерную треугольную фОРМУ~ причем основание
треугольника. несущее две попастинки, примыкает спереди к задним тазикам.

а вершина расположена существенно ниже уровня среднегрудки; .одновременно
над основанием средних тазиков врисутствуют аналогичные. но более крупные

лопаетинки среднегрудки. Площадка заднегрудки, равно как и папестинки сред-

. негруцки, может редуцироваться. но при этом нередко сохраняются их рудимен

ты (особенно ясный остаток площадки сохраняется у самок Mutillidae рода

Pseudophotopsis Andre (см. рис. 162и). Из состояния. характерного для тифиид,
можно вывести и строение груди сколий с сипьно расширенной площадкой, дале

ко раздвигающейсредние и задние тазики (лопастинкисредне- и заднегрудкипри

118



этом становятся менее выраженными, но не исчезают) . Напротив, параллельносто

роннюю площадку Bradynobaenidae с тупым передним краем, врезанным в сред

негрудку и расположенным на ее уровне, лишенную лопастинок по заднему краю

(одновременно отсутствуют и лопастинки среднегрудки) ,довольно трудно вывес

ти из таковой тифиид или, наоборот, считать исходной для нее структурой. Гораз

до большее сходство, но явно вторичного характера, брадинобеницы обнаружи

вают по этому признаку с некоторыми пчелами, особенно Hylaeus F.
Независимое происхождение площадки на среднегрудке брадинобенид, тифи

ид, сфекоидов и хризидоидов кажется более вероятным, причем не только из

за различий в ее строении, но и из-за отсутствия даже ее следов у многих из ПрИМИ

тивных жалоносных (Scolebythidae, Pompilidae, Sierolomorphidae) и у потом

ков примитивныхсколиоидов- муравьев и складчатокрылых.

В более поздней работе Бразерс (Brothers, 1976) приводит новый признак,

сближающий сколий со скпадчатокрыпыми осами - сильное развитие заднегруд

ной фрагмы. Однако просмотр дополнительного материала, показал ненадеж

ность и этого признака (рис. 194). Фрагма заднегруди у околий'и веспоидов дейст

вительно развита очень сильно, но строение ее различно. У с,,\~)лий фрагма очень

длинная не только по бокам, по и посредине, причем именноот средней части

отходит мышца к среднегрудной фрагме (боковые отделы з'аняты мощными

мышцами, идущими на переднюю стенку щитикасреднегруди,у веспоидовэти

мышцы не найдены). у складчатокрылых ос заднегрудная фрагма лосредине

очень узкая (Polistes sp.,Ceramius caucasicus Andre") или вообще прервана (Anci
strocerus вр., Vespa сгаЬго L.), причем у шершняее половинкимедиальновыкли

ниваются, а у Ancistrocerus сливаются с поверхностью проподеума, оставаясь

весьма широкими. Мышцы, идущие на среднегрудную фрагму, расположены

латерально и прикрепляются к последней гораздо ближе к ее переднему краю,

чем у сколий. У сколиоидовстроение фрагмы весьма изменчиво,причем у Sapyga
оно очень сходно с таковым Polistes - гораздо сильнее, чем у любых веспоидов

со сколиями. ,
Существенные аргументы против схемы Бразерса дает также строение HeдaB,~

но описанной Proscolia archaica А. Rasn. (Scoliidae, Proscoliinae, Расницын, 1977в;"

см. рис. 162д, 163е, 183). Оно показывает, что сходство сколиид И веспоидов

по таким признакам, как длинный наличник, почковидные глаза, удлиненный

за счет глосс и параглосс лабиомаксиллярный комплекс, мембранизированная

птеростигма, удаленный от мезоплевры вход метаппеврагьнойаподемы, прояв

ляется лишь 'у высших сколиид И не доказываеттесного родства Scoliidae и Ves
poidea. Другие признаки, сближающие сколий со складчатокрылыми осами,

а также иногда с муравьями и брадинобенидами (все эти группы Бразерс считает

родственными) также не вполне надежны: острые и, по- видимому, неподвижные

углы переднеспинки, а также полностью утопленный и снизу незаметный простер

нум среди брадинобенид развиты только у типового рода и, следовательно, здесь

возникают независимо; выступ заднего угла переднеспинки над тегулой у сколий

и складчатокрылых ОС выглядит, как отмечает сам Бразерс, неодинаково (гораз

до большее сходство с веспоидами здесь обнаруживают некоторые муравьи,

в частности Оогуliпае), что можно истолковать как свидетельство независимого

развития этой особенности из более примитивного состояния, характерного для

низших сколиоидов. Конечно, все эти признаки не теряют своего значения, однако,

обсужааемые ниже черты сходства СКОЛИЙ с Tiphiidae представляются более

существенными.

Наиболее 'важным фактором, заставившим автора не согласитьсяполностью со

схемой Бразерса, оказалось распределение некоторых признаков, не учтенных

. Бразерсом или недостаточно подробно им проанализированных. Прежде всего

речь идет об области сочленения двух первых сегментов метасомы, где у скопио

идов развивается, подобно многим другим Apocrita, но, пожалуй,более интенсив
но, чем где бы то НИ было, еще одно высоко подвижноесочленение.Причинойего

развития была, скорее всего, необходимость обеспечить должную подвижность

метасомы при поражении жертвы в узких полостях субстрата. Этот процесс со-
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Рис. 178-192. Пр8ДCJ....тen... "lIACIIмeACТ118 Sc:olioid..
178 - Sierolomorpha atropos Nagy. Sierolom~l'phidae; соврем.; 179 - Taimyrisphex pristinus

Evans q 'Falsiformicidae; в. мел Таймырв: а - строение тела. б - КРЫЛl.,,·;· '180 - Falsiformica
cretвeea А. Амп. <? Falsiformicidae; в. мел Таймырв; 181 - Fedtschenkiagrossa Sau5S•• Sapygidae "
Fedtschenkiinae; соврем:; 182 - Sapygв clavicornis IL.). Sapygidae Sapyginae; соврем.; 183
Proscolia archaicв А.Амп .• ScoJiidae Proscoliinae; соврем.; 184 - Campsomeris 'р•• Scoliidae Sco
liinae; соврем.; 185 - Anthobosca 'Р•• Тiphiidae Anthoboscinae; соврем.; 186 - Diamma bicolor
Westw.. Тiphiidae Тhynriinae: а - самка. б - самец; I:O.peM.; 187 - Тiphia sp•• Tiphiidae. Tiphi
inae; .соврем.; 188 - Protomutilla Bishoff. Mutillidae Myrmosinae: а - Р. megвlophthalma Bishoff.
<? б - Р. sp•• 'Q общий вид. в - Р. 'р.• Q переднее КрЫЛО; в. воцен Прибалтики; 189 -Cretв
ws sibiricus Sharov. Мutillidae?; В.мел З. СибирИ; 190 - Ephutomorpha sp•• Мutillidae МutШiПае:

а - самец, б - сам.ка. 191 - Typhoctes ~illiamsi Krombein. Schuster. ·Q;Bl1\dvnobaenidae:,coBpSM.;
192 - Typhoctoides aphelonix Brothers. <?; Bradynobaenidae;coBp8M.; 1178. - И3 Nagy. 1971;

179а· ..... ориг .• голотип; 1796 - и3 Evans. 1973; 180. 189 - И3 Расницына.1975а; 181 -ори,".;

182 - И3 Boui:ek. 1957; 183 - и3 Расниць,на.1977а; 184. 187. 190·....:.и3 Riek.·1970b; 188а 
И3 Brues. 1933; 188 6"':'в - ориг. ЭК3. П ИН N"364/280-281; 191 - И3 Krombein. Schuster. 1957;
192 - И3 Brothers. 1970)

8ершеНСТ80ваНИА 8 раЗНIШС группах протекал параллельно и в детаЛfIХ неэависи
мо. однако два основных направлеНИА выдеЛАЮТСА четко.

Наиболее распространенный способ усилеНИА подвижности состоял в увеличе

нии амплитуды вертикальных движений метасомы. Исходное СОСТОАние с первым

стернитом. широко перекрывающим основание второго (см. рис. 162а) было
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Рис. 193. Грудь снизу

а - Cosila chilensis G.-M., Tiphiidae Anthoboscinae. б - Fedtschenkia grossa Sauss.,'Sapygidae
Fedtschenkiinae (соврем.•ориг.]

Рис. 194. Звдняя 'I8сть груlUl изнутри (жирной линией оконтурены границы третьей фрагмы)

а - Scolia maculata (Druryl. Scoliidae; б - Polistes sp .• Vespidae; в - Vespa сгаЬго L., Vespidae;
г - Sapyga similis (F.!. Sapygidae (все соврем.; ори г.)

Рис. 1'95. WеCПIi метесомanьный сприит самки

а - Podalonia hirsuta (Scop.). Sphecidae; б- Myrrnecia gulosa F., Formicidae; в - Cosila chilen·
sis G.-M.• Tiphiidae; г - Pseudophotopsis incerta (Вас.), Mutillidae; д - 'Fedtschenkia indigotea
Rad.• Sэруgidае Fedtschenkiinae; е - Polochrum repandum Spin .• Sapygidae Sэруgiпае (все соврем.;

ориг.)

Рис. 196. Генитenии самцов

а - Anthobosca erythropyga [Вцпп.}, Tiphiidae; б - Polochrum repandurтi Spin., Sapygidae; в 
Typhoetes peculiaris (Cress.). Bradynobaenidae (все соврем.; а - ориг.; б, - из Тобиаса, 1965;
в - из Krombein. Schuster. 19571

утерАНО уже преДком сколиоидов. Внешне примитивны по этому признаку самки

Sapyginae. особенно из доступного автору материала Polochrum repandum Spin.
(см. рис. 162ж) , но измененный первый стернит у самцов сапигин и у Fedtschen
kiinae (см. рис. 162е) , более примитивного подсемейства сапигид, указывает на

вторичную прир()ду "примитивности" в данном случае. Наиболее примитивное

строение сохраняют Tiphiidae Anthoboscinae и Scoliidae Proscoliinae (см. рис.

162б, д), где профильпервого"стернига слегка вогнутый, поперчное сечение 
выпуклое, а задний край несколько выемчатый. Второй стернит в попереччом
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сечении выпуклый, но в меньшей степени, чем первый, так что при выпрямленной

метасоме углы первого стернита налегают на поверхность второго, а его середина

отстает, открывав серповидную щель, прикрытую слегка склеротизованной мем

браной.

При подгибании метасомы основание второго стернига скользит под вер
шину первого, пока его выпуклая середина не упирается в выемку заднего

края первого стернита. Склеротизованная пластинка замыкающей мембраны

при этом ложится на поверхность основания второго стернита. Следующий этап

демонстрируют Tiph i idae подсемейства Тhуппiпае (см. рис. 162в, г) • у них задний

край первого стернита прямой, так же как основание второго стернита в попереч

ном .сечении; щель между стернитами, замкнутая пластинкой склеротизованной

мембраны, сохраняется, но становится из серповидной более и·ли Mel:/ee прямой;

одновременно в основании второго стернита появляется более или менее широкая

поперечная ложбинка, куда при подгибании метасомы входит задний край первого

стернита вмеСте с замыкающей пластинкой. у' многих тин нин первый стеснит

в профиль становится выпуклым или угловато выступающим в средней части из-за

появления скошенной площадки на его вершине; это позволяет уменьшить высо

ту заднего отверстия первого сегмента относительно его собственной высоты

и тем самым обеспечить как необходимую емкость сегмента, так и большую

амплитуду вертикальных движений метасомы. Появпение скощенной площадки

приводит к тому, что уменьшается вертикальный диаметр сочленовного отверстия

не только первого, но и второго сегмента. Это выражается в сильно выпуклом

профиле его стернига. из-за чего высота сегмента позади основания быстро увели

чивается. Появляется столь характерная для большинства скопмоилов выемка

между первым и вторым стернитами. Этой выемки нету Sapygidae, несмотря на
наличие скошенной площадки у Fedtschenkiinae (см. рис. 162е) и ее рудимента 
у самцов и некоторых самок Sapyginae. Здесь не происходит ни уплощения осно

вания второго стернита и выпрямления заднего края первого, ни появления

ясной поперечной ложбинки в основании второго стернига. По-видимому, у са

пигид изменения в том же направлении, что характерно для тифиид и ряда дру

гих сколиоидов, происходили неаавиг-: ...1О и параллельно.

Дальнейшие изменения - переход сочленения ·между задними углами перво

го стернита и вторым сегментом с второго стернита на второй тергит (см. рис.

162з-м) начинаются у Tiphiidae (Myzininae)ив полном виде выражены у выс

ших тифиид, У сколий (Scoli inae) и у немок (Muti Ilidae; у Мугmоsiпае это сочле

нение развито слабо). Независимо такое же сочленение появляется у брадинобе

нид, муравьев и складчатокрылых ос. Переходу сочленения на второй тергит пред

шествует (у Methochinae и самцов многих Thynninae) сужение латеротергитов пер

вого сегмента метасомы.

Приблизительно параллельно со смещением сочленения с стернита на тергит

второго сегмента у сколиоидов происходит практически полное устранение сколь

зящих движений между стернитами (сохраняется только качание одного из них

относительно второго). Одновременно теряет свою функцию и становится слабо
выраженной попереч.ная ложбинка в основании второго стернита.

При развитии сочленения бааапьных сегментов метасомы по второму направле

нию усиливается подвижность не только вертикальных движений, но и вращатель

ных. Их сочетание обеспечивает метасоме возможность сгибаться в разных плос

костях, как в вертикальной, так и в косых. Начальные этапы ·здесь демонстри

руют Sierolomorphidae и Falsiformicidae (см. рис. 179-180), У которых строе

ни~ первого стернига сохраняется почти таким же, как y·Anthoboscinae и Pros
сой iпае, лишь выпуклость его поперечного сечения усиливается. Более выпуклым

в поперечном направлении становится и второй стернит, одновременно. его основа

ние сужается, и здесь поввпвется такая же, как у Thynninae, поперечная ложбин

ка. Однако расположенная впереди ложбинки "шейка" стернита удлиняется

неравномерно или преимущественно по бокам, а главным образом посредине,

и располагается под углом коси сегмента. При выпрямлении метасомы эта шейка

закрывает щель под краем первого СТ,ернита, а при сгибании ее край скользит
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по внутренней поверхности первого стернита, пока выемчатый задний край послед

него не упреТСR в выпуклое (в поперечном направлении) дно ложбинки. Функ

циональный смысл отличий этого механизма от описанного выше состоит в том,

что он обеспечивает нормальное функционирование сочлененив при повороте

одного сегмента относительно второго по их продольной оси.

Аналогичное строение, но осложненное сочленением углов первого стернита с

углами второго тергита .и сужением первых латеротергитов, наблюдаеТСR также

у веспоидов и у муравьев. У последних оно обычно еще более осложнено допол-,

нительными выступами второго стернита, СЛИRнием тергитов с их стернитами и'

т.д.; достаточно примитивное, по крейней мере внешне, состояние сохраняетса

у Dогуliпае, (рис. 162м) и у Leрtапilliпае. То же самое характерно ДЛR Apterogy.
ninae (рис; 162л), но остальные ВгаdупоЬаепidае по строению сочленения ближе

к большинству скопмоиасе (рис. 162к): первый стернит и основание второго

плоские в поперечном направлении; у ВгаdупоЬаепiпае и Турhоetiпае (менее

четко также у некоторых Сhурhоtiпае)- обособлена скошенная площадка1 ; лож

бинка в основании второго стернита узкаR, шейка перед ней не расширена посре

дине, ХОТА иногда (у Сhурhоtiпае) сильно отогнута; 'первый стернит сочленен

со вторым тергитом. Очевидно, сходство Арtегоgупiпае по характеру ссчпенения

с Sierolomorphidae, Vespoidea и особенно с Formicoidea обусловлено параллелиз

мом (противоположный пример nараллелизма 'демонстрируютвеспоиды рода

Polistes Latr., по' характерусочлененИRсходные с высшими Tiphiidae, Mutil
lidae и др.) .,

Аналогичным образом, но более четко распределены различные' варианты

строения шестого стернита метасомы у самок (рис. 195). ПРИМИТIIIвнаR форма

стернита, подобнея таковой многих сфекоидов и помпилоидов (более или менее

коническая, с округлым задним отверстием и с утоньшенными боковыми допв

ми, ограниченными от основной части стернига только резким уменьшением тол

щины склерита), сохранветса у Sierolomorphidae (+Falsiformicidae?), Formi
соidеа'и Vespoidea, но у последних стернит часто более или менее уплощен снизу.

у большинства сколиовлов (Tiph i idae, Scol i idae, ВгаdупоЬаеп idae) ,шестой

стернит самки ~IiИЗУ уплощен, а боковые его доли увеличены, отделены надрезом,

обычно продолжаЮЩИМСR .базально в виде десклеротизованной полоски, прижаты

и занимаю'!' почти горизонтальное положение, нередко даже перекрыеаясь по

средней линии. В результате отверстие ДЛR выхода яйцеклада приобретает-форму

более или менее широкой поперечной щели, давая свободу боковым движеНИRМ

жала. Пр", переходе к развитию за счет малоподвижной добычи, когдасвободадви

жений -вйцеквева стеновится менее актуальной, размер отверстия вторично умень

шается, но примитивное строение стернита не воестаневпивается. Такие измене

НИR характерны ДЛR Sapygidae и Mutillidae, паразитовили инквилиновсфекоидов

(вторично также и других насекомых), но сходный результат цоститветев здесь

разными методами, что свидетельствуетпротив предполагаемойБразерсом (8rot
hers, 1975) близости двух семейств. У сапигид восстанавливаеТСR коническая

форма стернита, сам стернит УДЛИНRеТСR, но наареаы, ощепвющме его боковые

лопастинки, riервично (у Fedtschenkiinae)' сохранаютсв. У немок, наоборот,

уплощ~l:tность и относительно небопьшая длина стернита сохраняются, но по

пастинки вторично прирастают, причем десклеротизованнаR полоска вдоль их

границыеохраНRеТСR.

Некоторые признаки" мужских гениталий сколиоидов (рис. 196) представ- '
ЛRЮТ еще одно свидетельство в пользу близости брадинобенид К группе Tiphi.
idae-Scoliidae-Mutillidae-,..Sapygidae. ДЛR сапигид и многих тифиид (АпthоЬо

scinae, Tiphiinae, некоторые Муziпiпае) очень характерен продольный шов,ОТде

ЛRЮЩИЙ вентропагерапьную часть коксита, несущую гоностиль. от дорзолате
рапьной, То же свойственно и брадинобенидам подсемейств Typhoct iпае и Chyp
hotinae, тогда как у прочих жалоносных подобное расчленение, не наблюдается,

1 РУАимент скошенной площаАКИ сохраняется, ПО-ilИАИМОМУ, и У самцов самих аптерогинин.
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Необычность признака, не имеющего очевидного функционального значения

(подвижность частей коксита при этом не возникает),' делает его многократное

появление менее вероятным, чем однократное возникновение у предка пяти пе

речисленных выше семейств сколиоидов и последующая его утрата у Scoliidae,
Muti llidae, части Tiphi idae и ВгаdупоЬаеп idae.

То же самое можно сказать по поводу вооружения голеней, особенно средних.
В ~~OM ИЗ пяти сближаемых здесь семейств присутствуют, а чаще доминируют

формы с поперечными рядами мощных шипов на наружной поверхности голени

(рис. 181-192). Связь этого вооружения с роющей деятельностью несомненна:

вооружение сильнее развито у самок, но при 'ослаблении такой деятельности и у

них становится болееслабым,напримеру Methoch iпае и Pterombrus из Myzini пае.
Однако наличие рядов шипов даже в группах, биология которых не требует про
кладывания ходов в субстрате (Sapygidae Fedtsсhепkiiпае, некоторые немки и,

в частности, Myrmosinae и Pseudophotopsidinae; сюда же,' вероятно, относятся

Typhoctinae, Chyphotinae и Bradynobaeninae из ..jВгadупоЬаепidае, но биология

этого семейства неизвестна), заставляет считать отсутствие рядов шипов на го

ленях вторичным в обсуждаемой группе семейств.

у Sierolomorphidae и Falsiformicidae шипы не только не образуютпоперечных

рядов, но и развиты чрезвычайно слабо. При неиавестной биологи", этих насеке

мых слабость вооружения ног сама по себе ни о чем не говорит, но оно остается

гораздо более слабым, чем у большинстваСКОЛИОИДОВ"также как и у муравьев

и складчатокрылыхос, несмотря на то что некоторыеиз них роют весьма активно.

Вероятная близость двух последних групп к' сиеропоморфидам и фальсиформи

цидам позволяет предположить, что во всей этой эволюционной ветви в отличие

от той; что объединяет большинство сколиоидов, мощное вооружение голеней

не только не было 'исходным состоянием, но и появление его на более поздних

этапах эволюции не происходило, по-видимому, из-за отсутствия каких-то необ

.ходимых предпосылок (например, из-за того, что роющее поведение в этой груп-

пе, возникев, окааывветса иным, чем у основной массы сколиоидов) •
Большое значение для выяснения структуры надсемейства Scolioidea могли

бы иметь биологические данные, но в отсутствии каких-либо сведений о биологии

наиболее важных в этом отношении семейств Bradynobaenidae и Sierolomorphidae
приходится довольствоватьсяданными морфологии. Морфология же, как пеказа

но выше, свидетельствует скорее в пользу существования двух основных эволю

ционных линий сколиоидов, одна из которых ведет к ВгаdупоЬаепidае,Sapygidae,
Scoliidae, Tiphi idae и Mutillidae, вторая - к Sierolomorphidae и Falsiformicidae,
далее, по-видимому,- к Vespoidea и Formicoidea. Признаки сходства некоторых

брединобенидс муравьями (строение сочленения между первыми сегментами ме

тасомы, а также глубокая, перетяжка между вторым и третьим сегментами у

Арtегоgупiпае; изогнутое вверх, как у муравьев, жапо Typhoctinae и Chypho
tinae; упоминавшиеся ранее особенности строения переднеспинки и передне

грудки Bradynobaen iпае) имеют, вероятно, независимое происхождение.

Обособление первой группировки, образующей основной ствол сколиоидов,

сопровождалось, по-видимому, описанныма выше изменениями в строении со

членения базальных сегментов метасомы (усиление вертикальных дв.ижениЙ

в сочленении), шестого стернита самки (уплощение с образованием широкой

поперечной щели на верцине метасомы) и гениталий самца (продольное рас

членение кокситов),' а также возникновением мощного вооружения, голеней.

Для этой группы характерны также некоторые общие тенденции, а именно по

явление приподнятой площадки на заднегрудке, удлинение дистального отдела

жала и появление сильного. изгиба у его границы с базальным отделом, развитие

зубцов или лопастей на последнем стерните у самца. Инвагинация метапостнотума

также свойственна членам этой группы в отличие от сиероломорфид и фапьси

формицид, 110 она характерна и для близких к последним Vеsроidеаи Formi.
coidea..

Время появления группы Bradynobaenidae-Sapygidae-Scoli idae-Tiph i idae
Mutillidae определяется находкой примитивного представителя Sco,liidae (более

125



примитивного, чем Рговсойа] в раннемеловой фауне Бон-Цагана в Монголии.

Отождествление следующей по времени позднемеловой на,ХОДКИ (Cretavus Sharov
из турона Зап. Сибири, Большой Кас) с Mutillidae (Расницын, 1975а) сейчас

представляется не бесспорным. Cretavus (рис. 189) несомненно имеет общие

черты с немками, но он известен лишь по переднему крыл,' притом не идеальной

сохранности, и сходство здесь не настолько полное, чтобы считать принадлежность

этого ·насекомого, к MutJllidae несомненной. Указание на находку сколиоида

в неокоме Забайкалья (Раоницын, 1975а) было ошибочным: Oryctopterus A.Rasn.,
описанный по обрывку крыла как сколиоид неясного положения, оказался кло

пом особого семейства, близкого к Hebridae (определение Ю.А. Попова).

Последовательность дивергенции семейств главного ствола сколиоидов не

до конца ясна. Судя по строению нижней поверхности средне- и заднегруди, и,

в- частности, по наличию среднегрудных лопастинок или их рудиментов, Tiph i idae,
Mutillidae и Scoliidae образуют единую группу, в которой центральное место

аанимеют тифииды. Сколииды, судя по сохранившемуся у Proscolia. чрезвычайно
примитивному строению брюшного сочленения, происходят от наиболее примитив

ных тифиид типа Anthoboscinae, если не от еще более примитивного предка.

Немки не сохранили столь примитивных особенностей (может быть, исключая

сближенное положение бааепьных ззецепок заднего крыла, но примитивность

этого признака здесь не очевидна) и могут быть отведены, например, от того же

ствола, который дал продви.нутых тифиид подсемейств Myziniinae, Tiphiinae
.и Brachycist id inae, С перечисленными группами немок объединяет сходное строе-

ние брюшного сочленения, а также суженное в трубку основание средних тазиков

(последний признак менее надежен из-за независимого появления его у бопь

шинства брадинобенид, кроме аптерогинин, у группы Sierolomorphidae, Falsifor
micidae и Formicoidea); строение последнегостернита самца болеепримитивное,·

что препятствует выведению немок от непосредственногопредка трех упо-

мянутых подсемействтифиид. .
Находящиеся на несколько более низком морфологическом уровне Thynn iпае

и очень близкие к ним, особенно по строению гениталий, Methoch inae,также обла

дают рядом общих признаков с немками. Самки бескрылые, но еще с относитель

но полным расчленением груди. Хорошо выражена тенденция к образованию

скошенной площадки на вершине первого стернига метасомыи сочленению его

.задних углов с углами второго тергита. а также к появлению ямки вокруг соеди-

нения скапуса с его корешком. Эти особенности хорошо заметны, например, у

Rhagigaster Guerin. У метохин появляются другие признаки немок - редукция

лопастинок перед средними тазиками и. приподнятой площадки позади них, а

также сужение в тр'убку основания этих тазиков. Для многих самок тиннин, как

и для самок немок, характерно утолщение заднего края седьмого стернита, а

часто и сужение отверстия для яйцеклада (последнее, правда, достигается здесь

не прирастанием лопастинок, а изменением формы основной части стернита) .
Учитывая все это, немок можно считать потомками тифиид, близких к тиннинам, ,
а становление семейства связывать, помимо совершенствования ·брюшного сочле

нения, с появлением. других морфологических признаков (редукция швов на

груди самок, уплощение боков их груди, связанное с ослаблением роющей дея

тельности, сужение отверстия на вершине брюшка самки, и т.д.), в первую оче

редь, конечно, с изменением биологии - развитием на личинках сфекоидов вместо

личинок жуков,

Иного м~ения о родственных связях немок придерживается Бразерс (Brothers,
1975) , сближающий их с сапигидами и выводящий оба семейства из общего пред

ка с ТИфИIИдами. 'Сапигивы и немки действитеJ1ЬНО близки биологически: разви-

. ваются в гнездах жалоносных, преимущественно пчел, но сапигиды, судя по биоло

гии федченкий (Bohart, Shuster, 1972) первично нападают на веспоидов сем.

Eumenidae.. Немки вторично могут' переходить на совсем иных хозяев, например

на пупарии двукрылых, личинок жуков и бабочек, и даже развиваться в оотеках

тараканов, по-видимому, за .счет личинок Evaniidae (Mickel, 1974); способность

к овладению активной добычей, по-видимому, при 'этом не восстанавливается.

126



Однако, изменения в строении последнего стернита у" самки, связанные с перехо

дом на малоподвижную добычу, как уже упоминалось, у Mutillidae и Sapygidae
весьма различны. Существует и ряд общих' черт в морфологии двух семейств,
но трактовка их Бразерсом далеко не бесспорна. Отсутствие площадки на задне

грудке и лопастинок на среднегрудке. по-видимому, имеетразяичное происхожде

ние (у сапигид первично, у немок вторично, судя по наличию их рудиментов;

рис. 162и) . Лоб над антеннами у немок и сапигид, по Бразерсу, образует изолиро

ванные бугорки (попастинки), а у тифиид приподнят В виде поперечного ребра; в

действительности у сапигид бугорки характерны лишь для федченкий (причем

практически то же самое встречается и у тифиид, например у самцов Pterombrus
Sm.) , а у сапигинразвивается типичное ребро. Маленькая- югальная область задне

го крыла, отделенная глубоким надрезом, встречается во многих группах собст

венно "жалон.осных· и вряд ли может считаться хорошим признаком, а редукция

свободного окончания Cu задних крыльев характерна далеко не для всех немок.
Его действительно нет у наиболее примитивных групп (Myrmosinae, включая

Protomutilla Bischoff, и Pseudophotopsid~nae),но многие другие немки обладают

свободнымокончанием Cu, и объяснять это эволюционной реверсией (восстанов

лением ранее исчезнувшей жилки), как делает Бразерс, едва ли есть необходи
мость. Оба примитивные подсемейства обладают одновременно и рядом собствен

ных специализаций, одной из таких специализаций вполне может оказаться и ре

дукция окончания Cu. То же самое, но с еще большим основанием, можно сказать

и по поводу наличия у личинок сапигид(именно сапвгин, Т.К. личинка федченкий
неизвестна) заднегрудногодыхальца, утраченного тифиидами и немками. Послед

ние, вероятно, просто унаследовали этот признак от тифиид. Сходство между HeM~

ками и сапигидами в строении гениталий (вальвы пениса соединены мембраной и

притом лишь в основании) в значительной мере разделяют некоторые тифииды

(Meria F., Pterombrus Sm.), многие муравьи, а еще более похожи на них в этом

отношении некоторые пчелы (например,Hylaeus F.), что не позволяетсчитать этот

признак особенно надежным. По общей структуре мужских rениталий сапыгиды

гораздо более похожи на некоторых брадинобенид (особенно Typhoc~es Ashm.,
где, кстати, вальвы тоже соединены довольно подвижно и отнюдь не до самой"

вершины), чем на немок. Гениталии последних, напротив, обнаруживают опре

.деленное сходство с гениталиями Thynn inaeи Methoch inae (укороченные основания

вользелл, тесная связь между пенисоми участком, обычно выемчатым, медиаль

ного края дорзальных лопастей гонококситов) •
Обобщая. можно сказать, что признаки сходства сапигид с немками выглядят

гораздо менее убедительно, чем их примитивные черты по сравнению со .всем

комплексом Scoliidae + Tiphiidae + Mutillidae (прежде всего, в строении нижней

поверхности груди). Вероятно, сапигиды обособилисьот основногостволасколи

ОИДОВ еще до дивергенции членов этого комплекса, причем становлениесемейст

ва сопровождалОСЬ прежде всего изменением пищевыхсвязей и связаннымс этим

изменением формы последнего стернита сам ки, а также редукцией тормозных

пластинок яйцеклада и некоторыми другими особенностями.Определить время

отделения Sapygidae относительно момента дивергенции другой рано обособив

шейся группы Bradynobaenidae, довольно трудно, Оба семейства изменены в раз

ных направлениях, причем брадинобеиды обладают на первый взгляд еще более

глубоким сходством с немками (по другим признакам, чем сапигиды) , но вто

ричная природа этого сходства убедительно покааена Бразерсом. Надежные приз- .
наки, объединяющие какое-пибо из двух семейств с тремя упомянуты�ии выше

и противопоставляющие им всем другое сеМЕ!ЙСТВО, обнаружить не удается, и этот

вопрос приходится оставить" открытым. К числу наиболее важных морфологиче

ских изменений, сопровождавших стеиовлеиие брадинобенид (биология их неиз

вестна), нужно отнести появление прибпиаииельно прямоугольной приподнятой

площадки на заднегрудке, несколько вдвмнугой в край среднегрудки: развитие

секреторного органа - "войлочной линии" ("felt-line) на боках второго тергита

метасомы, внешне сходной с войлочной линией немок, но в деталях отличающейся

от нее (Brothers, 1975); смещение поперечной cu-a проксимальнее развилка М
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и Си в заднем крыле (Brothers, 1975, считает 'это состояние первичным, но резкое

доминирование дистального положения сп-а у юрских и раннемеловых веспоморф

и широкое его распространение у более молодых жалоносных свидетельствует об

обратном); редукцию крыльев и характерное изменение груди у самок (под

робнее см. Вготпегв, 1975) и появление парных стридуляционных попей на мета

соме.

Второй, "малый" ствол сколиоидов представлен всего двумя сравнительно

слабо изученными семействами Sierolomorphidae и Falsiformicidae. Если ограни

читьсярассмотрением их общих признаков, то это будет, по существу,'характе-,

ристика примитивного скопиоида, отличающегося от прототипа надсемейства

в основном описанным выше строением Сочленения базапьных сегментов ме

тасомы (совершенствованиеодновременно вертикальных и вращательныхдвиже

ний) . Что касается редукции жилкования, то она свойственна не всем Falsiformi
cidae, ДОПолнительное изучение Taimyrisphex Evans (рис. 179) из позднего мела

Таймыра (сантон, Янтардах), описанного в качестве вероятного представителя

Sphecidae (Evans, 1973), и сравнение его с самцом Falsiformica А. Rasn. (изве

стен по неполному 'остатку. из сеномана Таймыра, ,Агапа) и с еще одним, остав

шимся неописанным представителем фальсифомицид из Янтардаха, показало,

что первый сегмент метасомы превращен в типично "муравьиный" узелок только

у самок этого семейства, но не у самцов, и что Taimyrisphex, обладающийвесьма
полнымжилкованием,также относится к Falsiformicidae.

Поскольку у самцов муравьев узелок часто развит немного слабее, чем у

самок, не только само ПРИСУТСТВИf! узелка, но и половойдиморфизм -фальсифор

мицид по этому признаку можно отнести к числу сходств С Formicoidea. Конечно,
далеко не очевидно, что форма узелка муравьев унаследована от фальсиформи

цид, но существование сходной тенденции :бесспорно,и ее: можно рассматривать

как дополнительное свидегельство в пользу происхождения муравьев, а с ними

и веспоидов,от той же эволюционнойлинии в пределах сколиоидов.

, В заключение раздела, как обычно приведем основные сведения по геологи

ческому и географическому распространению сколиоидов. Bradynobaenidae и

Sapygidae в ископаемом состоянии неизвестны (для сапигид есть непроверен

ное указание на находку в зоценовом балтийском янтаре) • в современной 'фауне
первые ограничены Голарктикой и Неотрописом, вторые распространены все

светно. Распространение Scoliidae аналогично таковому сапигид, с тем отличием,
что .ненадежные указания на ископаемые находки относятся к олигоцену и миоце

ну, а более надежная - ко второй половине раннего мела (см. выше) • Tiphi idae
и Mutillidae также ныне широко распространены,но для первых надежныепалеон

тологические свидетельства есть, начиная с олигоцена (Флориссан в США и

Светловодная в Приморье), а менее" надежные - с эоцена (балтийский ян

тарь) .
Немки в балтийском янтаре присутствуют несомненно, и есть значительно

более древняя, но и менее достоверная находка (турон Сибири, Большой Кас).

Sierolomorphidae в ископаемом состоянии не обнаружены, в современной фауне

известнытолько из Голарктики. Falsiformicidae, напротив,пока не найдены нигде,

кроме верхнемеловыхянтарей Таймыра. '

НАДСЕМЕЙСТЕ~ VESPOIDEA И FORMICOIDEA

Скпалчвгокрылые осы (надс:емейство Vespoidea; рис. 197':"'200) и муравьи

(надсемейство Formicoide~; рис, 201-209) обладают рядом общих признаков
и характерных тенденций. ПОI,Io1ИМО особенностей, свойственных всем членам
веспоидной группы надсемейств.к таким признакамотносятся коленчатыеантен

ны. Они не развиты у некоторых из более продвинутыхMasaridae и у многих

самцов муравьев, включая и таких примитивных, KaKSphecomyrminae; если

у мазарид неколенчатыеантенны почти наверноевторичны,то' у муравьев половой

диморфизм по этому признаку вполне может быть первичным. Сильно редуци-
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Рис. 197-200. ПРеДСТ8ВИnlIlИН8дсеМ8ЙСПl8Vespoidвa
197 - Curiosivespa magna А. Rasn., Masaridae Euparagiinae;B. мел ю. Казахстана: а - голотип,

6:- эка. N"2783/261, отнесенный 1( зтому виду предположительно; 198 - Paragia вр., Masari
dae Paragiinae; соврем.; 199 - Abispa sp.; Eumenidae; соврем.; 200 - Polistes вр., Vespidae;
соврем.; (197а - из Расницына, 1975а, 19756 - ориг., остальные из Riek, 1'970Ь)

рованные и сросшиеся с мезоплеврами постспиракулярные склериты также харак

терны для обоих надсемейств, 'а:кроме них для Falsiformicidae и некоторых

других сколиоидов, например немок. Задние ноги первично. с чистящим аппара

том, причем щетка занимает почти всю' длину шпоры. Сочленение первых сег

ментов метасомы модифицировано в том же направлении, что у Falsiformicidae
и Sierolomorph idae (см. рис. 178-180) ,но дополнительно осложнено сочленением

первого стернага со вторым тергитом; у скпадчатокрыпых ос при этом исчезла

способность к вращательным движениям в сочленении. Профиль стернига очень

часто выпуклый, и это вполне может оказаться синапоморфиейцвух надсемейств.

Иногда возникает и настоящая скошенная площадка на вершине первого стернига

(у Polistes Latr, Dorylus F., рис. 162м). Наблюдаются и иные формы этого стер

нита у некоторых Masaridae (Masarina Rich., Сеloпitеs Latr). Обеим группам

свойственны острые нижние углы переднеспинки,нередко неподвижносоединен

ные с мезоплеврами,но этот признак встречаетсяи у сколиоидов.Немалообщего

обнаруживаети биологиядвух надсемейств,в частностиотказот снабжениякаждой

личинки единственнойжертвой и соответственнопереход к регулярной транспор

тировке добычи в гнездо; откладка яиц в пустое гнездо. Все эти .особенности
совершенно не характерны" Для сколиоидов, по крайней мере тех, чья биология

сколько-нибудь изучена, однако говорить об уникальности муравьев и складчато

крыпых ос по этому признаку (в пределах веспоидной группы надсемейств) ,
равно как и об унаследованном характере сходства, преждевременно, пока не

изучена биология сиеропоморфид,

К числу характерных для обсуждаемых надсемейств эволюционных тенденций

можно отнести слияние первого тергита и стернига и развитие многозубчатых
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Рис. 201-209. ПредстаВИТIIIIИНВАсем8ЙСТВВFormicoidea
201 - Sphecomyrma freyi Wilson et Brown, Formicidae Sphecomyrminae; рабочий, в. мел Кана

ды; 202 - Palaeomyrmex zherichini Dlussky, Formicidae Sphecomyrminae; самец, в. мел Таймыра;

203 - Nothomyrmecia macrops Clark. Formicidae Myrmeciinae; рабочий; соврем.; 204 - Prolasius
вр., Formicidae Formicinae, соврем.; 205 - АтЫуоропе pluto Gotwald et Levieaux, Myrmicidae
Ponerinae: а - рабочий, б - самец, (без крыльев); соврем.; 206 - LeptogenY$ purpurea Emery,
Myrmicidae Ponerinae, рабочий, соврем.; 207 - Pheidole kingi instabilis Emery, Myrmicidae Myrmi
cinae: а -самка, б - самец, в - рабочий, г - солдат; соврем.; 208 - Dorylus helvolus L., Myr
micidae Dorylinae: а - самка, б - самец, в - рабочий, г - солдат; соврем.;. 209 - Leptanilla
врр., Myrmicidae Leptanillinae: а - L. minuscula Sant, самец; б-е - L. ravelierii Emery. самка
и рабочий (201 - из Wilson. Carpenter, Brown. 1967; 202 - из ДnYCCKOГO, 1975; 203.206-209 
из Wilson. 1971; 204 - из Brown, Taylor. 1970; 205 - из Gotwald, Levieaux, 1972)

Рис. 210. ДеТIIIIИ строения муравьев .
а - крыло Аротугта stygia 8rown, Gotwald et Levieaux; Myrmicidae Ponerinae, б - грудь рабо

чего Manica rubida (Latr.), Myrmicidae Myrmicinae (а - из Brown, Gotwald. Levieaux. 1970. б
ориг.)

мандиtiул. часто значительно удлиненных. у продвинутых муравьев и ОС.; появ

ление длинного и острого верхнебокового угла переднеспинки. налегающего на

тегулу сверху у всех ос и Dory linae из муравьев (последние сходны с веспоидами

также по сильно сдвинутому проксимально развилку М + Сuпереднего крыла);

утрата югальной попасти у большинства муравьев и многих ос (то же самое харак

терно для Sierolomorphidae. но редко встречается в основной группе сколиоидов

ТОЛЬКО У продвинутых немок и у Eoti llini из Bradynobaenidae); наконец, социаль

ность и прямое кормлениеличинок (Vespidae и все муравьи) .
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Примитивные особенности Vespoidea и Formi~oidea сближают их преимущест

венно с Sierolomorphidae и Falsiformicidae из числа сколиоидов. К таким приз

накам относятся очень слабое вооружение голеней, плоская задн~грудка (харак

терно также Аля Sapygidae), примитивное строение' шестого стернита самки

(подробнее описано выше), отсутствие случаев сильно удлиненного или резко

изогнутого вниз жала и расчлененных вдоль гонскоксигов самца; невывернутые

(первично) мандибулы с режущим краем, скорее п~рпендикулярным плоскости

их движения, чем параллельным ей (в "главной" группе скопиоидов близкая
картина наблюдается, по-видимому, только у Methoch inae и некоторых Brachy
cistidinae, но по крайней мере у последних это почти наверное вторично) , при
чем у Polistinae мандибулы на вершине несут слабо скошенный ряд из четырех

зубцов, как у хризидоидов; если это состояние первично, то полистины при

митивнее всех остальных собственно жалоносных по данному признаку, однако

вторичность четырехзубчатости их мандибул не менее вероятна. Здесь,' однако
нужно напомнить и о другой примитивной относительно муравьев, сиероломор

фид ифальсиформицид особенности складчатокрылых ос - о сохранении у них

широкого основания средних тазиков, а также о том, что широкие, невывернутые

и слабо изогнутые мандибулы среди собственно жалоносных встречаются (сохра

няются?) только в двух обсуждаемых надсемействах.

Все сказанное выше вместе с фактом преобразования первого тергита метасо

мы у самок Falsiformicidae в структуру, вполне аналогичную у::sелку муравьев,

позволяет считать Vespoidea и Рогппсогсеа близкими друг .другу' и семействам

"малой" ветви сколиоидов. Определить отношения между, ними более четко

(обособились ли муравьи и складчатокрылые осы от сколиоидов единым стволом '
или поодиночке) пока невозможно, так как наши знания о Sierolomorphidae
и Falsiformicid,ae слишком ограничены, а общие специализации двух рассматри

ваемых надсемейств или легко возникают независимо (перечисленные в начале

раздела морфологические признаки) или же недоступны для сравнения с соот

ветствующими признаками сиероломорфид и фальсиформицид (особенности

биологии). ~CTeCTBeHHЫM образом это препятствует и выявлению изменений,

сопровождавших становление Vespoidea и Formicoidea. Для первых можно

указать, пожалуй, только гипертрофию задних углов переднеспинки и срастание

ее нижних углов со среднегрудью и редукцию тормозных пластинок жала. Часто

упоминаемые как признаки 'веспоидов способность складывать вдоль передние

крылья, оттянутое базально основание ячейки 1m-cu и почковидные глаза не

характерны для многих примитивных Masaridae. Для муравьев наиболее харак

терны, помимо социальности и других биологических особенностей, не известных

для Sierolomorphidae и Falsiformicidae, диморфизм самок (наличие бескрылой

рабочей касты), и присутствие метаплевральных желез, несущих антисептическую

функцию и, вероятно, также генетическисвязанных с социальностью (см. Wilson,
1971). Наличие узелка не столь диагностичнодля муравьев: он сравнительнослабо

выражен у многих Amblyoponini, причем это состояние скорее всего первично.

Веспоиды принимаютсяздесь вслед за Ричардсом (А ichards, 1962) в составе

трех семейств Masaridae, Eumenidae и Vespidae. Эти семейства гораздо лучше

различаются по биологии, чем по морфологии, хотя и здесь не все различия абсо

лютны (данные из Wilson, 1971; Lin, Michener, 1972; Iwata, 1976). Для Vespidae
.характерна социальность (но.Бтепоааатгчгее часто субсоциальны, т .е. самка воспи

тывает свое потомство в одиночестве; в других случаях в одном гнезде работает

несколько самок, причем, по крайней, мере иногда, имеются рабочие особи).

В качестве добычи наряду' с личинками несекомых (преимущественно бабочек)

используют имаго, причем различной таксономической' принадлежности (наблю

дается уже у Stenogastr [пае, но, по-видимому,свойственнодалеко не всем членам

семейства). Кормление прямое, разжеванной добычей (изредка наблюдаетсяиу

Eumenidae), причем выкармливают оановременно несколько (более двух) ли

чинок. Гнездо "бумажное" (из пережеванной древесины) ,'лишь у части Stenogast
rinae гнездо глиняное (в других семействах целиком "бумажные" гнезда встреча

ются в виде редчайшего исключения и, по-видимому, не служат постоянным
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признаком даже для отдельных видов). Ячейки не сужены к верщине, отверстие'

часто (первично?) направлено вниз, реже в сторону, но не вверх.

Еumепidае и Masaridae одиночны или субсоциальны, охотятся обычно на личи

нок насекомых (преимущественно бабочек, реже жуков, иногда пилильщиков

и т.д.) , изредка на пауков. Большинство Masaridae (кроме Еuрагаgiiпае,охотя

щихся на личинок долг.ОНОСИКОВ) собирают пыльцу и нектар. Случаи нападения

на имаго насекомых неизвестны; случаи разжевывания добычи и прямого корм

ления известны для Еumeпidае, но крайне редки; крайне редко наблюдается и

одновременное выкармливание двух (но не более) личинок. Гнезда обычно
земляные, .гпинвные, реже с применением смолы, разжеванных листьев и т .д.,

но крайне редко с применением разжеванной древесины; часто используют уже

готовые помещения для гнезда. Ячейки, не суженные к выходу и обращенные

вниз, по-видимому, неизвестны. Отличия большинства Masaridae от Еumепidае

вполне четкие (снабжение гнезда пыльцой и нектаром), но Euparagi inae, охотн
щиеся на минирующих личинок долгоносиков, по этому признаку не отличаются

от некоторых Eumenidae.
~TO касается морфологических признаков, то по ним хорошо различаются

подсемейства, но несемейства (Richards,.1962).
Все три семейства веспоидов широко распространены в современной фауне;

причем. Masaridae, свяэанные в основном с аридными районами, не характерны

для тропиков. В ископаемом состоянии надсемейство известно со второй поло

вины раннего .мела (баррем-апт? Монголии, Бон-Цаган); здесь найдены отпечат

ки, по-видимому, разнообразных мазарид, близких к Euparagiinae, в том числе

и очень сходных с Curiosivespa А. Rаsп. из позднего мела (турона) Казахстана

(Кзыл-Жар). Еитеп idae и Vespidae известны только' из кайнозоя, первые начи

ная с палеоцена (Зеркальная в Приморье) , вторые - с эоцена (балтийский янтарь

и ряд других местонахождений) _
Муравьев (рис. 201-209) относят к единственному семейству Formicidae,

но морфологические и биологические различия внутри этой группы слишком

велики, чтобы семействопо своемуобъемубыло сравнимо с другими семействами

перепончатокрылых. Современные представления о филогении муравьев позво

ляют наметить способ расчленения этой группы. Согласно Брауну (Brown,1954;
Wi Isоп, Carpenter, Brown" 1967) , .выделяются два основных филогенетических

ствола муравьев, названных им мирмециоидным и понероидным комплексами.

В основании первого стоят Sphecomyrminae, От которых произошли, с одной

стороны, Мугmесiiпае, с другой - Апеuгеtiпае, впоследствии переведенные в

ранг трибы в составе Dоliсhоdегiпае;примитивные мирмециины� типа Nothomyr
mecia Wheeler дали, в свою очередь, начало подсемейству Рsеudоmугmiсiпае.

Ilоложение Fогmiсiпае в этой группе, по Брауну, не вполне ясно, но Эйзнер

(Е isпег, 1957) I основываясь на строении провентрикулуса, выводит их общим'

стволом с Dоliсhоdегiпае (включая Апеuгеtiпi); кроме того, он считает, что

и псевдомирмицины произошли не непосредственно от мирмециин, а от основа

ния ствола, давшего Формицин и долиходерин.

В основании понероидного .комппекса Браун стевиг Ропегшае (предположи

тельно трибу АmЫуоропiпi, которых Эйзнер показыевет как группу, хотя и

примитивную, но резко обособленную из-за своеобразного строения провентри

кулуса). Примигивные понерины дали начало как более продвинутым членам
подсемейства. так и другим подсемействам - непосредственно (Cerapachyinae)
или через продвинутые группы: Мугmiсiпае через трибу Ectatommini, Dorylinae 1

и Leptanillinae - от каких-то продвинутых понерин, возможно, двумя-четырьмя
независимыми корнями. Эйзнер сближает доривин непосредственно с мирмици

нами из-ва редукции провентрикупуса в обеих группах. Оценка положения до

рилин (вместе с эцитонинами) и близких к ним лептаниллин в этих схемах вызы-

Позже (Вгоwn, 1973) гриба Ecitonini была выделена И3. Dorylinae в особое подсемейство,

но. СУДА ПО их положениюв принятойтам системе, родственноеDorylinae.
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вает некоторые сомнения: сходство дорилин с мирмицинами по редукции провент

рикулуса, которое легко может быть результатом параллельной эволюции, кажет

ся менее существенным, чем признаки, объединяющие эту группу и лептаниллин

с примитивными поиеринами. в особенности с амблиопонинами. К таким призна

кам относятся: 1) строение груди самца с очень длинной среднеспинкой и с перед

неспинкой, сильно суженной посредине и удлиненной по бокам, причем ее боко

вые углы вытянуты за плечевыми буграми и заострены; среди амблиопонин

таким строением груди обладают, по-видимому, самцы Apomyrma Brown, Got
wald etLe'vieux; 2) жилкование крыльев с расширенной к основанию крыла

ячейкой Imcu, основание которой расположено значительно проксимальнее попе

речной си-а (Dorylinae, рис. 208, Ecitoninae, Apomyrma, рис. 21Оа, и в меньшей

степени Typhlomyrmex Мауг из амблиопонин; у лептаниллин жилкование реду

цировано); 3) метасома без перетяжки между вторым и третьим сегментами

у самцов и самок, а у Dorylus F. и Cheliomyrmex Мауг также и у рабочих; упри~

митивных понерин перетяжка тоже изредка отсутствует, причем у Apomyrma
намечается и половой диморфизм по' этому признаку; 4) номадизм, характер

ный для перечисленных подсемейств, наблюдается и у некоторых понерин, при

чем особенно большое сходство обнаруживает именно представитель амблио

понин (Опусhоmугmех Emery; Taylor, 1972). Все это делает более вероятным

раннее обособление'Dorylinae, Leptanillinae и Ecitoninae от Ponerinae, близких

к Ambiyoponini.
Сомнительно также выведение Myrmicinae из продвинутых понерин трибы

Ectatommini. Среднеспинка у рабочих многих мирмицин в гораздо большей

степени сохраняет нормальный,свойственный крылатым кастам, облик с обособ

ленным щитком, чем это наблюдаетсядаже у рабочихSphecomyrminae, не говоря

уже о понеринах, хотя бы и самых примитивных. Особенно четко такое строение

среднеспинки наблюдается у примитивных мирмицин, В частности у Manica rubida
Latr. (рис. 21Об) •
-, Наиболее простым и очевидным способом деления, муравьев на семейства

оказывается, таким образом, использование двух выделенных Брауном комплек

сов - мирмециоидного (Formicidae s. str.) и понероидного (Myrmicidae). Учиты
вая морфологическуюи в меньшей степени биологическуюобособленностьDогу

linae + Ecitoninae + Leptanillinae от остальных Myrmicidae, соблазнительно раз

делить муравьев не на два, а на три семейства, но дпя этого необходимосначала

доказать монофилетичность "Dorylidae'.'. Пока она не доказана, разумнее ограни

читься выделением Myrmicidae и Formicidae. В качестве их формальногодиагноза

сейчас можно указать, видимо, только различие в строении провентрикулуса:

у Formicidae он в основании резко сужен и отделен от средней кишки узким и

сравнительно длинным трубчатым, участком, у Myrmicidae провентрикулус су

жается плавно, и узкий трубчатый (цилиндрический) участок перед средней

кишкой почти не выражен; это справедливо и для случаев редукции провентри

кулуса (Eisner, 1957).
Обособленностьдвух семейств подтверждаетсятакже разными путями форми

рования характерного для муравьев петиолюса'- первого сегмента метасомы,

резко отделенного перетяжкой от остальных. У МИрМИЦИД, судя по Ambiyopone
(рис. 205), тергит вначале оставался совершенно нормальным, а обособление

шло за счет перетяжки,основания второго сегмента, потом распространивщейся

и на вершину первого; довольно близкое строение сохракяется и у самцов Lep
tanillinae (рис. 209) • У формицид перетяжки вначале (у Sphecomyrminae, особен
но у Palaeomyrmex Dlussky, рис. 202) вообще не было, и выделение петиолюса

было связано с появлением бугра ,на поверхности первого тергита, как у самки

Falsiformica (рис 180) _ Действительно, петиолюс многих мирмицид -- Dorylinae,
.Есгтопшае, Leptanillinae и многих Ponerinae своей формой напоминает нормаль

ный сегмент; у формицид этого, по-видимому, не бывает.

Древнейшие муравьи происходят из позднего мела (турона) Казахстана (Кзыл

Жар), где обнаружены представители обоих семейств, именно несколько родов
понерин и род неясного положения, относящейся пибо к Specomyrminae, либо
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к Dolichoderinae (длусский, 1975). в более молодых раннемеловых смолах обна

ружены только Sphecomyrminae (сантон США, Мэготи, Wi Ison,Carpenter, Brown,
1967; сантон Таймыра, Янтардах, длусский, 1975; кампан Канады, Сагреп

тег, личное сообщение). В палеоцене появляются первые несомненные Dolicho
derinae (Зеркальная в Приморье] , а в эоцене лредставлены уже все подсе

мейства, кроме Leptanillinae и Ecitoninae (единственное указание на находку

Doryfinae в балтийском янтаре требует подтверждения), причем доминируют

Formicinae и Dofichoderinae. Начиная с несгена. место последних занимают

Myrmicinae; Браун (Brown, 1973) указывает, что это смена доминантов произо
шла после начала неогена, в течение миоцена, но он использует устаревшие сведе

ния о миоценовом возрасте местонахождения Флориссант, в действитепьности

опигоценового. В современной фауне оба семейства распространены всесветно. Сре

ди подсемейств всесветным распространением обладают Formicinae, Myrmicinae, Ро

nerinae и Pseudomyrmicinae (последниедва редки в умеренной зоне Голарктики),

мирмециины ограничены Австралией, хотя в прошлом они были в Южной. Америке

(верхний олигоцен или нижний миоцен Аргентины, Пилканиеу) 'и в Европе (эоцен,

балтийский янтарь), эцитонины - Новым Светом, дорилины и лептаниллины 
Старым, но и здесь они почти не заходят в районы с умеренным климатом, а леп

таниллины, кроме того, не известны из Эфиопской области.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ СОЦИАЛЬНОСТИ МУРАВЬЕВ

Муравьи - далеко не единственная группа социальных жалоносных. Уникаль

несть данного случая, заставляющая обратить на него особое внимание, состоит

прежде всего в том, что только у них социальность характеризует целое надсемейст

во и, следовательно , выходит на принятый здесь уровень филогенетического ана

лиза. Кроме того, пути и условия формирования социальности муравьев далеко не

столь ясны, как у других насекомых.

Прежде всего необходимо привести определение социальности. Вопрос этот весь

ма сложен, если его рассматривать в общебиологическом масштабе, но в энтомоло

гии дело обстоит сравнительно просто: общественными здесь обычно называют та
ких насекомых, у которых некоторые особи регулярно занимаются воспитанием

потомства, вышедшего из яиц, отложенных другими особями. Существует и более

точная и дробная классификация насекомых по' степени их социальности. (Wi Ison,
1971; Lin, Michener, 1972), но обращаться к ней пока нет необходимости.

Наиболее понятна причина возникновенияобщественногообраза жизни у терми

тов - необходимость постоянного контакта для обмена кишечными симбионтами,
а также защита от врагов (Wilson, 1971; Lin,l\iIichener,1972). Реализациисоциаль
ности здесь способствовалопрежде всего неполное превращениетермитов,вернее,

причинно связанные с ним особенности, благоприятные для социальности. К ним

относятся: 1. Сходный образ жизни нимф и имаго, позволяющий использовать

нимф в качестве рабочих особей. Преимущество нимф в этом плане состоит прежде

всего в их естественной неспособности к размножению, а также в том, что их ис- .
пользование снимает трудности, связанные с необходимостью сокращения числен

ности самцов. Если, как у перепончатокрылых, использование ..nреимагинальных

стадий невозможно, . то рабочими могут стать только самки, так как именно им

свойственна гнездовая деятельность [строительство гнезда и уход за потомством) .•
Произвольное (по выбору самки) определение пола у термитов, как и у большинст

ва насекомых, невозможно, поэтому увеличение численности самок у них автома

тически будет сопровождаться проиэводством избыточного числа самцов, бесполез

ных в гнезде. Использование нимф в· качестве рабочих позволяет избежать этой

трудности. Конечно, такое решение имеет и свои неблагоприятные последствия:

ограниченный срок нимфальной стадии и последующее превращение ее в имаго

должны приводить к постоянному появлению "лишних" имаго. Но эти последствия

легко блокируются задержкой метаморфоза, например путем сохранения высокой

продукции ювенильного гормона. 2. Непопное превращение исключает период ку-

135



колочного покоя, который У перепончатокрылых, например, обычно прерывает кон

такт между самкой и ее потомством - кроме тех случаев, когда куколки не изопи

рованы ни коконом, ни индивидуальной ~чейкой, но этого практически не бывает
у одиночных и примитивно социальных Aculeata s. str., той группы перепончато

крыпых. где только и развивается социальность. Конечно, вынужденный перерыв

во взаимодействии матери с ее детьми не представляетнепреодолимогопрепятст

вия и не исключает весстансвпения его по достижению потомством имагинальной

стадии, но при одиночном образе жизни это происходи
r

, по-видимому,очень редко,

например,у Cerceris rubida Jur. (Gгапdi, 1961;цит. по. Wilsоп, 1971). .
Парадоксальный случай "социальных тлей" еще ожидает своего детального ис

следования. Согласно Аоки (Aoki, 1977а, б) у некоторых тлей личинки первого

возрастадиморфны,и одна форма выполняетфункцию касты солдат.

Переходя к жалоносным, необходимо прежде всего ,разделить причины и усло

вия формирования общественного поведения. К причинам относятся факторы,

вызывающие (стимулирующие) переход к социальности, т.е, те, которые повы

шают адаптивность кооперации особей и разделениятруда в воспитании потомства.

Под условиями понимаются факторы, облегчающие или по крайней мере не пре

пятствующиетакому переходу.

Наиболее очевидная на первый взгляд причина социальности - общая 'законо

мерность повышения производительности в результате разделения труда. Однако

это не объясняет первого этапа эволюции - перехода к совместному гнездованию,

когда разделение.труда еще не имеет места. Здесь нужно искать другие объяснения.

Их' приводят, в частности, Уилсон (Wilsоп, 1971), Лин и Миченер (Liп, Мiсhепег,

1972). Согласно этим авторам, большое значение имеет, во-первых, охрана гнезда

от паразитов и комменсалов,наиболее важная для тех жалоносных,гнезда которых

расположены скоплениями и имеют хорошо заметные входные отверстия; во

вторых, ускорение процесса постройки и снабжения гнезда, что позволяет сокра

тить продолжительностьгенерации и увеличить число поколений в единицу време

ни. Это естественно,дает наибольший эффект при длительном сезоне размножения

и заставляет связывать происхождениеобщественных жалоносных с' теплым кпи
MaTOl\IIl.

Большое. значение упомянутые авторы придают и так называемому "эффекту

Гамильтона", т.е, побочному результату гапло-диплоидногоопределения пола, из

за которого сестры оказываютсягенетическиболее сходны друг с другом,чем каж

дая из них со своими дочерьми. Точнее, в простейшем случаеу сестеробщими ока

зываются в среднем три четверти генов, а у матери с дочерьми только половина

(если генотип самки по данному локусу - аЬ, самца - с, то половина дочерей бу
дет иметь генотип Ьс, половина - ас, мать с любой своей дочерью имеет только

один, идентичный аллель из двух, а из ее дочерей половина будет идентична так'

же по одному аппепю, половина же - по обоим) . Представим себе, что самка при-

. соединяется к своей матери и, помогая ei:1 в гнездовании, увеличивает ее потомство

(т,е, количество своих сестер) на то же ЧИ.сло, какое она могла, бы воспитать са

мостоятельно. Тем самым она обеспечивает репродукцию своих генов (точнее ге

нов, идентичных собственным) и соответственно свой вклад в генофонд следующе

го поколения в полтора раза эффективнее, чем при воспитании своих детей. Естест

венно, что в таких условиях отбор будет направлен против. самостоятельного

гнездования молодых самок, способствуя их кооперации с ·матерью.

В осла~ленном виде действие эффекта Гамильтона распространяется и на случай

присоединения самки не к матери, а к сестре, способствуя тем самым увеличению

числа своих племянниц (и племянников) . При диплоидности обоих, полов генетичес-

ДЛR муравьев это требование заведомо слраведливо: они возникли е меловое время, не

раньше неокома и не лозднее середины мелового периода [апьб-есеномвн) ,когда на всей

территории Евразии не было районов со значительными колебаНИRМИ среднемесвчных

температур. Синицын (1966) выаепяетздесь всего два термическихтипа климата; тропичес

кий и бореапьны•• с интерваламисреанемесячныктемпературсоответственно+28+25
0и +18

+ 150. Говоритьоб ограниченномсезоне раамноженввздесь не ПРИХОДИТСR.
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кое сходство с племянницами равно одной четверти, здесь же трем восьмым, т.е. i
опять-таки в полтора раза больше. Правда, сходство со своими дочерьми еще боль

ше (половина генов общие) , поэтому в данном случае эффект Гамильтона превра

щается из причины развития социальности в одно из благоприятных условий (по

сравнению с насекомыми, лишенными гапло-диплоидного определения пола; ср.

также WiIsоп 1971, с. ЗЗЗ) .
Итак, к числу вероятных причин становления социальности у жалоносных можно

отнести возможность охраны гнезда, ускорение строительства и снабжения и.

эффект Гамипьтона.

Условием для реализации эффекта первого фактора является опасность зараже

ния гнезда паразитами, проникающими. через открытое .входное отверстие (или

возможность отказаться от закрывания гнезда, несмотря на присутствие парази

тов) , благодаря тому, что объединение самок в одном гнезде обеспечивает бо.nее

эффективную охрану последнего. Это предполагает, во-первых, длительное снабже

ние гнезда (массовое снабжение ячеек, а при однократном - многоячейковое гнез-:

ДО), во-вторых, гнездо с открытым, легко доступным входом, особенно в случае

гнездовых скоплений, наиболее привлекающих паразитов.

Развитие социальности под действием отбора на ускорение строительства и снаб

жения гнезда, казалось бы, требует только длительного гнездового периода и не

фиксированного числа генераций. Однако сверх того он, как и любой другой, пред

полагает существование функций, доступных для их разделения между объеди

няющимися самками - помимо откладки яйца хотя бы транспорт добычи в гнездо.

Одного строительства гнезда недостаточно, так как если добыча не доставляется в

гнездо многократно, нет необходимости и в постоянной строительной активности.

Наконец, для реализации эффекта Гамильтона необходимо, во-первых, много

кратное снабжение гнезда (массовое снабжение или, при однократном, развитие

многих личинок в одном гнезде), иначе трудно представить себе, какую помощь

молодые самки могут оказывать матери в воспитании своих сестер; во-вторых, об

разование "материнской семьи", т.е, объединение молодых самок со своей матерью.

До этого он не действует, и этапы, предшествующие возникновению материнской

семьи, должны быть пройдены под действием иных факторов.

Предпосылками развития материнской семьи общественных насекомых обычно

считают два явления: прогрессивное снабжение гнезд одиночными осами и пчелами

и семейный паразитизм. Прогрессивное снабжение, при котором мать регулярно

проверяет положение дел в ячейке и снабжает личинку пищей по мере необходи

мости,.деЙствительно обеспечивает длительный контакт самки со своим потомст

вом, оставляя ей возможность выкармливать одновременно несколько личинок.

Однако в д~йствительности роль прогрессивного снабжения сильно преувеличена.

Такое снабжение широко распространено у Sphecidae, .но при всем поведенческом,

морфологическом и таксономическом богатстве этой группы нам известен только

один пример социальности (Microstigmus comes КгоmЬеiп; Matthews, 1968) . Не

смотря на наличие в этом же роде видов с прогрессивным снабжением, M.comes
практикуетмассовоеснабжение (Richards, 1972), так же как и те роющие осы, ко

торые обнаруживают признаки менее развитой социальности (объединениенескопь

ких самок в одном гнезде, часто с определенным разделением труда, но с воспи

танием каждой из них своих собственных детей; подробнее см. Bohart, Menke,
1976, и цитированную там литературу, а также MilleГo, Kurczewski, 197З; Peters,
197З) . Массовое снабжение характерно, п.о-видимому, также для большинства пчел,
обнаруживающих черты развивающейся социальности, и иногда сохраняется даже
у высоко социальных форм, например, у Меliропiпi (Мiсhепеt 1974; Wilson, 1971).
По-видимому,только у'пчел грибы Ceratinini и у складчатокрылыхос становление

социальности происходилона фоне прогрессивногоснабжения.

Из сказанного следует, что прогрессивноеснабжение нужно исключить из числа

важных.условий становления социальности: Прогрессивное снабжение обычно

рассматривается как предпосылкадля развития социальности по типу материнской

семьи (объединениедочерей с матерью); но распространитьсделанный выше вывод

на само это направление развития социальности, может быть, преждевременно,учи-
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тывая случай с Cerceris rubida (см. выше) . Тем не менее бесспорных примеров раз-,

вития социальности через материнскую семью мы знаем очень мало (согласно Lin,
Michener, 1972, существует только один такой случай - "allodapine bees" из Cerati
ппп, но согласно Wilson, 1971, и этот пример не бесспорен). Уилсон (Wilson, 1971)
в противоположность Лину и Миченеру (Lin, Michener, 1972) считает что и Vespidae
прошли стадию материнской семьи, а Эванс и Вест Эберхард (Evans, West Eberhard,
1970) вообще не склонны отводить сестринской семье сколько-нибудь важной роли

в эволюции социальности. Однако широкое распространение случаев основания

гнезда несколькими самками одной генерации, преимущественно сестрами (см.

цит. работы) , не позволяет согласиться с этими взглядами. Становление социальнос

ти через сестринскую семью (или, менее категорично, - через объединение самок

одной генерации) представляется лучше документированной, чем в случае мате
ринской семьи (Zucchi, Sakagami, de Camargo, 1969; Zucchi, Jamane, Sakagami,
1976; последняя работа особенно интересна тем, что демонстрирует возможность

объединения самок одной генерации даже в случае прогрессивного снабжения гнез

да). Тем не менее наиболее справедливо, по-видимому, общее заключение Уилсона.
что социальность возникала обоими способами и что границу между ними далеко

не всегда удается провести. Но так или иначе, материнский путь распространен во

всяком случае не более широко, чем сестринский. Это очень странно, поскольку

эффект Гамильтона должен способствовать развитию именно материнской семьи.

Можно было бы предположить, что дел,", здесь в том, что при материнской семье

социальная организация возникает только во втором поколения, а при сестринской

в первом (Lin., Мiсhепёг, 1972), но этому противоречитстрого материнский (часто,

вероятно, вторичный)способоснования колонии многими высокосоциальнымипе

репончатокрылыми (особенно в умеренной зоне). По-видимому,потери в адаптив

ности, связанные с задержкой в реализации социальности в случае.материнской

семьи, не слишком велики. Может быть, дело здесь именно в наличии куколочного

периода, прерывающего.контакт поколений и затрудняющего становление мате

ринской семьи, но данных для оценки роли этого фактора пока еще слишком мало.

К семейному паразитизму,как к предшественникусоциальности особое внима

ние привлек Малышев (1966 и указанные там более ранние его работы) своей ги

потезой происхождения муравьев. Предположение Малышева о таксономической

. принадлежнос:ти предков муравьев (бетилиды рода Scleroderma Latr.!) .. конечно,
неприемлемо (муравьи вообще не имеют отношения к хризидоидам, тем более к

таким специализированным их представителям, как упомянутый род) . Однако да

же если отвлечься от этого, семейный паразитизм, предполагающий развитие не

скольких поколений паразита на одной жертве, едва ли может развиться в общест-

. венный образ жизни, несмотря на очевидный контакт поколений (вплоть до спари

вания матери с сыновьями) и определенное разделение функций. Дело в том, что

разделение функций здесь идет по тому же принципу, что, например, у тлей (вполне

развитые самки-расселительницы и недоразвитые самки, обеспечивающие макси

мально быстрое размножение на обильном источнике пищи) , и совершенно непохо
же на то, что характерно для общественных насекомых. Это естественно, потому

что функции, которые, делят особи в последнем случае, у семейных паразитов пос

ле основания семьи или отсутствуют (охота, транспорт добычи, сторительная дея

тельность) или едва развиты и, во всяком случае, не отличаются трудоемкостью.

Беспnодные рабочие особи при семейном паразитизме бесполезны, и отбор не бу-

дет способствовать их появлению. .
Теперь можно сформулировать основные факторы, послужившие причинами и

условиями становпенва. социальности сфекоидов и веспоидов. Причинами были

эффективность (адаптивная ценность) кооперации самок в защите гнезда (умень

шение смертности потомства), в охотничьей и строительной деятельности (умень

шение длительности генерации), а в случае материнской семьи также полный

эффект Гамильтона (адаптивное преимущество увеличения численности сестер по

сравнению с дочерьми) . Условиями перехода к социальности служили: 1) наличие
функций, доступных разделению таким образом, чтобы собственно репродуктивная

функция у части особей была подавпена (постоянная строительная и охотничья дея-
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тельность, т.е. многократное массовое либо прогрессивное снабжение, а часто также

сложное гнездо, всегда содержащее несколько особей расплода); 2) произвольное

определение пола; 3) при большом удельном весе первой причины социальности

(защита гнезда)' - колониальность гнездования, 4) в случае сестринской семьи 
ослабл !нный эффект Гамильтона (сравнительно небольшой отрицательный адапгив

ный эффект увеличения численности племянниц по сравнению с дочерЬМИ) .
Важным фактором является также различие самок по эффективности выполне

ния ими гнездовых функций; в зависимости от масштаба различий они могут слу
жить благоприятным условием и даже причиной кооперации и разделения функций.

Такие различия вполне реальны 1Lin, Мiсhепег, 1972, для жалоносных, Dowell,
1976, для паразитических перепончатокрылых) .

Подробный анапиэ конкретных путей эволюции социальности под действием

этих факторов (в том числе и в различных аспектах, здесь совершенно не затрону

тых) можно найти в других работах (прежде всего, Мiсhепег, 1974; Еvапs, West
Eberhard, 1970; Wilsоп, 1971; Liп, Мiсhепег, 1972; а также цитированная там ли

тература) .
Сказанное, 'асаетсв преимущественно ос и пчел, с муравьями дело обстоит ГО-'

раздо сложнее. У них не сохранилась ни одиночные стадии, ни промежуточные меж~

ду ними и настоящей социальностью. Биология современных муравьев не позволяет

установить исходную пищевую специализацию. Многие из примитивных муравьев

трибы AmbIyoponini специализированы на многоножках - геофиломорфах, нЬ их

добыча слишком необычна для жалоносных, чтобы принять ее в качестве исходного

типа жертвы без дополнительной аргументации; другие муравьи либо полифаги

либо обладают пищевой специализацией явно вторичного характера. Исходный

способ снабжения - однократный, массовый ил'и прогрессивный - тоже неясен.

Такие особенности муравьев, как отсутствие индивидуальных ячеек (расплод

всегда помещается в общих камерах) и "няньчанЬе" расплода (облизывание,

перемещение в' гнезде и т.д.] не имеют ясных аналогов у других собственно жало

носных, и понять пути их возникновения нелегко. Однако самое главное состоит в

том, что далеко не очевидно, соблюдались ли у предков муравьев многие из причин

и условий становления социальности. Поэтому попытки реконструировать эволю

цию социальности в этой группе дают, как будет видно из дальнейшего, не слишком

определенные результаты.

Чтобы яснее представить себе гиатус между образом жизни одиночных ос и

муравьев, сформулируем преЖде всего самые ,важные для обсуждаемой проблемы

особенности биологии муравьев, наиболее примитивных в этом отношении, а имен

но мирмециин и амблиопонин (по данным Наskiпs, Наskiпs, 1951; 1955; Haskins;
Whelden, 1954; Вгоwп, 1960; Brown, Gothwald, Levieux, 1970; Wilsоп, 1971;
Gothwa/d, Levieux, 1972). В обеих группах самка, оплодотвореннаяпосле выхода

из родительского гнезда, обосновывается в ячейке в почве (чаще под камнями,

стволами деревьев и т.д.) или В гнилой древесине.Самка мирмециинсама изготов

ляет ячейку, но у амблиопониндаже зрелые колонии иногда помещаются,ВИДИМО,

в естественных' полостях (иногда - в одной полости, отходящие от которой тун

нели могут быть просто каналами от отмерших корней); это кажется более при

митивным состоянием. У мирмециин гнезда закпадываюгся одиночными молоды

ми самками, у амбпиопонин иногда несколькими, что может указывать на то, что

муравьиная семья возникла как сестринская. Кроме того, молодые самки могут

здесь присоединяться к уже развитым колониям, причем у А. (Stigmatomma)
pallipes Hald. иначе, видимо, и не бывает, а новые колонии возникают в результате

деления. Самки АтЫуоропе могут начинать гнездование (включая охоту, откладку

яиц и уход за личинками) без оплодотворения. Гнездо закладывается по так на

зываемомучастично замкнутому типу - самка выходит за пищей из гнезда ( у
Myrmecia регулярно за некгаром.ваа насекомыми - только при наличии личинок,
но не яиц или коконов; у АmЫуоропе, облигатных или почти облигатных зоофа

гов - менее часто, но незввисимо от присутствия расплода или стадии его разви

тия). При этом фуражировочная активность самки продолжается и после выхода

рабочих, у амблиопонин - в течение весьма долгого времени, у мирмециин недолго.
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Поведение амблиопонин, по-видимому, более примитивно, исключая утрату угле

водного питания, однако чрезвычайно высокая (ежедневнаай потребность мир

меций в нектаре также ВрАД ли первична. Яйца у мирмеций откладываются по

одиночке, у амблиопонин -пакетами, как у большинства муравьев (вторичное

СОСТОАние). Мирмеции ОХОТАТСА на поверхности, обычно лолифаги, амблиопонины
исключительно или почти исключительно подземные охотники, полифаги или ча

ще олигофаги (на многоножках-геофиломорфах; проблема первичности подземной

или наземной фуражировки обсуждаеТСА ниже) . Амблиопонины часто не только не

расчленяют добычу, но и не убивают ее, а парализуют и не КОрМАТ личинок инди

видуально, а лишь подтаскивают добычу ближе к личинкам. Последние сами до
бираются до добычи, обычно используют отверстия в ее покровах, проделанные

питаВШИМИСА ранее рабочими, но могут прогрызать их и сами - поведение гораздо

более примитивное, чем у мирмеций, расчпеняющих добычу и КОрМАЩИХ личинок
индивидуально. У амблиопонин, кроме того, широко распространена транспорти

ровка личинок к крупной добыче, что Малышев (1966) считает указанием на гене

тическую СВАЗЬ с семейным ларазитизмом. Уилсон (1971), однако, считает, что та

кое поведение не могло быть исходнымпокрайней мере ДЛА мирмециоидногосгво

па муравьев (т.е. длА Formicidae s. str.), поэтому допускает возможностьдифиле
тического возникновеНИА социальности муравьев. Сказанное выше об отношении

семейного паразитизма к социальности ЛОЗВОЛАет считать последнее предположе

ние излишним, а транспортировку личинок к добыче рассматриватькак боковой,

верОАТНО, тупиковый путь эволюции поведення муравьев. Далее, в обеих группах

рабочие ОХОТАТСА и транспортируютдобычу обычно поодиночке.Обмен отрыжкой

между взрослыми осоБАМИ и между ними и личинками у мирмеций развит эначи

тельно сильнее, чем у амблиопонин, где последний вариант вообще не обнаружен.

С другой стороны, мирмеции более примитивны в том отношении, что самки не

съедают часть АИЦ и личинок даже при крайнем недостатке пищи, а у амблиопонин

эта характерная АЛА Mypa~beB особенность уже развита. У мирмеций, по крайней

мере некоторых, развита другаА херактерная ДЛА муравьев черта - превращение

крыловых мышц оплодотворенных самок в жировое тело (пищевой резерв);

амбпиопонины в этом отношении не изучены. Имаго у амблиопонин ВЫХОДАТ из

кокона самссгоятепьно в отличие от мирмеций и других мураеьев, у которых

выход невозможен без помощи взрослых особей.

Таким образом, у примитивных муравьев сохраНАЮТСА многие из особенностей,

характерных ДЛА одиночных ОС И, В частности, 'скопиоидое: смешанное имагиналь

ное питание (нектаром и животной пищей; у сколиоидов последнее тоже широко
распространено,' но наиболее развито, по-видимому, у тиннин; Сlаusеп, 1962),
,одиночнаА подземная охота ипарапиаация добычи Тв том числе и самкой после

поввпения рабочих) , нессвершенная строительная двательность (гнездо с единствен

ной и весьма примигявно устроенной камерой) , высокая степень самостоягельности

личинок и ВЫВОДАЩИХСА имаго (отсутствие индивидуального кормлеНИА,саМОСТОА-

тельный выход из кокона) . '
Среди приэнаков, отличающих муравьев от предполагаемых предков, то или

иное отношение к происхождению социальности имеют, по-видимому , следующие.
1'. Совместное обитание в гнезде и выполнение функций, сввзанных с размноже

нием, несколькими взрослыми осоБАМИ, дифференцированными' как

морфологически (первично крылатые, но легко сбрасывающие' КрЫЛЬА самки с

нормально расчлененной грудью, и бескрылые, с редуцированным расчленением

груди, рабочие - генетически тоже самки) , так и функционально (самки первично

обладают теми же фУНКЦИАМИ, что и рабочие, но фУНКЦИА яйцекладки у них более

или менее гипертрофирована, а у рабочих подавлена; последние, кроме того, в нор

ме остаются неопподотвсренными] _ 2. 110СТОАнное (кроме времени фуражиров

ки) пребывание взрослых особей в гнезде. 2. Транспортировка добычи в заранее

приготовленную Ачейку (включая и добычу, предназначенную ДЛА питания имаго) .
4. Откладка яиц в пустую ячейку. 5. Развитие расплода в одной ячейке, 6. Отсутст
вие индивидуального комплекта корма у каждой личинки. 7. Изменение пищевой

специализации; характер этого изменеНИА остается неАСНЫМ, несомненен пока лишь
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сам факт изменеНИА диеты личинок, так как муравьи, специализированные, подоб

но сколиоидам, на скрытоживуwих личинках жуков, неизвестны. 8. ПОСТОАННЫЙ

уход за расплодом (поддержание чистоты в камере, облизывание и перетаскивание

расплода). 9. Последующие поколения рабочих присоеДИНАЮТСА к материнскому

гнезду и приступают к гнездовой деятельности без спаривания, что иногда наблю

дается и у нормальных самок. 10. По-видимому, ХОТА бы слабо выраженный трефа

лаксисмежду взрослыми осоБАМИ (наличие его у всех примитивных муравьев не до
казано). 11. Понвпение метаплевральны�x желез, секрет которых обеспечивает

антисептическую среду в гнезде.
. Кроме того, возможно, что у всех, даже наиболее примитивных муравьев в отли

чие от сколиоидов крыловые мышцы самок после оплодотвореНИА превращаются

в жировое тело, служащее пищевым ресурсом. Правда, в отсутствие кормпения

расплода отрыжкой и при реГУЛАРНОЙ охотничьей деятельности самки особой нуж

ды в этом, видимо, нет, и дальнейшие исследования вполне могут показать, что,

например, амблиопоны к этому не способны.

Перечисленные признаки ПОЗВОЛАЮТ восстановить некоторые обстоатепьства

становпения социальности у муравьев. Прежде всего, бескрылость рабочих сви

детельствует о том, что морфологическаА дифференциаЦИА первичных колоний

протекала в УСЛОВИАХ подземной охоты. В противном случаев отсутствие индиви

дуальных Ачеек. и индивидуального запаса корма," по-видимому, в наибольшей

степени способствующих консерватизму в выборе жертв, наэемная транспортиров

ка добычи почти неизбежно превратилась бы в воздушную: переход этот требует

лишь уменьшеНИА веса добычи до УрОВНА, несколько меньшего собственного веса

осы (что легко осуществимо при многократном снабжении гнезда), и дает очень

большие преимущества в скорости доставки добычи и в размере охотничьего участ

ка. Не случайно у ос, не практикующих подземную транспортировку, реДУКЦИА

крыльев наблюдаеТСА крайне редко (Малы шев, 1966) . Отсюда следует, в частности,

что подземнаА транспортировка амблиопонин скорее всего первична. Довольно глу

бокая специапиаация амблиопонин к почвенному образу жизни (сильно редуци

рованные глаза, короткие ноги) едва ли может свидетельствовать против первич

ности дпя муравьев подземной транспортировки добычи. Специапиеация амблиопо

нин обусловлена нв только этим фактором, но и полным отказом от нектарофагии,

что, СУДА по мирмеЦИАМ, ВРАДЛИ имело место у перяичных муравьев. А реГУЛАР

ные выходы на поверхность в поисках источников углеводного питанив представ

лаются вполне достаточными ДЛА того, чтобы предотвратитъ подобную специализа
цию.

Нессвершенная строительная деятельность амблиопонин, их охота на относитель

но очень крупную добычу, а также отсутствие у муравьев ВСАКИХ следов индиви

дуальных ячеек и индивидуального запаса корма ДЛА личинок свидетельствует о

том, что в своей эволюции муравьи скорее всего миновали этап массового снабже

НИА и в отличие от других жалоносных перешли от однократного снабжения не

посредственно к прогрессивному.

. Поскольку при однократном снабжении подземная транспортировка тяжепой до

бычи на далекое расстояние невозможна, первые этапы раЗВИТИА социальности у

предков муравьев должны были происходить В УСЛОВИАХ высокой плотности самих

этих насекомых и их добычи. Скорее всего это были локальные скоппения добычи,

временные, но существовавшие достаточно долго длА раЗВИТИА нескольких после

довательных генераций ос. В таких УСЛОВИАХ легко могла совдавагься высокая

плотность ос, часто генетически очень сходных из-за происхождения данного скоп

леНИА от единичных основателей с последующим инбридингом (а перепончатокры

пые, как уже упоминалось, из-за особенностей своей генетики иммунны к инбри

дингу). В таких УСЛОВИАХ при развитой. хотя бы и в небольшой мере. транспорти

ровке .добычи, гнезда могут оквэываться в непосредственном соседстве, а при не

совершенной строительной деятельности предков муравьев - и не полностью изоли

рованными. Если же самки охотно ИСПОЛЬЗ'овали ДЛА гнеадованин естественные

полости субстрата, в одной камере особенно часто оказывалось несколько самок с

добычей. Учитывав веРОАТНЫЙ уровень генетического сходства самок (предпосылка
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для реализации ослабленного эффекта Гамильтона при образовании сестринской

семьи) , разновозрастность самок и их разнокачественность в отношении гнездовой

деятельности (примеры такой разнокачественности у ос и пчел приведены М ichener,
1974; Lin, Michener, 1972), можно предположить,что отбор будет способствовать

совместному гнездованию и координации деятельности самок. Эта координация

может вести, с одной стороны, к замене жесткой связи "одна жертва -'- одно яйцо"

доставкой добычи по мере 'необходимости (переход к прогрессивному не индиви

дуализированному снабжению), с другой - к становлению социальности через

сестринскую семью.

Если же мы прешюпожим, что в последовательных цикпах размножения самка

транспортирует свою добычу в одно и то же место (что кажется наиболее вероят

ным при использовании естественных полостей субстрата, особенно расположенных

в непосредственной близости от скопления жертв), то условия и здесь окажутся

благоприятными как для перехода к прогрессивному снабжению, так и для воз

никновения в следующем поколении сестринской семьи (из-за характерной для

многих жалоносных склонности возвращаться в родительское гнездо}, А если

предположить, что циклы гнездования были длительными, растянутыми, 'то моло

дые самки смогут, выводясь, встречать в гнезде мать и личинок - сестер и братьев,

требующих корма и ухода-. Предполагая далее наличие у предков муравьев свойст

веННОЙ некоторым амблиопонинам способности начинать гнездовую деятельность

. без оплодотворения и дополнительного питания углеводами, легко увидеть воз

можность дальнейшей эволюции социальности под действием эффекта Гамильто

на в его полной форме (через материнскую семью) .
Действительно, в таких условиях молодые самки должны сразу же приступать

к уходу З8 имеющимся расплодом, к охотничьей деятельности и т .Д., но откладка

яиц у них будет в той или иной мере подавлена, во-первых, их девственностью, во

вторых, конкуренцией старой и уже давно резмножающейса самки - их мате

ри. В результате молодые самки становятся рабочими, сначала, вероятно, вре

менными и впоследствии переходящими к самостоятельному гнездованию (как

описано у складчатокрылых ос рода Belonogaster Sauss.; Wilson, 1971), а затем

и постоянными. Те же самые процессы возникновения рабочих могут иметь место

и при возникновении сообществ по методу сестринской семьи. Независимо от спо

соба развития, результат будет в главном одинаковый - возникновение настоя

щей социальности, а с нею и возникновение муравьев. Такие изменения, как появле

ние морфологических различий между самками и рабочими, трофаллаксиса и

т.д., кажется более логичным отнести не к процессу возникновения муравьев, а к

их дальнейшей эволюции, что уже выходит за рамки настоящей работы.

Завершая анализ филогенеза перепончатокрылых, сошлемся еще раз на схему

филогенетических отношений надсемейств и семейств отряда (см. рис. 38). в

отношении нивших перепончатокрылыхэта схема близка к представленинмРосса

(Ross, .1037) и особенно Бенсона (Вепвоп, 1938, 1951, 1952, 1958), исключая,

конечно, положениеOrussoidea, а также вывод об анцестральнойприроде Xyelidae
относительно всех других перепончатокрылых. Принципиальный характер: носят

отличия предлагаемой схемы от представлений Кенигсмана (Konigsmann, 1977)_
Взгляды автора на филогению вьiсших перепончатокрылых значительно отличаются
от традиционных представлений (Evans, West Eberchard, 1970, fig. 14), а по отно

шению к жалоноснымавтор занимает позицию, промежуточнуюмежду традицион

ной (F,vans, \Nest Eberhard, 1970) и радикальной (Brothers, 1975).



Часть IV

СМЕНЫ ФАУН ПЕРЕПОНЧАТОКРЫЛЫХ

Гnава

ТРИАСОВЫЕ И ЮРСКИЕ ФАУНЫ

ТРИАС

Палеонтологическая история перепончагокрыпых' начинается со второй полови
ны триасового периода, когда на территории современной Средней Азии (местона

хождение Джяйлоучо, средний или верхний триас) существовала своеобразная

древнейшая фауна этих насекомых. 3десь найдены разнообразные представители

Xyelidae Archexyelinae (24 вида, 11 родов) - подсемейства, близкого к предкам

всех остальных перепончатокрыпых, и один остаток другого более продвинутого

подсемейства Madygellinae. Следует оговориться, что приведенная здесь оценка

таксономического разнообразия ксиелид в материалах из Джяйлоучо может дале

ко не соответствовать истинному: из-за сильных искажений отпечатков, вызванных

деформацией вмещающей породы, системаархексиелин в. высокой степени условна

(подробнее см. Расницын, 1969, с. 9-11) .
Помимо среднеазиатских находок, триасовые перепончатокрылые обнаружены

только в Австралии, где в местонахождении близкого возраста (поздний триас

в штате Квинсленд) найден остаток Archexyela crosbyi Ri~k, очень близкой к на

шим Archexyelinae. Этот факт представляетдополнительноесвидетельство в пользу

единства энтомофаун "Евразии и Гондваны во второй половине триаса, отмечаемо-

.го также для прямокрылообразных (Шаров, 1968), жуков (Пономаренко,1969) ,
ручейников (Сукачева, 1973); нужно только иметь в виду, что для мадыгенской

свиты, из отложений которой происходят насекомые Джяйлоучо, до последнего

времени обычно указывался раннетриасовый возраст (подробнеео возрасте этой

свиты см. Добрускина,1970, 1974; Пономаренко, Расницын, 1974) .
Как и следовало ожидать, доля древнейших первпончатокрыпых в энтомофауне

была очень невелика. В Джяйлоучо их остатки составляют около 0,4% общего чис

ла остатков насекомых (табп. 4); эта цифра сугубо ориентировочная и едва ли

допускает прямое сравнение с анелогичными данными по другим местонахожде

ниям. Дело в том, что в Джяйлоучо комплекс остатков многих прослоев обнару

живает явственные следы переноса и сортировки течением, а эти факторы:сильно

искажают первоначальный состав тафоценоза, непроn:орциональноувеличивая чис

по- прочных, устойчивы.х К повреждениям остатков (надкрылья жуков, цикадок,

тараканов) .
Следует отметить также, что из расчетов относительной численности перепонча

токрылых в тафоценозах везде исключены остатки водных насекомых, поскольку

их количество определяется совершенно иными тафономическими закономернос

тями, чем в отношении наземных насекомых, и анализировать обе группы совмест

но нельзя.

1 Фактические данные по мезозойским перепончатокрыпым сведены в работах: Расницын
(1969, 1975а, 197761; Козлов, Расницын (1979).
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Таблица 4

Удельное обилие перепон'IIIТОКрЫЛЫХ в комплексах OTne'lllTKOBнаводных насекомых

Местонахождение Возрас,. ИСТОЧНИК Примечание

Джяйлоучо (Киргизии) ер.-в. триас 0,4 Ориг.

Согюты и Кыаып-Кия н. юра 0,6 Ориг,

(Киргизия)

Сай Сагул (Киргизия) н.? -ер. юра 0,6 Ориг.

Новоепаеекое. Н. Брянь н. - ер. юра 2.3 Ориг.

(Забайкалье)

Уда (Забайкалье) . ер. - в. юра 18- Ориг. ТуфогеННblеосадки
Каратау (Казахстан) в. юра 2.5 Ориг.

Зольнгофен (ФРГ) в. ю(Jа 18* Carpenter, 'Морекиеотложения

19ЗО

Байеа (Забайкалье) н. мел (неоком) 4.5 Ориг. Фауна болеетеплого

перио~

Байса (Забайкалье) н. мел (неоком! 5.2 Opl'ir. Фауна более холодных

периодов

Бон-Цаган (МНР) н. мел (баррем- 2,9 Ориг.

апт?)

Унда и Дая (Забайкалье) н. мел (апт-епьё) 0.7 Ориг, Момент "меловой ре-

волюции"

Кзыл-Жар (Ю•.Казахстан) в. мел, туро.Н 2 Ориг,

Зеркальная (Приморье) палеоцен З.5 Ориг.

Mo-Clay (Дания) н. эоцен 1.6* Larsson, 1975 Осадки открытого мо-

ря.

Green-River (США) ер. зоцен 8 . Seudder, 1890
Bambridge Mare (Англия) Н.олигоцен 28 Jarzembowski.

1976
celas (Южн. ФP<lнция) нопигецен 10 Тheobald,1937

Brunstatt, Kleinkembs н.олИгоцен 40* Соленоеныеотложения

[Сеа-Вост, Франция)

cereste (Франция) ер.олигоцен 3
Aix-en-Provence (Южн. Франция) ер. опигецен 6
Florissant (Колорадо) Н.олигоцен 40* Scudder..1890 Туфогенныеотложенl'IЯ.
Б. Светловодная (Приморье) В.олигоцен 30* Ориг. Туфогенныеотложения
Гранатовая (Приморье) в.олигоцен- 10 Ориг.

Н.миоцен

Кема (Приморье) н. миоцен 10 Ориг.

Опiпgеп(ФРГ) н. миоцен 20 Scudder, 1890
Вишневаябалка (Ставро- ср•.миоцен 10 Ориг.

польский край)

Чон-Туз (Киргизия) ср.э-в, миоцен 8 Ориг.

Мainz (ФРГ) в. миоцен. 14 Zeuner, 1938
Вбttiпgеп (ФРГ) в. миоцен З1* Zeuner, 19З1 Травертины (осадки

ГОРЯЧИХ источников)

.Ботчи (Приморье) в. миоцен 15* Ориг. Туфогенныеосадки

Willershausen' (ФРГ) в. пивоцен 23 S'reinbaeh,
1967; Gersdorf,
1968

* Данные по местонахождениям, резко отлячающимев по тафо""мии или палеогеографии от ос-

новной массы местонахождений

Экологически древнейшая фауна перепончатокрылых состояла только

тительноядны�x форм, развивавшихея, по-видимому, в мужских шишках

семянных.

ЛЕЙАС'

из рас

голо-

в настоящее время достоверно раннеюрские перепончатокрылые известны только

из двух нижнвпейасовых местонахождений в Средней Дзии (Кызыл-Кия в Фергане
и Согюты на оз. Иссык-Куль) ,где найдено всего три остатка: Liadoxyela ргаесох

Mart. в первом местонахождении,Кirghizoxyelamirabilis д. Rasn. и Sogutia liassica
А. Rasn. - во втором. Первые два относятся к номинальному подсемейству Xyelidae
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(триба Liadoxyelini), последний условно отнесен к характерномудля поздней юры

семейству Xyelydidae (Siricomorpha, F'amphilioidea), но в действительности может

относиться к особой группе, вовможно близкой к предкам остальных сирикоморф.

Не исключена также принадлежностьSogutia к Xyelidae Madygellinae.
Таким-оёразом, к началу юры фауна перепончатокрылых изменяется довольно

сильно. Появляются (на самом деле, может быть, только резко увеличивают свою

численность) группы низших перепончатокрыпых, продвинутые по сравнеi-lию с

Archexyelinae и относящиеся как минимум к другому подсемейству (Xyelinae),
'а одна из форм - по-видимому, к другому инфраотряд~ Symphyta. Вымирают ли к

лейасу Archexyelinae (Madygellinae заведомо доживеют до раннего мела) .в если нет,

то в какой мере снижается их численность, остается пока неясным из-за малой

изученности лейасовых перепончатокрылых. Недостаток материала не позволяет так

же судить, произошло ли к лейасу увеличение роли перепончатокрылых в энтомо

фауне (фактическая цифра для Сотюты и Кызыл-Кии - 0,6%; но она не очень надеж

на) и появились ли новые экологические типы (имеющиесяданные по Sogutia не

дают материаладля сужденийо ее образе жизни) . -

ЮРСКИЕ ФАУНЫ ТОЧНО НЕ УСТАНОВЛЕННОГО ВОЗРАСТА

На возрастной интервал между началом ранней юры (Согюты, Кызыл-Кия) и позд

ней юрой (Каратау, Зольнгофен) приходится несколько локальных фаун, возраст

которых определяется как рвннесреднеюрский (Сай Сагул в Фергане, Новоепасское

и Новая Брянь в Забайкалье, далее Ия в Прибайкалье, которая приблизительно син
хронна знаменитому Усть-Балею и, следовательно, едва ли моложе самого начала

средней юры; и, вероятно, Бэйбяо в восточном Китае) или средне-позднеюрский

(Уда в Забайкалье). По составу фауны перепончатокрылых они распадаются на две

группы, но в соответствии не с вероятными различиями в возрасте, а по географии.

Наиболее обособлена среднеазиатская фауна (Сай Сагул) , замечательной особен

ностью которой является полное или почти полное отсутствие ксиепвд (им может

принадлежать только единственный остаток rруди, по форме и скульптуре напоми

нающий Archexyelinae, но точно неопредепимый}. Доминируют Xyelydidae (в том

числе похожие на Sogutia; не описаны) и сирикоиды (описаны представители се

мейств Gigasiricidae, Sepulcidae и Myrmiciidae; среди неописанных нужно упомя

нуть сем. Pararchexyelidae, известное также из поздней юры и, вероятно, принадле

жащее к сирикоидаМ). Помимо сирикоморф, найдено крыло древнейшего, очень

_примитивного представителя Apocrita (Proapocritus praecursor А. Rasn., Кагата

vitidae) .
Таким образом, сходство между .этой и раннелейасовыми фаунами ничтожно да

же на уровне инфраотрадов (единственное связующее звено - Sogutia) .
Падение роли ксие.riид в Саrуле по сравнению с раннелейасовой фауной, вероят

'НО, отражает эволюционные тенденции, а не зависимость состава фауны от климата.

Как будет видно I/IЗ дальнейшеГО,ксиелиды, начиная с рассматриваего здесь этапа

(условно назовем его среднеюрским) и по крайней мере до начала мела, играют

значительную роль в фаунах умере.нноЙ Сибирской флористической области (Вахра

меев и др., 1970), а в более теплой, считающейся тропической, Индо-Европейской

области сравнительно малочисленны.Распределениексиелид по споям местонахожде

ния Байоа (неоком Забайкалья,см. ниже) подтверждаетклиматическуюобусловлен

ность такого распределения, о том же говорит и современное распространение'се

мейства, наиболее характерного для умеренной зоны Голарктики и не заходящего

в тропики. ПОСК9ЛЬКУИ ДжяйлоучоИ нижнелейасовые местонахождения находятся

в Индо-Европейскойобласти и занимают приблизительно то же положение относи

тельно ее границ, что и Сагул, и не обнаруживают признаков более холодного кли

мата, падение роли такой архаичной группы, как ксиепиды, логичнее всего рассмат

ривать как результат вытеснения их недавно возникшими.потомками --сирикомор

фами. О том, что имело место именно вытеснение, г.е. не только относительное,
но и абсолютное снижение численности ксиелид, свидетельствует тот факт, что пе-

10. Зак. 976. 145



рераспределение ролей разных групп Symphyta происходит на фоне сохранения

низкой, как и в пейасе. роли перепончатокрыпыхв наземной энтомофауне (табл. 4) .

Сходство фауны Сагула с более поздними и, в частности, с климатически близкой

к ней позднеюрской фауной Каратау вполне ощутимое и, по-видимому, более силь

ное, чем с ранним лейасом и тем более с триасом. Единственный общий элемент в

фаунах Сагула и' в раннетейасовых фаунах - Sogutia и ее аналоги. В то же время

почти все семейства, найденные в Сагуле (Xyelydidae, Gigasiricidae, Sepulcidae, Ра

rarchexyelidae, Karatavitidae) представлены в Каратау или (Myrmici idae) в прибли

эитвпьно, одновозрастных ему западноевропейских местонахождениях Зопьнгофен
и Дурдлестон-Бей в Англии. Правда, наиболее многочисленные каратауские группы

(Anaxyelidae и различные продвинутыеApocrita) в Сагуле отсутствуют, а домини

рующие здесь играют подчиненнуюроль в Каратау.

Переходя к другим местонахождениямэтой группы, рассмотрим вначале фауну

Ии, Новоспасского. Новой Бряни - тех, для которых наиболее вероятным возрастом

является конец ранней - начало средней юры.

Во-первых, бросается в глаза доминирование ксиелид в этой фауне (четыре из

пяти остатков; описаны Liadoxyela iensis А. Rasn., Xyelinae Liadoxyelini, и Xyelisca
leptopoda А. Rasn, Xyelinae Xyelini), что вполне укладывается в гипотезу о преиму

шественнойсвязи ксиелид с умереннымклиматом.

Во-вторых, роль перепончатокрылых в рассматриваемой энтомофауне резко

возрастает и достигает значения, характерного для позднеюрской фауны Каратау

(табл. 4) .
В третьих, в "среднеюрской" фауне Сибири нет эндемиков высокого таксономи-.

ческого ранга или представителей групп, характерных для более древних фаун.

Есть лишь группы, распространенные от лейаса до неокома (Liadoxyelini), доживаю
щие доныне, но неизвестные в более древних фаунах (Xyelini), и, наконец, формы

очень близкие к каратауским. Последнее относится к Cleistogaster buriatica
А. Rasn., древнейшему после Proapocritus А. Rasn. представителю Аросгпа, при

надлежащему к современному семейству Megalyridae и к тому же роду, что и

несколько видов из Каратау. Таким образом, эта фауна близка к позднеюрской ка

ратауской .фауне и отличается от нее, как и другие мезозойские местонахождения

Сибирской палеофлористической области, отсутствием или редкостью ксипофагов

и их паразитов.

МестонахождениеБэйбяо, входящее в ту же группу, не рассматривалосьв преды

дущем абзаце, преимущественно из-за того, что оно географически удалено от си

'бирских местонахождений и расположено у южной границы Сибирской области. С"

этим может быть связано, что единственноенайденное там перепончатокрылое

(Paraulacus Ping.) относится не к ксиелидам, как можно было б61 ожидать для си

бирских фаун, а к Apocrita и более точно - к Mesoserphidae, семейству, наиболее

характерномудля Каратау. Впрочем, это вполне может быть и простой случайностью.

уда отличается от других сибирских местонахожденийзначительно сильнее - во

первых, возрастом, который предполагается более поздним (конец средней или на

чало поздней юры), во-вторых, аномально высоким процентом перепончатокрылых

~ не водной энтомофауне (18%), в третьих - низким процентом ксиелид (один оста

ток из девяти) . Относительное обилие перепончатокрылых может быть связано с

неясными пока особенностями условий захоронения насекомых в туфогенных по

родах, так как и другие фауны из подобных отложений (олигоценовые местонахож

дения Большая Светловодная и Ботчив Приморье и Флориссант в США) дают не

обычайно высокий процент перепончатокрылых. Что касается малой роли ксиелид,

то отличие от "среднеюрских" фаун Сибири здесь действительно очевидное, но на
прашивающееся сходство с Каратау может быть обманчивым. Малый материал не

позволяет судить, какова реальная доля ксиелид в этой фауне - она может состав

лять и шесть процентов, как в Каратау, и семнадцать, как в относительно термофиль

ном варианте фауны Байсы (неоком Забайкалья). Поэтому нет оснований резко

отделять удинскую фау,"!у от предыдущих и тесно сближать ее скаратауской - впол

не возможно, что она представляет просто вариант сибирской фауны, существовав

ший в несколько более теплых условиях. О том же говорит и отсутствие в Уде кси-
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лофагов и их паразитов, по крайней мере очевидных, и сравнительно невысокий

процент Аоосгпа (три остатка из девяти) по сравнению с Каратау (85%). Таксономи
чески фауна Уды безусловноблизка к каратауской: большинствосемейств (Xyelidae,
Xyelydidae, Mesoserphidae и Веthуlопуmidае) общие и представлены близкими фор

мами (почти все - это, вероятно, виды близких или даже тех же самых родов; един

ственный описанный вид, Bethylonymus sibiricus А. Rаsп., представляет именно по

следний вариант) . Тем не менее у нас нет оснований считать это сходство более глу

боким. чем меЖдУ "среднеюрскими" сибирскими фаунами и Каратау. Основные от

личия удинской фауны от каратауской - доминирование Xyelydidae (три остатка

из девяти) и появление первых Pamphiliidae (Juralyda udепsis А. Rаsп.•Juгаlуdiпае).
Обилие ксиелидид обусловлено, по-видимому, отсутствием ксилофильных перепои

чатокрыпых, которые в Каратау составляют большую часть фауны. Памфилииды в

ископаемом состоянии встречаются редко и только в туфогенных отложениях (кро

ме Уды, найдены только в кайнозойских местонахождениях Флориссант и Крид в

Колорадо и Ботчи в Приморье) , так что их отсутствие в Каратау может быть связано

с тафономией этого местонахождеиия.

Попытка сравнения сибирских фаун с Сагулом по степени их близости к несом

ненно позднеюрскимфаунам и. в частности. к каратауской, встречает определенные

трудности. В обоих случаях наблюдается значительное сходство по списку семейств,

но их роль в фаунах сильно различается. На более низком таксономическом уровне

перепончатокрылые Сибирской палеофлористической области заметно ближе к ка

ратауским. чем сагульские, из-за присутствия общих или близких родов. Это разли

чие еще более усиливается. если сосредоточить внимание только на тех особенностях.

которые могут отражать эволюцию фаун. а не географические. экологические и то

му подобные вариации состава. Дело в том. что почти все своеобразие сибирских

фаун может быть объяснено именно последними причинами; для Сагула этого сде

лать не удается (по крайней мере при нынешних знаниях палеоэкологических усло

вий в этом местонахождвнии) • а отсутствие там продвинутых апокрит, представлен

ных в Сибирской области. создает совершенно определенное впечатление архаичнос

ти фауны Сагула. Не претендуя на оценку относительного возраста рассматриваемых

здесь двух групп фаун. приходится все же сделать вывод. что Сагул явственно отра

жает этап формирования фауны перепончатокрылых, предшествующий карагауско

му. тогда как сибирская фауна является скорее эколого-географическим вариантом

последнего.

ПОЗДНЯЯ ЮРА

1l0зднеюрские перепончатокрылые известны всего из трех местонахождений

Каратау в Южном Казахстане. Зольнгофен в Баварии (ФРПи Дурдлестон-Бей в

Англии. До последнего времени верхнеюрским считалось и местонахождение Сьерра

дель Монцеч в Испании, где тоже найдены перепончатокрылые, но сейчас имеются

данные, свидетепьствующие о его раннемеловом возрасте (Жерихин, 1978) .
Перепончатокрылые европейской поздней юры (мальма) чрезвычайно однообраз

ны, что может быть связано с морским характером отложений, в которых они найде

ны. Из давно и интенсивно разрабатываемых литографских сланцев Зольнгофена по

лучено несколько десятков остатков Myrmicium schroeteri (Germ.). два описанных

отпечатка из Дурдлестон-Бея принадлежит М. heeri Westw. и Еогпнсшгп brodiei
Westw. Все три вида относятся к семействуMyrmici idae. .

Гораздо богаче и разнообразнее перепончатокрылые Каратау - самая обширная

и лучше всего изученная мезозойская фауна отряда (кроме фауны позднеllitеловых

смол). Здесь представлены все инфраотряды И двадцать семейств Нуmепорtега

(Xye/omorpha: Xyelidae; Тепthгеdiпоmогрhа:Xyelotomidae; Siricomorpha: Рагпрги

lioidea: Xyelyd idae, Parapamph j·li idae; Siricoidea: G igasi ricidae, Pararchexyelidae,
Ariaxyelidae. Sepulcidae. S iricidae; Orussomorpha: Paror,yssidae; Stephanomorpha:
Karatavitidae. EphiaJtitidae; Evaniomorpha: Evanioidea: Рг'аеешасгоае.Anomopterelli
dae; Сегарhгопоidеа: Megalyr idae; Iсhпеumопоmогрhа: Proctotrupoidea: Mesoserph i
dae, Heloridae; Vespomorpha: Bethylonymoidea: Bethylonym idae; Iпfгаогdо inc. sed.:
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Karataidae) . Доминируют Praeaulacidae (18% остатков). Megalyridae (16%), Ephialti
tidae (15'}'о); Mesoserphidae (13%) и Heloridae (10%); меньшую роль играют даже

наиболее массовые Symphyta - Anaxyelidae и Xyelidae (соответственно 8 и 6%) 1.

Заметной, хотя и невысокой численностью обладают Bethylonymidae (4,5%), Paro
ryssidae (3,5%), ХуеlоtоmidаеиXyelydidae (по 2%) и Siricidae (1,7%); остальные

семейства представлены единичными экземплярами. Все перепончатокрылые сос

тавляют около 2,5% от общего числа насекомых (без водных) .
Таксономическое разнообразие -перепончагокрыпых- Каратау явно отличает его

фауну от фауны триаса и от позднеюрской фауны Западной Европы. Отличие кара

тауской фауны от юрских фаунСибирив этом отношении не очевидно, оно может

быть связано только с уровнем изученно.сти. Сборы перепончатокрыпых из Каратау

по объему на один-два порядка превышают таковые из других местонахождений

триаса, юры и нижнего мела (кроме Бон-Цагана, фауна которого еще недостаточно

изучена). Доля перепончатокрылых в сборах насекомых из Каратау (2,5%) совпа

дает с таковой для юры Сибирской области, превышает ее для других более древних

местонахождений, но оказывается меньшей, чем для неокома и кайнозоя [табп. 4) .
Среди более поздних местонахождений сравнимый с Каратау процент перепонча- .
токрыпых дает только энтомофауна Кзыл-Жара, а значительно меньший - ундино

даинская фауна, существовавшая в аномальных условиях (см. ниже) . Поэтому мож

но считать, что' юрские фауны Каратау и Сибири занимают одинаковое и вполне

естественное положение в ряду последовательных Фаун со все увеличивающейся

ролью перепончатокрылых.

Распределение каратауских семейств по их. обилию более своеобразно:' хотя все

доминирующие семейства. (включающие более 10% остатков) не эндемичны для

Каратау. ни одно из них не играет подобной роли в других местонахождениях со

сколько-нибудь изученной' фауной. Наоборот, доминирующие там семейства

(Xyelidae во многих местонахождениях триаса, юры и раннего мела, Xyelydidae
в Сагуле и Уде, Myrmiciidae в европейской 'Юре, жалоносныев сибирском неокоме)

здесь играют подчиненнуюроль или (последние две группы) вовсе отсутствуют.Что

же касается эндемиков Каратау, то их относительноеобилие слишком мало, чтобы

из отсугствияэтих групп в других юрских местонахождениях можно было Делать

какие-либовыводы. .
Отсутствие мирмициид в Каратау объясняется, вероятно, жарким и эасушпивым

климатом, в котором существовала каратауская Фауна [Панфилов, 1968) . Мирми
цииды были связаны, по-видимому, с жарким и влажным климатом. Их находки сде

ланы в прибрежно-морских отложениях (западноевропейская юра), в отложениях,

образовавшихся на суше, но вблизи морского побережья (эоценовые местонахожде

ния Борнемут в Англии И Уилкокс В США, о которых . см. соответственно: Беннисон,

Райт, 1972; Dilcher, 197З). или в отложениях, условия образования которых спо

собствовали угленакоплению. С жарким климатом Каратау скорее всего связано

и отсутствие памфилиид в этой фауне.

Экологическое разнообразие перепончатокрылых Каратау включает в себя, ви

димо, все основные варианты, представленные в остальных юрских и триасовых

фаунах и добавпяеткним новые. Последнееотносится к Heloridae - почти несомнен

ным эндопаразитам, и Bethylonymidae, вероятным паразитам скрытоживущихпи

чинок жуков. Подобно многим из современныхпримитивныхжалоносных,бегилоно

миды, по-видимому, проникали за ними в толщу субстрата (гнилая древесина, под

стилка и т.п.) и оставляли их там после-парапиэациии откладки яйца. Кроме того,

от всех известных мезозойских фаун фауна Каратау отличаетсяобилием паразитов

насекомых - ксипофагов, а от фаун триаса и сибирской юры - также присутствием

и обилием самих ксилофагов (сирикоидов) и малой ролью ксиелид - обитателей

мужских· шишек ГОлосеменных (последняя особенность характерна и для- Уды) . Низ-

1 Указанное здесь распределение не вполне соответс.твует цифрам, приводивw'имся ранее длн

Apocrita (Расницын. 1975а). Это вызвано исправлением ошибок опредепенивлосоёеннов

отношении OМesoserphidae·) и учетом новых и ранее не опредеnенныхдо семейства материа

лов.
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кая численность ксилофагов и их паразитов вообще характерна для сибирского ме

зозоя (iочнее, для юры и неокома).

Из всего скезанного выше можно сделать вывод, что различия между карата

уской фауной, фауной. юры Сибирской палеофлористической области и юрской

фауной Западной Европы обусловлены преимущественно экопого-гвографическими

причинами. Различия же с другими фаунами (триас и несомненный лейас, Сагул,

меловые фауны) носят, видимо, преимущественно эволюционный характер.

Завершая обзор юрских перепончатокрылых, нужно отметить своеобразные от

ношения этой фауны с последующими: ее обособленность и в то же время преем

ственность. Действительно, из 21 юрского семейства восемь (Pararchexyelidae,
Gigasiricidae, Sepu Icidae, Kar<)tavit idae, Praeaulacidae, AnomopterelJidae, Bethy-.
lonymidae, Karataidae) не переходят верхней границы периода, десять пересекают

ее в виде более или менее очевидных реликтов (Xyelotomidae, Xyelydidae, Апа
xyelidae, Siricidae, Myrmiciidae, Paroryssidae, Ephialtitidae, Megalyridae, Mesoserp
hidae), два (Parapamphiliidae, Pamphiliidae) не играют сколько-нибудьсуществен

ной роли ни в юрских, ни в более поздних фаунах, и пишь Xyelidae и Heloridae
более или менее обильно представлены в некоторых (первые в относительно

криофильных, еторые в более термофильных) типах фаун как юры; так и раннего

мела. В то же время, несмотря на богатство юрских фаун, на видовом уровне по

разнообразию сравнимых с современными (Расницын, 1969, 1975а), в них относи

тельно очень немного "тупиковых" групп в ранге семейства, особенно среди

высших перепончатокрылых. Фактически к ним можно отнести только Рагарат

philiidae, Anaxyelidae, Myrmiciidae и, может быть, также недостаточно известные

Pararchexyelidae и Sepu Icidae из числа низших перепончатокрылых, и лишь Апотор

terellidae и, может 'быть, Heloridae - из высших. Остальные семейства оказываются

родоначальниками групп того же или более высокого ранга, и если число семейств,

пересекающих границу юры и мела, не слишком велико, то для филогенетических

линий оно весьма значительно (см. рис. З8) .

Глава2

РАННИЙ МЕЛ

Для раннемеловой эпохи известно довольно много местонахождений пере

пончатокрылых, распределенных по нескольким стратиграфическим уровням.

Стратигрефически наиболее низкое положение занимает испанское местонахожде

ние Сьерра дель Монцеч (нижний неском. бериас-валанжин, Вгеппег et al., 1914); в

соответствии с этим единственное найденнов здесь перепончатокрылое (Eph ia It i·
tes jurassicus Meunier; Ephialtitidae) принадлежит семейству, характерному для

юры. Опять-таки, в соответствии с положением в глубине Индо-Европейскойпалео

флористической области оно принадлежитк доминирующеЙв Каратау экологиче

ской группе ксилобионтов (более точно, это паразит насекомых - ксилофегов! .
Следующий стратиграфический уровень занимает местонахождение Байса в

Забайкалье, присутствие в которой остатков покрытосеменных растений (Вахраме-

. ев, 197З) и связанных с ними насекомых (Расницын, 1969) указывает скорее на

поадненеокомский возраст местонахождения. Сходны с Байсой по составу фауны,

и вероятно, близки к ней по возрасту местонахождения 3аза и Ундурга в Забайкалье

иАнда-Худук в Монголии. Тот же или несколько более молодой возраст могут

иметь некоторые другие, недостаточно охарактеризованные местонахождения,

которые обсуждаются ниже.

Забайкальско-монгольские фауны "байсинского" типа, судя по имеющимся

. данным, достаточно однородны таксономически и экологически. Все виды из

"малых" местонахождений относятся к тем же родам, что в Байсе, реже к близким
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родам. Для этого комплекса характерно, во-первых, повышение доли перепончато

крылых в общей энтомофауне по сравнению с юрой (табп. 4) . Во-вторых, облик

фауны явственно более продвинутый. Появляются, притом в значительном числе,

первые Aulacidae, Ichneumonidae, Ргостотгцргове и настоящие жалоносные (Dryi
nidae, Baissodidae, Pompilidae, Sphecidae). Здесь же найдены древнейшие Peleci
nidae и Serphitidae. Отсутствие многих семейств, характерных для юры, менее

показательно из-за эколого-географическогосвоеобразия и недостаточной изучен

ности фауны. Материал из всех местонахождений этой группы, вместе взятых

(65 отпечатков, определимых.' до семейства), почти на порядок меньше, чем из

одного местонахождения Каратау (477 остатков). Более важно, что все группы,

переходящие сюда из юры, представлены новыми и в большинстве явно более

продвинутыми таксонами ранга не менее подсемейства (в' Siricidae, Anaxyelidae),
а чаще семейства и даже выше (из-за небольшого объема материала речь идет факти

чески лишь о составе доминантов фауны) . Единственное исключение - Xyelidae,
состав которых на рубеже юры и мела изменился сравнительнослабо.

Прежде чем перейти к другим особенностямфауны, в частности, к роли в ней

различных семейств и к ее экологическому облику, необходимо лметить опреде

ленную неоднородность фауны. влияющую на эти особенности. Дело в том, что

распределениемногих групп насекомых (не только перепончатокрылых) по байсин

скому разрезу неравномерно, так что насекомые термофильного.облика, в первую

очередь прямокрылые и крупные сетчатокрылые, а также более примитивные

тараканы, сохранявшие наружный яйцеклад, архаичные сеноеды и некоторые

другие концентрируются в его средней части (Сукачева, 1968; Расницын, 1969;
Вишнякова, 1976; Жерихин, 1978). ЭТО позволяетсчитать, что образованиеотложе

ний средней части разреза происходилов условиях более теплого климата,чем верх

ней и нижней частей. Распределение перепончатокрылых сильно зависит от этих

различий и по крайней мере частично подтверждает их климатическуюобусловлен

ность. Ксиелиды, в теплой Индо-Европейской палеофлористической области

немногочисленные'/же по крайней мере со средней юры, а в современныхусловиях

явно тяготеющие к умеренной зоне Голарктики, в крайних частях разреза, форми

ровавшихся предположительно в более холодных условиях, составляют 8('%
перепончатокрылых, а в средней его части - всего 'около 15%. Поскольку в других

местонахождениях этого типа' ксиелиды и другие насекомые, характерные для

крайних частей байсинского разреза (таракан "MesobIattina" vitimica Vishn.,
личинки жука Cretotaenia pallida Ропот. и вислокрылки Cretochaulius lacustris
Ропот.; в меньшей степени, по-видимому,также стрекозы Hemeroscopus baissicus
Prit.), отсутствуют или редки, можно считать, что и эти отложения образовались,

при относительнотеплом климате.

Менее термофильный вариант фауны перепончатокрылых включает только

ксиелид, жалоносных и проктотрупоидов (преимущественноProctotrupidae, еди

нично также Mesoserphidae и Serphitidae). Об обедненности этой фауны говорить

преждевременно до получения более обширного материала, хотя подавляющее

доминирование одной группы (в данном случае ксиелид) деиствительно весьма·

характерно для обедненных фаун, существующих в экстремальных условиях.

Доминированиексиелид интересно и в другом отношении. Это последняя фик

сируемая палеонтологически фауна с значительным участием ксиелид, позже они

почти совсем исчезают со сцены. Казалось бы, и здесь их относительное обилие

должно быть невысоким, а фактически оно, вероятно. не ниже, если не выше,

чем в любых юрскихфаунах. Это тем более странно, что их партнерами оказались

здесь по преимуществу наиболее продвинутые для этого времени представители

перепончатокрылых - прокготрупиды вполне современного облика, серфитиды

и жалоносные (Baissod idae и Pompi lidae) , а юрские реликты представляют единст

венный остаток Mesoserphidae. Поэтому, несмотря на обилие ксиелид,эта фауна

не создает впечатления особой архаичности, тем более, что и среди ксиелид есть

явно продвинутые формы (Anthoxyela baissensis A.Rasn., принадлежащая три

бе Macroxyelini, ныне связанной исключительно с покрытосеменными растения

ми) .
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Термофильный вариант фауны имеет более ординарный облик. Резко домини

рующих групп здесь нет, как и, например, в Каратау. Пяти наиболее многочислен- .
ным семействам (в порядке убывания - Proctotrupidae, Xyelidae и на одном

уровне численности - Au lacidae, Iсhпеumопidае и Baissod idae) принадлежит около

двух третей остатков (в Каратау - три четверти), хотя общее число семейств не

так уж мало для фауны, известной на столь малом материале (29 остатков) .
Помимо перечисленных выше, здесь найдены семейства Cephidae, Siricidae, Апа

xyelidae, Iсhпеumопоmimidае, Dгуiпidае, Sphecidae, а также тентрединаид неясного

систематического положения (Vit im i larva А.Rаsп.) .
Что касается особенностей экологического спектра двух вариантов фауны, то

их состав дает сравнительно мало указаний в этом направлении - пожалуй, только

обилие в одном ИЗ них относительно хоподопюбивых ксиелид. В некоторых случаях

.можно было бы скорее делать заключения обратного характера - .сУдить оботно

шении тех или иных групп к термическому режиму по их приуроченности к опре

деленному типу фауны, однако этому препятствует неполнота материала. Хотя

более половины семейств известно только из термофильного варианта фауны,

обилие каждого из них там невелико и ни в одном случае не удается показатъ, что

в более умеренном варианте оно еще меньше. достаточно вероятно лишь сравни

тельно малое экологического разнообразие последнего варианта, в частности

бедность его эктопаразитическими формами, иными, чем жалоносные (из имеюще

гося материала их может представлять только единственный остаток Mesoserphi
сае}. Е~ли же рассматривать оба варианта фауны совместно, то можно отметить,
во-первых, уже 'упоминавшуюся обедненность их обитателями древесины, во-вто

рых, появлением яйцеедов (Serphitidae), настоящих и притом разнообразных ос,

включая и такие специализированные, как дрииниды, и, наконец, потребителей

покрытосеменных (Mesocephus А.Rаsп., Апthохуеlа А. Rаsп.).

Следующая по возрасту фауна перепончатокрылых стала известна совсем недав

но по сборам 1976-1977 гг. в монгольском местонахождении Бон-Цаган. По этой

фауне пока имеются только результаты предварительных определений (в боль

шинстве случаев - с точностью до семейства) . Перепончатокрылые здесь частью

сходны с байсинскими, частью же, притом большей, - эволюционно более прод

винуты. Есть. и относительно архаичные формы, близкие к описанным из Каратау,

но их очень немного, и отсутствие подобных реликтов в фауне байсинского типа

вполне может объясняться недостаточным объемом материала по этой фауне

. и более умеренным климатом Байсы, Данные по некоторым другим насекомым.

в том числе и таким стратиграфически важным, как ручейники, также указыва

ют на более молодой возраст Бон-Цагана (абсолютное доминирование домиков

ручейников формального рода Fоliпdusiа VialOv, Вялов, Сукачева, 1976).
Список предварительных определенийбон-цаганских перепончатокрылых выг

лядит следующим образом: XyelOmorpha: Xyelidae (Хуеliпае: Mesoxyela А.Rаsп.,

Spathoxyela А.Rаsп.. ?Eoxyela А. Rаsп.; Маdуgеlliпае: ?Xyelula. А.Rаsп.) - 16 экз.;

Тепthгеdiпоmогрhа: Тепthгеdiпidае gепп. - 23; Siricomorpha: Xyelydidae (? Meso
I'/da А. Rаsп.) - 1, Parapamphiliidae (? Parapamphilius А.Rаsп.) - 1; Апахуеlidае

(Апахуеliпае, Кеmрепdаj iпае и, вероятно, два новых, аберрантных подсемейства) 
15; ? Xiphydriidae - 2;Siricoidea iпс. sed. - 1; Cephidae (Mesocephus А. Rаsп.) 
1; Symphyta inc. sed. - 1; Orussomorpha: ? Paroryss idae (относительно крупное

насекомое, промежуточное между Paroryssidae и Orussidae) - 1; Stерhапоmогрhа:

Ephialtitidae - 4; Еvапiоmогрhа: Aulacidae (Crrtocleistogaster А. Rаsп. и другие

более типичного облика) - 12; Сгеtеvапiidае (Сгеtеvапiа A.Rasn.) - 1; Megaly
ridae (? Leptocleistogaster А. Rаsп.) - 2; Тгigопаlidае (Тгigопаliпае) - 3; Sti
gmарhгопidае - 2; Megaspilidae - 2, Iсhпеumопоmimidае (Iсhпеumопоmimа А.

Rasn.) - 4; Ceraphronoidea inc. sed. - 4; Ichneumonomo/"pha: Iсhпеumопidае (в

основном 'типичные, только 1 или 2 - Тапусhогiпае) - 24 или 25; Mesoserph idae
(более сходные с удинекими. чем с каратаускими) - 3; HelOridae (типа каратау

ских с заметно обособленным, но очень широким первым метасомальным терги

том) - 9; Proctotrupidae - 9; Реlесiпidае (? Реlесiпiпае) - 2; Sce/ionidae - 2;
? Serphitidae (? Sегрhitiпае) - 1; Vespomorpha: Dryindae (с более типичным
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жилкованием, чем у Baissobius) - 3; Chrysididae (Cleptinae?) - 3; Pompilidae
(Pompilopterus А. Rasn.) - 7; Sphecidae (разнообразные, сходные с Archisphex
Evans, Angarosphex А. Rasn., Cretosphex А. Rasn. и другие; вероятно, образуют

единое подсемейство - Angarosphecinae либо Ampu licinae) - 45; Scoli idae (Ргов

coliinae либо особое, еще более прим-пивное подсемейство) - 1; ? Scolioideal
iпdеt - 2; Masar idae (? Euparag i inae - осы с разнообразным, не типичным для'

Vespoidea жилкованием, в том числе Curiosivespa А. Rаsп. или близкий род) 
10; Acu leata inc. sed. - 7; Apocrita inc. sed. - 17; всего - 242.

Ilерепончатокрылые по предварительным подсчетам составляют около 3% не

водных насекомых, несколько меньше, чем в Каратау и Байсе. Ilять доминирующих

семейств (Sphecidae, Iсhпеumопidае, Тепthгеdiпidае, Xyelidae, Апахуеlidае) состав

ляют лишь около половины фауны, что свидетельствуето ее большом разнообразии

по сравнению с фаунами как байсинского типа, так и с каратауской. К фипогенети

чески продвинутым группам, не известным в байсинских фаунах и указывающим,

с большей или меньшей определенностью, на более молодой возраст Бон-Цвгана,

относятся Tenthred inidae, Сгеtеvап i idae, Stigmарhгопidае, Megaspi lidae, [сппешпо

пidае (кроме Тапусhогiпае). Sсеliопidае, Chrysididae, Scoliidae и Masaridae; менее

определеннотакже Xyphidriidae, Trigonalidae и Реlесiпiпае. Среди них только Тепth

геdiпidае и Iсhпеumопidаеобладают здесь достаточновысокой численностью,чтобы

отсутствие их в материалах по фаунам байсинскоготипаможно было считать значи

мым. Однако как суммарное обилие (почти треть всех остатков) , так и экологиче

ское разнообразие всех этих насекомых в Бон-Цагане слишком велико, чтобы мож

но было избежать предположения о более. молодом возрасте рассматриваемой

фауны. Что касается юрских реликтов в Бон-Цагане (Xyelula, Mesolyda, Рагаратр
hilius, Апахуеliпае, Кеmрепdаj.jпае, Ephialtitidae, Leptocleistogaster), то их сум

марная численность втрое ниже (21 отпечатка против 75), и отсутствие их 'в Байсе

и ее аналогах может быть простым следствием недостатка материала, и частично 
иных экологических условий (в отношении ксилофильных групп). Не исключено

также, что определенную ответственность за состав фауны Бон-Цагана может нести

набпюдающаяся закономерность увеличения роли реликтов в фаунах конца раннего

мела (подробнее см. ниже) . Существенно для определения эволюционного уровня

бон-цаганских перепончатокрылых отсутствие в их составе Масгохуеliпае, которые

в Каратау и Байсе дают большую долю остатков ксиелид, а позже встречаются

чрезвычайно редко; .в современной фауне семейства их роль весьма ограничена.

Снижение роли ксиелид как целого (от 15% в термофильном варианте байсинской

фауны до 7% в Бон-Цагане) может быть обусловлено как возрастными причинами

(в кайнозое эта роль практически равна НУЛЮ), так и положением Бон-Цагана

далеко на юге относительно Байсы. Климатическая аналогия Бон-Цагана С Каратау

поддерживается большей, чем в Байсе, ролью ксилофильных перепончатокрылых,

хотя бесспорных ксилофилов (сирикоидов, эфиальтитид и крупных аулацид) здесь

гораздо меньше, чем в Каратау.

Сборы в Бон-Цагане были послойными, как и в Байсе, но характер несднород

ности фауны еще недостаточно исследован. Перепончатокрылые здесь обнаружива

ют более или менее устойчивые связи с породами, вмещающими отпечатки. Если в

в Байсе остатки происходят из мергелей, то в Бон-Цагане перепончатокрылые

захоронены как в мергелях, так и в алевролитах, многократно чередующихся по

разрезу. При этом одни группы (сирикоморфы, помпилиды И роющие осы) обна

руживают четкое предпочтение алевролитам, другие (Xyelidae, Eph ialtitiqae, эва

ниоморфы и, в частности, Au lacidae, ихневмономорфы в целом, в. том числе с дос

таточной определенностью Iсhпеumопidае типичного облика, Heloridae и Proctotru
pidae) - к мергелям. Из групп, более или менее богато представленных в фауне,

только Тепthгеdiпidае и Masaridae не обнаруживают ясной связи с фацией. Интер

претацияописанного распределения пока довольно поверхностна, Вероятная цик

личность фаунистических изменений еще не обнаружена с должной определенностью.

Приуроченность сирикоморф, в юре характерных для индоевропейских фаун, к

алевролитам, а ксиелид, типично сибирской группы - к мергелям, может' указывать

на обраэование алевролитов в условиях, благоприатствующих захоронению термо-
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фильной фауны - возможно, просто в условиях более теплого климата. Этому,

однако, противоречит приуроченность иных, чем сирикоиды, компонентов ксипо

фильной фауны (Ephialtitidae,Aulacidae) к мергепям. По-видимому, причины раз

личий в составе остатков из мергелей и алевролитов не ограниченыразличиями в

термофильностиисходныхфаун.

Список местонахождений перепончатокрылых неокомского (или предположи

тельно неокомского) возраста не исчерпывается рассмотренными выше. Среди

других точек Танбридж в Англии, где найден Archisphex crowsoni Evans (Spheci
dae) , с равным успехом может быть сопоставлен с байсинским и бон-цаганским

комплексами. В Романовке в Забайкалье найдена Tanychorella А. Rasn. (Ichneumo
nidae), более продвинутая,чем Tanychora А. Rаsп.·из Байсы и других местонахож
дений той же группы, но более примитивная, чем основная масса ихневмонидБон

Цагана. Существуют и некоторые другие данные о своеобразии этого местонахож

дения и о предположительнонесколько более молодом его возрасте по сравнению

с Байсой (Жерихин, 1978) .
В Китайской провинции Хэбэй, в местонахождении Найцзыхангоу найден Sino

sirex giganteus Hong (Hong, 1975) , относящийся, по-видимому, К Siricidae, более

продвинутым, чем в Каратау и Байсе (в Бон-Цагане нет аналогов Sinosirex). Точ
ный возраст этой находки неизвестен, скорее всего она не древнее насекомых Бон

Цагана. Тот факт, что единственное найденное здесь перепончатокрылоеотносится

к ксилофагам,может объяснятьсялибо спучайнсстью,либо тем, что граница обилия

ксилобионтов в неокоме проходила где-то между Бон-Цаганом и Найцзыхангоу,

либо, наконец, тем, что фауна последнегоместонахождениямоложе неокомскойи

может не подчиняться закономерностям,характерным для более древних фаун.

Более сложную задачу ставит.находка КеmрепdзjаА. Rasn. в Кемпендяе (Яку

тия) . Это насекомое принадлежит к сирикоидам семейства Апахуейоае и образует

в нем особое, притом. наиболее примитивное по ряду признаков подсемейство,

другие его представители, еще неописанные, найдены в Бон-Цагане. Местонахожде

ние относят к неокому (Корчагин, :1972; Рождественский, 1974), но ксилофиль

ные насекомые в сибирском'нескоме редки, и подобная находка мало вероятна.

Поэтому приходится выбирать между маловероятнойслучайностью и предположе

нием, что возраст Kempendaja поспенеокомский и что позже нвокома ксипофипы

уже не приурочены столь жестко к теплому климату:

К неокому обычно относят фауну ливанских смол· (местонахождение Джезин) ,
однако имеются данные ио более молодом (аптском) его возрасте (Жерихин,

1978) . Таксономическая принадлежность перепончатокрылых Джезина неизвестна.

Ilоследний отрезок раннего мела (аптский и альбский века) представляет крити
ческий период развития континентальной биоты, период "меловой биоценотиче

.ской революции". В это время происходила смена мезофитных биоценозов квйно

фитными, с господством покрытосеменных растений и других организмов, харак

терных для кайнозойской эры (РоЬ.ендорф, Жерихин, 1974; Жерихин, 1978) .
. Характерной особенностью этого времени оказалось неожиданное появление в

палеонтологической летописи не только эволюционно продвинутых групп, но и

древних реликтов, иногда даже пермских (Расницын, 1975а; Жерихин, 1978).
В единственном точно датированном местонахождении апг-апьбских перепонча

токрылых (р. Хетана, в Хабаровском крае, средний альб) найден, к сожалению,

только один остаток, принадлежащий к Xyelidae Macroxye/inae. Это насекомое

наиболее близко к Anthoxyela A.Rasn. из Macroxyelini, но совмещает признаки не

только последней,но двух других триб (Ceroxyelini и Gigantoxyelini) . Эволюцион
ный уровень ее оценить довольно трудно, так что в вопрос о характере апт-альб

ской биоценотической смены эта находка не вносит ничего существенно нового.

Совершенно иная ситуация с забайкальскими местонахождениями Унда и дая.

Хотя вопрос о их возрасте спорный, смешение продвинутых групп с реликтами,

заметное и в других фаунах конца раннего мела, здесь особенно бросается в глаза

[Жерихмн, 1978). Это проявляется и на перепончатокрылых,хотя и не настолько

четко, как это казалось раньше (Расницын,1975а). Оба найденных здесь перепон

чатокрыпых (Undatoma dahurica A.Rasn.. в Унде и Cleistogaster dahurica А. Rasn.,
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Megalyridae в Дае) относятся к группам (соответственно семейству и подсемей

ству) ; известным только из юры, причем первый из них по некоторым признакам

примитивнее юрских Xyelotomidae. Реликтовый характер обоих видов хотя и

весьма вероятен, но не бесспорен, из-за того, что основное время распространения

соотввтствуюших групп отделено ОТ этих находок только неокомом (в других

случаях перерыв может охватывать также большую часть юры, а иногда и триас) .
в отношении С leistogaster существенно также присутствиеблизкого и лишь немно

го более продвинутого рода Leptocleistogaster в позднем неокоме или апте Бон

Цагана. Правда, там клейстогастрины весьма редки, а само их присутствиеможет

быть вызванным теми же факторами, что в Дае. Помимо трех перечисленных

местонахождений, к позднему альбу могут относиться еще несколько местона

хождений, но для них отнюдь не исключен и позднемеловой (сеноманскийвозраст) .
Это местонахождения ископаемых смол на Таймыре, фауна которых, близкая к

фауне бесспорно позднемеловых смол, рассматривается в следующем разделе.

Глава 3

ПОЗДНИЙ МЕЛ

Позднемеловые фауны перепончатокрылых распадаются на два четких комп

лекса, причем различия их обусловлены не возрастом, а тафономическими при

чинами (характером захоронения). в одном комплексе объединяются фауны

ископаемых смол, содержащие мелких насекомых (длиной редко более 2-2,5 мм) ,
в другом - перепончатокрылые, известные по отпечаткам в осадочных породах;

немногочисленные находки последнего типа, как правило, представлены экземп

лярами длиной не менее 5 мм. Этот важный фактор, а также различие географи

ческого положения основных местонахождений двух комплексов (крупные на

секомые известны преимущественно с территории теплой Индо-Европейской папео

флористической области, а мелкие - из более· умеренной Сибирской или Сибирско

Канадской области) и обусловливают несходство перепончатокрылых двух

комплексов, так что 'даже общие семейства немногочисленны и, будучи богато

представлены в одном комплексе, оказываются редкими в другом,

Впрочем, нетрудно увидеть и черты сходства двух комплексов. В обоих, напри
мер, присутствуют муравьи, не известные из раннего мела. Но гораздо. более

важная общая особенность двух вариантов позднемеловой фауны - их близость

к фауне кайнозоя и значительные отличия от раннемеловой .фауны, включая и

наиболее сходную фауну Бон-Цагана. Так, семейс гва, игравшие важную роль в

юре или раннем мелу (дающие более 10% остатков в каком-либо из комплексов),

если и обнаруживаются после середины мела, то в качестве очевидных реликтов

(единственное исключение - Тепthгеdiпidае и Sphecidae, дающие соответственно

10 и 15 процентов остатков перепончатокрылых в Бон-Цагане и довольно обычных

в кайнозойских фаунах). Точно так же семейства, богато представленные в фау-.

нах позднего мела и кайнозоя, до середины мела в лучшем случае весьма редки.

Значительная часть семейств вообще не переходит этой границы: из 31 семейства,

известного в позднемеловых фаунах перепончатокрылых, 18 не обнаружены в более

древних фаунах, и только четыре семейства вымерли,. не переходя в кайнозой

(но из "практически вымерших" семейств, т.е. не найденных среди кайнозой

ских ископаемых, их уже восемь: Orussidae, Cretevani idae, Maimetsh idae, St ig
maphronidae, Tetracampidae. Scolebythidae, Falsiformisidae, Masaridae). Правда,

оценить масштаб изменений таким простым способом не удается. Из такого же,

как в позднем мелу числа раннемеловыхсемейств (32) границу раннего и позднего

мела не пересекают только семь семейств (вместе с "практически вымершими" 
десять: Хуе Iotom idae. Xyelyd i.dae, Parapamph i li idae, Апахуе lidae. Х iphydr i idae,
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Paroryssidae, Ephialtitidae, Ichneumonomimidae, Mesoserphi~ae,· Baissodidae).
Поскольку из 21 юрского семейства перепончатокрылых в мел не переходит

восемь, из 32 раннемеловых в юре не найдено 20, а из приблизительно 50 папеоге

новых (раннекайнозойских) семейств в мезозое не найдено тоже 20, все границы

оказываются "асимметричными": на каждой из них появляется гораздо больше

семейств, чем вымирает (в 2-3 раза, считая "практически вымершие"семейства) :
Это может означать либо лучшую изученность более молодых фаун, либо реальную

диверсификацию перепончатокрылых (увеличение общего числа семейств). Пер

выи фактор реален лишь для последней границы, но и здесь основное значение

принадлежит не ему. Если сравнивать не число, а долю появляющихся и исчезающих

семейств на одной и той же границе, то соотношения окажутся еще более сходны

ми: 1: 1.6 для границы юры И мела. 1:1,9 - для границы раннего и позднего мела.

1: 1.8 - для границы позднего мела и папеогена.

Для оценки масштаба изменений на сравниваемых границах используем не отно

шение, а среднее для доли вымирающих и доли появляющихся семейств на данной

границе. Эти средние будут соответственно 0,5:0,45.:0,31, что означает минималь

ный объем перестройки фауны на границе мела и папеогвна. Правда, нужно учиты

вать, что раине- и позднемеловые фауны тафономически отличаются друг от друга

гораздо сильнее, чем от других соседних фаун. и что основные юрские и раннеме

ловые фауны может разделять больший интервал времени, чем вокруг границы

в середине мела. Следовательно, масштаб различий в обоих случаях может быть

завышен. Тем не менее кажется весьма вероятным. что граница между мезозоем

и кайнозоем (поздним мелом и палеогеном) для перепончатокрылых была не

более. а скорее существенно менее важным рубежом. чем граница мезофита и

кайнофита (ранним и поздним мелом), как это вообще характерно для конти

нентальных биоценозов (Жерихин, 1978). Однако еще более важной для пере

пончатокрылыхбыла, по-видимому. граница юры и мела, во всяком случае более

важной. чем для большинства других насекомых. Сделанная выше оговорка о

возможном несоответствии временного гиагуса между основными фаунами на

юрско-меловой и на внутримеловой границе справедлива не только для пере

пончатокрыпых, тем не менее большинство насекомыхв позднеюрскоеи раннеме

ловое время был" весьма сходными (Жерихин, 1978) .

КОМПЛЕКС КРУПНЫХ НАСЕКОМЫХ

Почти все отпечатки перепончатокрылых верхнего мела происходят из место

нахождения Кзыл-Жар (Южный Казахстан, турон) . Здесь обнаружены преимущест

венно муравьи (пять видов четырех родов). относящиеся к Myrmicidae (Poneri
пае) и к Formicidae (Sphecomyrminae или Dоliсhоdегiпае) и один род складчато

крылых ос (Masaridae Euparagi inae) с двумя видами; почти все виды известны

по единственному отпечатку каждый. Один остаток, вероятно, принадлежащий

Muti Ilidae. происходит из Большого Каса (Западная Сибирь, сеноман-турон). В
позднемеловых отложениях обеих Америк . (Ганпок, штат Юта, США, возраст
в пределах позднего мела не указан, и Папасио в Уругвае. сенон, Т.е. турон-кам

пан, см. Вгоwп, 1941а. Fгепquеlli, 1946) найдены, по-видимому, окаменевшие

гнезда каких-то жалоносных (см. также Bequaert,Carpenter, 1941; Brown, 1941Ы.
Довольно естественной чертой эг эй фауны является восстановление после апт

альбекого минимума относительнойчисленности перепончатокрылыхв энтомофау

не почти до уровня фаун Каратау и сибирской юры (табл. 1). Неожидвнно для

начала позднего мела подавляющее доминирование жалоносных, в частности

муравьев, в Кзыл-Жаре, но здесь уместно вспомнить. во-первых, высокую чис

ленность Acu leata уже в неокоме, особенно в Бон-Цагане, во-вторых, их абсолют

ное доминирование (более трех четвертей остатков) в ряде кайнозойских, особен

но олигоцен-миоценовых местонахождений и обилие в современных фаунах жар

кого и сухого теплого климата. Подобный климат предполагается и для турона

Южного Казахстана: средние температуры самого теплого и самого холодного
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месяца соответственно +24 и +22, годовое количество осадков 500-800 мм

(СИНИЦЫН,1966), что приблизительносоответствуетклиматусаванн. Подчиненная

роль жалоносных в фаунах позднемеловых смол может объясняться иными

ландшафтно-климатическими условиями (лесной ландшафт с климатическими

параметрами для сенона Таймыра: интервал среднемесячныхтемператур +17, +12,
осадки 1200-1500 мм, Синицын, 1966; по этим цифрам несколько напоминает

Климат калифорнийского побережья США,. но, возможно, с полярной ночью}) .
Кроме того, не исключено, что в позднем мелу было еще сравнительно мало

мелких жалоносных, а потому и численность этой группы в фаунах смол оказа

лась относительно небольшой.

Нужно учитыватЬ и то, что доминирование жалоносных характерно не для

всех локальных комплексов крупных перепончатокрылых позднего мела.

Когда рукопись уже находилась в печати, поступила новая богатая и очень

интересная фауна, содержащая отпечатки перепончатокрылых в сеноманских туф

фитах ключа Обещающего (приток р, Нил,. верховья р. Армань в Магаданской

обп.}, Ниже приведены результаты предварительного определения коллекции.

К сожалению, эти данные уже не удалось использовать в других разделах

книги,

Всего получено 174 отпечатка. Из них 7 (4%) .принадлежит Xyelidae: Xyela
(Mesoxyela) spp.; впервые найденный полный отпечаток обнаружил 8-члениковый

жгутик антенны, в отличие от 9-членикового у номинативного подрода. Довольно

разнообразные Tenthredinidae представлены 13 остатками (7%), многие из них

могут относиться к Selandriinae и к примитивным Tenthredininae типа Eriocam
ра. Один образец принадлежитCephidae, сохранившаяся часть жилкования более

или менее типична для Cephinae, но голова не вздутая, в' отличие от других цефид

брюшко, по-видимому, не сжато с боков, яйцеклад у основания ножен слегка

отогнут вниз (вершина не сохранилась) . Сирикоиды представлены двумя остат

ками, один - Xiphydriidae? (такая же, как в Бон-Цаганег., второй - по-видимому,

Anaxyelidae Syntexinae с еще более сильно, чем у современной Syntexis Rohw.,
редуцированным жилкованием дистальнойчасти крыла.

Среди высших перепончатокрылых к эваниоморфам относится единственный

остаток, Ichneumonomim.idae, не обнаруживающий явных отличий от бон-цаганских.

54 отпечатка (31%) принадлежит Ichneumonidae, вполне типичного (современного)

облика. 4 отпечатка (2%) относятся к Braconidae, 3 (2%) - Mes6serph,dae (по

добные каратауским, а не удинско-бон-цаганским), 4 (2 %) - Heloridae (типа

бон-цаганских}. 2 - Proctotrupidae, 18 (10%) - Cynipidae Aulaxini (весьма разно

образные), 22 (13%) - прочие Microhymenoptera, включая Diapriidae, Scelionidae
и, вероятно, ChaIcidoidea, уверенно идентифицировать которых пока не удается;

не исключено присутствие и других групп микрогименоптер. Среди жалоносных

9 отпечатков (5%) принадлежит хризидоидам (в том числе Dryinidae и Bethylidae),
11 (6%) - Sphecidae. О составе последних говорить преждевременно, . но по край- .
ней мере некоторые формы с сильно развитыми парапсидами сходны с бон-цаган

скими. Единственная сколия (Scoliidae ?Proscoliinae) по жилкованию сходна с

бон-цагвнской, но в отличие от нее (и подобно кайнозойским сколиоидам) с

массивной метасомой. В отличие от всех остальных сколий ноги не копательные

(отпечаток принадлежит самке) . Обильны, хотя и не доминируют, как в Кзыл

Жаре, муравьи (12 остатков, 7%). Наиболее примитивныесреди известных до сих

пор, . они характеризуются крупными размерами' (1-2 см, это делает понятным

редкость муравьев в верхнемеловых смолах - вероятно, редки были мелкие

муравьи) ,жилкованием, скодным с Myrmecia и примитивнымиРопеггпае, толстой,

слабо склеротизованнойметасомой и изогнутымвверх яйцекладом.Первый тергит

по форме больше всего напоминаетгаковойсамки Falsiformica, но между последу

ющими сегментами (как минимум, между вторым и третьим, но, вероятно, также

между третьим, четвертым и пятым) расположены неглубокие. но явственные

перетяжки. Сказанное относится к брюшку самки, у самца оно несколько более

стройное и склеротизованное,с более ясными перетяжками и, возможно, более

слабым бугром на первом тергите. Таксономическая принадлежность и филоге-
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нетические связи этих муравьев требуют специального исследования. 10 остатков
Apocrita далее .определитьне удалось.

Фаvна Обещающего заставляет сделать следующие уточнения к сказанн.ому на

стр. 155. В начале .позднего мела перепончатокрылые сохраняют очевидную преем

ственность с фауной конца раннего мела, что особенно подчеркивают эндемики

меловых фаун: Me50xyela, ?Xiphydriidae,lchneumonomimidae, Cretevaniidae,
Stigmaphron idae, Ма5аг idae, Euparagi inae, характерные примитивные сколии, воз

'можно, также сходный состав Tenthredinidae (отсутствие Nematinae) 'и Sphecidae
(обилие Ampulicinae или их более примитивныхродичей).Однакопоявлениеи сразу

в большом количестве муравьев и орехстворок делает эту границу весьма резкой.

ЦИфры, отражающие числоi::емействпо разные стороны основных геохронопоги

ческих границ, изменяются следующим образом. Из 21 юрского семейства 8 не

переходит в мел, из 32 раннемеловых ранее не найдено 20, а позднее (включая

практически вымершие) - 7; из 40 позднемеловых ранее неизвестны 18, позднее
14; из приблизительно 50 палеогеновых семейств ранее не найдены 20. Отноше

ние средней доли семейств, не пересекающих те же границы, оказывается равным

0,5:0, 37:0,37.

МЕПКИЕ ПЕРЕПОНЧдТОКРЫПЫЕПОЗДН;:ГОМЕЛд

К настоящему времени накоплен уже довольно обширный материал' по пере

пончатокрылым из позднемеловых смол (включая альб-ееноманские). На нашей

территории, преимущественно на Таймыре,собрано более 600 включений, не одна

сотня их, вероятно, получена из канадских местонахождений (точные данные пока

не опубликованы), так что общее число. остатков приближается к тысяче. Деталь

ной обработкой охвачены, правда, лишь немногие группы и далеко не по всем

местонахождениям, но почти весь материал определен до семейства. Это уже по

зволяет составить сравнительно полную картину фауны. Существенно и то, что

местонахождения распределены почти по всей стратиграфической шкале поздне

го мела, исключая лишь последние его века (маастрихт и ,даний" последний сей

час часто относят 'уже к кайнозою), а фауна начала (поздний сеноман Агапы на

Таймыре) и конца (сантон Янтардаха на Таймыре' и кампан предположительно
одновозрастных местонахождений Сидер-Лейк и Медисин-Хэт в Канаде) известна

на большом материале. Промежутки между ними занимают небольшие по объему

сборы из турона Вилюя (Гиммердях-Хан") и турона или коньяка Аляски (Пат

ник); к тому же интервалу (турон-коньяк) относятся, вероятно, и таймырские

местонахождения Булун 3 и Романиха, возраст которых еще не вполне ясен. Неко

торые мелкие местонахождения по возрасту приблизительно совпадают с Янтар

дахом (Исаевский и Соколовский на Таймыре и Мэготи в штате Нью-Джерси, США;

последнее местонахождение обычно считают гурон-чсоньякским, см.: Wi 150П,
Сагрептег. Brown, 1967; Расницын, 1975а; однако Doyle, 1969, приводит убеди

тельные аргументы в пользу его позднесантонского возраста) . Другие местонахож

дения заполняют' нижний отрезок возрастной шкалы. Так, нижним сеноманом

датированы находки в нескольких точках на юге Франции (SсhЮtег,19754 ) и в

Возраст янтардахских смол раньше указывался как коньяк--сантонский (Жерихин, Сукас

,чева, 1973; Расницын, 1975а) , но некоторые особенности разреза зтого местонахождения

(плавный, без видимых перерывов переход смолоносной толщи в фаунистически окарак

-.:еризованные слои, верхнего сантона; наблюдения д.г. Пономаренко и автора), позволяют

2 сузить возрастной интервал.

Новая точка, не вошедшая в обзор 1975 г. (Расницын, 1975а); из 48 остатков насекомых

перепончатокрылым принадлежат 1О, в. том ЧИС.'1е 4 - Scelionidae, 4 ~ Braconidae, 1 - Diapri
з idae, 1- Serphitidae Mymarommatinae.

Сборы 1976 г. из 68 насекомых 13 перепончатокрыпых, в том числе 4 - Tetracampidae
(? Ваеогпогрпа), 5 - Scelionidlle, 4 - Serphitidae, (3 - Serphites, 1 - Mymarommatinae) .'

4 Полный состав фауны неизвестен; в цитированной Работе, по заключению М.д. Козлова
(устное сообщение), изображен представитель Scelionidae того же типа, что обычно в тай

мырских смолах (рис. 5). В другой работе (Schluter, Kuhne, 1975, рис. 7), изображен ка

кой-то представительвысших перепончатокрыпых,принадлежностькоторого неясна.
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Юхарьi Агджакенд в закавказье
1

; возраст таймырских местонахождений Бедией.
Жданиха и Кресты определяется в интервале апьб-сеноман.

, Неясен возраст нового и очень интересного местонахождения Байкура-Неру

на ТаЙмыре
2

• Данные геологов на его счет пока противоречивы, но скорее ука

зывают на конец позднего мела. Инфракрасные спектры смолы, изученные С.С. Сав

кевичем (ВНИГРИ), указывают на принадлежность смол к тому типу, который,

характерен для хегекой свиты Таймыра (местонахождение Янтардах) и не найден,

по крайней мере в смолах сеноманского и более древнего возраста (устное сообще

ние) . Данные по энтомофауне противоречивы, так как в ней сочетаются и древние,

и молодые элементы (в том числе и среди перепончатокрылых, с одной стороны,

примитивны Kotujellinae, не известныепосле сеномана, с другой - обилие хапьциц

и муравьев, правда, очень примитивных. низкая численность Scelion idae, отсут

ствие Stigmaphronidae и Cretevaniidae и т.д.). По спектру фауна резко отличает

ся от фаун Янтардаха и Сидер-ЛеЙка, так что их синхронность маловероятна. Оби

лие перепончатокрылых (более 20"16 насекомых) в Байкуре свидетельствует скорее

о ее .бопее древнем возрасте по сравнению с Янтардахом (турон-коньяк) , но

нельзя исключить и гораздо более молодой, маастрихтский возраст.

Список семейств в комплексе мелких перепончатокрылых позднего мела выгля

дит следующим образом (звездочкой помечены вымершие таксоны) . Symphyta
не обнаружены.Apocrita представлены:

Orussomorpha Orussidae (*Mesorussinae) ,
Evaniomorpha Evanioidea: Aulacidae (*Kotujellinae), *Cretevaniidae.

Ceraphronoidea: Megalyridae (*Cretodinapsini), *Maimetshi
dae, *Stigmaphronidae, Megaspilidae, Trigonalidae (*Creto-
gonalinae) ,

Ichneumonomorpha - Ichneumonoidea: Ichneumonidae (Tryphoninae), Braconidae
(Braconinae, Helconinae, Euphorinae, м icrogastr inae) .
Diaprioidea; Austroniidae (*Trupochalcidinae), Diapriidae
(Ismarinae; *subfam. nov.) , Scelionidae (Scelioninae s.I.),
Serphitidae (*Serphitinae, Mymaroг.nmatinae, ? *Distylopi-
пае), Mymaridae 3 (Mymarinae, *Triadomerinae). '
Cynipoidea: Iballidae (Mesocynipinae), Cynipidae (Aulaxinj).
Chalcidoidea3

: Trichogrammatinae, Tetracampidae (*Boucek
Iytinae, *Baeomorphinae), Torymidae, Ormyгidae.

VespomorphaChrysidoidea: Bethylidae (Epyrinae, ?Mesitiinae, subfam.
indet), Chrysididae (Cleptinae, Amiseginae) , Scolebythi
dae, Dryinidae (Dryininae, subfam. indet).
Sphecoidea: Sphecidae (Pemphredoninae).
ScoliQidea: *Falsiformicidae (incl. *Taimyrisphex Ev.).
Formieoiqea: Formicidae (*Sphecomyrminae), fam. indet.

Отличия в составе разновозрастныхпокапьных фаун в значительной мере (хо

тя не полностью) допускают интерпретацию как результат зволюционнообуслов-

г Из ста остатков насекомых6 перепончатокрылых, в том числе 4 - Scelionidae. 1 - Mega
Iyridae Cretodinapsini (Расни.цын, 1977в). ОДИН из представителейScelionidae' по некоторым

признакам гораздо более продвинут, чем все остальные меловые сцелиониды. О возрасте

копалоноснойсвиты, откуда происходятнасекомые,смотри Алиев (1977).
2 Сборы 1976 г.: из 246 насекомых54 перепончатокрылых, в том числе 2 - Aulacidae Кош

je\linae, 1 - Megaspilidae' (gen. aff. Dendrocerus), 1 - Ichneumonidae, 1 - Braconidae, 4 - Diap
riidae (2-?1. вгпагцв], 13 - Scelionidae, 16 - Serphitidae, (7 - Serphites, 8 ~ Mymarommatinae,
1 - ?' Distylopinae), 1 - Cynipidae (AulacinO, 5 - Tetracampidae (4 - Baeomorpha вр., 1 - ?
subfam. ПОУ. aff. Ваеоmофhiпае),1 :- Torymidae, 1 - Bethylidae, 6 - Formicoidea inc. fam.
.очёнь примитивные).

3 Определения таймырских хальцид и мимарид, приведенные в работе Расницына (1975а),

пересмотрены В.А. Тряпицыъь .:; В Агапе определена 'Ваеогпогрпа вр., в Янтардахе Tetra
campidae Baeomorphinae (доминирующая группа, представленная Baeomorpha spp. и gen.
aff. Baeomorpha Вгцев), Torymidae gen. ПОУ., Ormyridae gen. ПОУ. {оба очень примитивныеl;

Mymaridae Triadomerinae (Тгiadоmегus вр., gen. aff. ,Triadomerus Yoshimotol. Заключение

по Байкура-Неру приведеновыше.
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ленных изменений позднемеловой фауны. К таким отличиям можно отнести срав

нительно большую роль вымерших семейств (St.igmарhгопidае, Cretevani idae)
в сеноманских и альб-ееноманских. фаунах, увеличение от альба-ееномана к санто

ну И падение к кампану численности серфитин. постепенное уменьшение обилия

сцелионид (до сеномана включительно они составляли не I менее половины всех

перепончатокрылых, в сантоне эта цифра упала до 40"А" в кампане - приблизитель

но до одной четверти). в течение позднего мела постепенно увеличивалась роль

хальцид, очень редких в позднем сеномане, заметных в сантоне и довольно много

численных в кампане (большое число хальцид - 4 из 13 перепончатокрыпых в

Булуне не следует принимать во внимание, так как все они обнаружены в един

ственном кусочке смолы).

3акономерным образом изменяется относительная численность перепончатокры

пых в смолах середины и второй половины мелового периода (табп. 5). Если исклю

чить фауну нижнесеноманскихсмол Агджакенда, где низкая численность перепон

чатокрыпых (6%) может быть связана с существованием фауны в иных условиях

(далеко на юго-западе от других местонахождений) , и некоторые локальные

фауны, известные по очень скудному материалу (до 20 остатков насекомых),

то оказывается, что приблизительно до середины позднего мела, включая, по край

ней мере, турон, .перепончатокрылые составляли 20-23% остатков насекомых,

а в сантоне-кампанеих доля упала до 13-14%. Близкое значение (12%) даетчис

ленность перепончатокрыпых в кайнозойских (палеогеновых) смолах Сахалина

(возраст в интервале даний-эоцен точно неизвестен) и Арканзаса в США (эоцен,

см. Saunders. et. al. 1974) . данные по балтийскому янтарю не использованы, так

как разные авторы приводят самые различные цифры - от 3,4 до 16,5%, (см. Brues,
1933Ь; Larsson, 1965; Kelner·Pillaut, 1970); этот разброс, вероятно, связан с

тем, что обычные методы составления коллекций балтийского янтаря вносят силь

ные искаженив в состав его фауны.

Кроме перечислявшихся выше локальных фаун, позднемеловой возраст может

иметь крайне своеобразная фауна смол Бирмы (альтернативная, также сугубо

. гадательная датировка - палеоген; подробнее см. Жерихин, 1978; Ковалев, 1978) .
По относительной роли перепончатокрылых (20%) она попадает в группу более древ

них альб-туронских фаун, но опираться здесь на этот показатель рискованно из

за отличий географического положения фауны и ее состава. Согласно Коккерелу

(Cockerell, 1917а-с, 1920), из восьми остатков перепончатокрылых четыре от

носятся к Bethylidae, три к Aulacidae и один - к Trigonalidae 1
• Не известно ни

одной фауны, как вымершей, так и современной, где какое-либо из этих семейств

играло роль хотя бы субдоминанта. Состав других насекомых в этой фауне тоже

необычен (Жерихин, 1978).
Попытаемся теперь сравнить позднемеловую фауну перепончатг срыпых с кай

нозойской. Это не совсем простая задача, хотя бы из-за того, что из кайнозоя опи

сано гораздо большее чиспо ископаемых насекомых (особенно более крупных,

которые не. редки и в кайнозойских смолах в отличие от позднемеловых), но да

леко не все эти описания надежны. 'Можно было бы сопоставить только фауны
мелких перепончатокрылых, но их определения особенно часто ненадежны, а выде

ление такой фауны в кайнозое связано с определенными трудностями (использо

вать просто списки перепончатокрыпых в кайнозойских смолах нельзя из-за того,

что они включают и крупные формы, неизвестные из меловых смол) . Кроме того,

возрастной интервал, разделяющий эти две Фауньi, довольно значителен. Последняя

из более или менее надежно датированных позднемеловых фаун смол (канадская)

относится к кампану, первые кайнозойские - к среднему (смолы Арканзаса в

США) или позднему (балтийский янтарь) эоцену, так что между ними остаются

маастрихт, даний, палеоцен и часть эоцена. Не исключено, что к этому интервалу

относя-тся такие фауны, как байкуринская, бирманская и сахалинская, но дан-

1. Пчела Melipkorytes devicus Cock. (= Trigona (Trigonula) devicta (Соск.}: Kerг, Maule, 1964),
описанная в числе насекомых бирмита (Cockerell, 1921), в действительности происходит,

по-видимому,из антропогеновогокопала Бирмы (Cockerell, 1922).
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Таблица 5
Удельное обилие перenончатокрылых· в комплексах насекомых и ископаемых смол

Тропики

Тропики?

цит. по Kelner-Pil
lault,1970

. Тропики

Возраст определен

радиометрически

(;;.. 72 млн.лет) ДЛА

одного ИЗ двух мес

тонахождений со

. сходной фауной

Ориг.

22* Ориг.

20·' Cockerel, 1920 .

12 Ориг,

12 Saunders et. al., 1974

5,3 Klebs,1910

j8,7 Theobald,1937

6 Ander,1942
3,4- Brues, 1933Ь
5,1
16,5 .Larsson,1965
50* SchlUter, 1976
25. Hiura, Miyatake,1974

в. меп (н. сеноман) 6

В.олигоцен

ср. плейстоцен

ср. зоцен

середина мела (альб- 19 Ориг.

сеноман)

В.мел (в.сеноман) 2З Ориг.

в. мел (турон) 20 Ориг,

В.Мел (турон- 20 Ориг.

КОНЬАК?)

В.мел [турон- 19 Ориг.

КОНЬАК?)

В.мел (сентон) . 1З Ориг,

в.мвл (кампвн) 14 McAlpine, Martin,
1969; L. Маsnег (в

письме к автору)

в.меп (не уточнен)

в. эоцен

В.мел-палеоген (не

уточнен)

.. палеоцен-эоцен

%

Местонахождение Возраст Нуте-
Источник Примечание

порте-

га

*

Булун (Таймыр)

Янтардах (Таймыр)

"Канадский янтарь"

Байкура-Неру

(Таймыр)

Смолы Бирмы

Смолы Гаити

Mizunamj (ЯПОНИА, .
хонсю)

Стародубское (Саха

лин)

Malvern (Арканзас,

сшА)

Балтийский янтарь

Н. Агапа [Таймыр]:

ТиммеРДАх-ХаА
(Вилюй)

Романиха (Таймыр)

Агджакенд (Закав

казье)

Жданиха [Таймыр)

* Данные по местонахождениям, резко отпичаюшимся биогеографически от ОСНОВНОЙ
массы местонахождений и по местонахождеНИАМ, не имеющим точной датировки

ные по ним противоречивы и не могут быть сейчас использованы для характерис

тики интересующего нас промежутка времени. О составе фауны Байкура-Неру

и бирмита см. выше. Состав фауны сахалинского янтаря (возраст в интервале
даний-з6цен не уточнен) слишком своеобразен, чтобы исключить сильные влия
ния каких-то локальных факторов. С одной стороны, здесь найден Pelecinopteron
tubuliforme Brues -. вид, описанный из балтийского янтаря (Козлов, 1974). С

другой стороны, половину всех перепончатокрылых здесь составляют Braconidae
Aphidi inae, что не наблюдается, по-видимому, нигде более (может быть, за исклю

чением среднеолигоценовых соленосных отложений Виттенхайма и Эльзасе, Фран

ция; Stary, 1973). Редкие в палеогеновых фаунах Platygastridae здесь дают более

5%· перепончатокрылых или свыше половины всех микрогименоптер. Впрочем,

состав арканзаской фауны тоже своеобразен (резко доминируют Mymaridae)
и недостаточно изучен (Saunderset. al., 1974), а ДЛЯ балтийского янтаря разные

авторы приводят сильно отличающиеся данные о роли разных групп в фауне

(Brues, 1933Ь;. Larsson, 1-965), вероятно, по тем же причинам, о которых говори

лось выше.

160



С учетом 'всего этого, сравнение фаун перепончатокрылых позднего мела и

палеогена дa~T следующие результаты. Роль отряда .в фаунах мелких насекомых

не меняется . (см. табл. 5). Для комплексов крупных насекомых изменения за

метные (2% в туроне Кзыл-Жара, 3,5% - в палеоцене 3еркальной в ПРИМОрЬе;

табп, 4), но эти фауны, во-первых, разделены большей частью позднего мела; во

вторых, обе своеобразны по составу и обитали в сильно отличающихся условиях.

Первая фауна термофильнее, а возможно, и ксерофильнее многих других, вторая

криофильная. Масштаб вымирания перenончатокрылыхна границе мела и кайно

зоя относительноневелик (4 семейства из 32) •
Более определенные выводы можно сделать относительно изменения роли неко

торых групп в фаунах позднего мела и кайнозоя, преимущественно тех, ДЛЯ кото

рых характерны малые размеры тела. Так, доминировавшие в позднем Мелу Sce
lion idae теряют в кайнозое свои позиции, хотя и остаются процветающеЙ груп

пой. Serphitidae в кайнозое становятся реликтами, а доминиРовавшее в позднем

мелу их подсемействоSerphitinae вымирает.Поввляютсяили сильно увеличивают

СВОЮ численность Platygastridae, Figitidae и многие семейства хальцид, среди
браконид - обширные ныне подсемейства Aphidiinae и Alysiinae, увеличивается

роль Diapriidae и муравьев, падает.роль бетилоидов.

Гяава4

КАЙНОЗОЙ

Положение с кайнозойскими перепончатокрылыми довольно своеобразно.

Накоплен огромный материал (тысячи, если не десятки тысяч остатков) ; распре

деленный по 'всем векам палеогена и неогена и по большой территории, однако

использовать его для анализа фаунистической эволюции перепончатокрыпых труд

но. Многие фауны изучались давно и не низком уровне, многие изучались, а иног

да и собирались выборочно, так что составить общее впечатление о фауне и полу

чить количественные данные по ее составу не удается. Основной материал проис

ходит из отложений верхней половины палеогена и нижней половины неогена,

что затрудняет анализ различий между поэднемеловой, палеоген-неогеновой и сов- .
ременной фаунами. Трудности такого анализа, отчасти обсуждавшиеся на преды

дущих страницах, усугубляются еще и тем, что совершенно неясно, как выгля

дели бы современные фауны в ископаемом состоянии и, следовательно, как их

можно сравнивать с Фаунами прошлого. .
Сильно осложняет. изучение кайнозойских фаун перепончатокрыпых значитель

ное разнообразие их состава, превосходившее таковое в. мезозое и связанное,

вероятно, с сильной дифференциацией климата в kайнозое. Оно требует гораздо
большей детальности анализа географических и локальных различий в составе

фаун, для чего имеющиеся данные часто недостаточны.

В силу всех этих обсговгепьствиаучение кайнозойской фауны перепончатокры
лых на современном этапе неизбежно оказывается поверхностным. Поэтому здесь

она рассмотрена очень. кратко, отмечены лишь те ее особенности, которые кажут

. ся достаточно очевидными. В значителЬНой части этот раздел заимствован из

работы В.В. Жерихина (1978).
Уже наиболее древние, раннепалеогеновыефауны отличаютсяот позднемеловых

почти полным отсутствием вымерших семейств, не доживших доныне. Только

Myrmici idae из зоценовых местонахождений Борнемут в Англии и Уилкокс В

.США и Е lectrotom idae из зоценового балтийского янтаря неизвестны в более моло~

дых фаунах. Современные роцы в раннем-среднем палеогене составляли, по-ви

димому, порядка половины общего числа родов. В зоценовом (вероятно, поздне

эоценовом) балтийском янтаре впервые появляются современные виды - Fidio-

11. Зак. 976. 161



Ыа rugosifrons Crawf. Platygastridae (опредеЛЕние МА. Козлова), Ambo!sitra
famosa Masner (Diapri idae,' Masner, 1969) и Palaeomymarduisburgi (Stein) (Serp-
hitidae, Муrтiагоmmаtiпае,Doutt, 1973). .

Различия между пвлеоценовыми 'и более поздними папеогеновыми фаунами

пока неясны, так как единственная обширная фаунапалеоцена (Зеркальная, При

морье) с трудом сравнима с большинством других фаун из-за $:уществования ее

в сравнительно холодных~ может быть, горных условиях. Другие, нетермофиль
ные фауны, известные, например, в Приморье (Кема и Гранатовая) намного моло

же тадуwинской (верхний олигоцен и пограничные олигоцен-миоценовые отло

жения). Они отличаются .гораздо меньшей ролью ихневмонид, которые (главным

образом однообразные ПРИМ,итИвные Рimрliпае) в Зеркальной составляют 85%
остатков перепончатокрылых, а Кема - также значительной ролью муравьев в

фауне•.
Среди дальнейших изменений в сОставе перenончатокрылых можно отметить

следующие. В течениеэоцена.И олигоцена, по-видимому, постепенно падает роль

ихневмонид. К позднему эоцену резко увеличивается численность и разнообразие

муравьев. Увеличение количества и разнообразив пчел' происходит позже- при

близительно на границе опигоцена и миоцена. Интересно, что до этого, в эоцене

и. олигоцене были представлены почти исключительно продвинутые обществен

ные пчелы подсемейетва Apinae. Одновременно на границе палеогена и неогена

начинается расцвет параЗИТ08 высших, мускоидных мух (Braconidae Alysiinae,
Cynipidae Figitinae, Chalcididae) и наСТОАЩИХ~ галлиц (Platygastridae). К, той'

же границе приурочено изменение состава муравьев - численность долиходеРJIIН

сильно падает, мирмицин, наоборот, повышается; численность формицин остается

высокой.' .
ДлА эоценаи олигоцена [вкпючая преапопожитепьно ранний миоцен) характер

ны находки различных перепончатокрылых далеко за пределами их современного

ареала (противоположные изменеНИА - расширенив ареала в' послепалеогеновое

время палеонтологический материал пока еще практически не Фиксирует). При-

. вести полный список таких случаев не представляется возможным, ниже приведены

лишь некоторые примеры. BJasticotomidae, ныне не выходящие за границы Пале

арктики, в олигоцене найдены в СевеРН9Й Америке (ФЛори~нт). Наоборот, груп
пы, сейчас характерные ДЛА южного попушарив (Formicidae Myrmeciinae, Diapri
idae Ambositrinae, Megalyridae Dinapsinae и др.) или ДЛЯ Западного (Pelecinidae)
присутствуют в фауне балтийского, а иногда и сахалинского янтаря. Чрезвычайно

многочисленны находки теплолюбивых форм в местонахождеНИАХ, расположен

ных в зоне современного умеренного климата, но есть и, по крайней мере, один

противоположный случай: род Раlaеотутаг Меип. (Mymarommatinae) ныне, по

~идимому, не заходит в тропики (имеется в виду тропическея зона в узком смыс

ле, в границах, очерченных Разумовским и Лабунцовой, 1969, 1974), но в конце
, . ~

олигоцена или в начале миоцена он встречался на территории, ныне тропическои

(найден в янтаре Мексики, штат Чиапас) .
Эволюционные изменеНИА: фауны перenончатокрылых в кайнозое отражаютея

и на их роли в энтомофауне. В фаунах, известных по отпечаткам на камнях

[табп. 4) , с триаса по неоком наблюдается устойчивый роет относательной числен

ности перепончётокрыпых, В конце раннего мела, в период "меловой биоценоти

ческой революции" процент перепончатокрьшых резко падает и затем вновь под

нимается ПО крайней мере в течение позднего мела и палеогена. Весьма вероятен
дальней'ШИЙ рост, но данные по отдельным местонахождениям неогена и'в меньшей

степени олигоцена сильно колеблются без видимой связи с известными тафономи

ческими особенrlOСТЯМИ местонахождений~ В ряде случаев влияние тафономии

достаточно определенно, например повышение роли перenОнчато ....рыпых в комп

лексах насекомых из туфогенных осадков и снижение ее в комплексах из осадков

открытого моря, однако разброс данных в олигоцене и неогене не удается объяс-

нить ПОдОбным образом. .
Ископаемые смолы дают иную картину (табл. 5), именно падение относительной

численности перепончатокрылых от пер~дй половины позднего мела ко второй
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Ilero половине, отсутствие видимых изменений до середины эоцена, и, по-видимо
му , .новый подъем. в какой-то более поздний момент времени. Уточнить этот мо
мент пока не удается из-за недостатка данных и из-за того, что сведения по балтий

скому янтарю слишком противоречивы. Причины неопределенности 'количествен

ных данных обсужда.лись выше.

Несоответствие непревпенности изменений, которые претерпевает удельное

обилие перепончатокрыпых в двух типах захорОнений, не вызывает особого удив

ления. Эти типы захоронений резко отличаются по тафономии, причем смолы

тафономически особеннс- специфичны (состав фауны смол более сильно, чем фауны

отпечатков, отличается от исходной фаун'ы) и более стабильны ~ своей специфике.

Поэтому при достаточном количестве данных смолы дают в общем более четкую
картину изменений в их составе, но процессы, имевшие место в исходной энтомо

фауне, отражают со значительными искажениями.

Кайнозойские фауны перепончатокрылых несомненно должны отражать также

и особенности г.еографиЧеских и локальных условий, однако интерпретация их

в большинстве случаев затруднительна. Можно лишь отметить сравнительно высо

кую роль тентрединид (в основном нематин) в фаунах, предполагаемых более

холодолюбивыми, - ИХ около 20% в Зеркальной и в Гранатовой в Приморье, и

не более 3-5% в остальных местонахождениях. Интересно, что УПОМАнутыедве

точки выделяются из других местонахождений кайнозоя (кроме riалеоценовых

и равне- и среднеэоценовых) также низким обилием муравьев. Вероятно, немати

ны в кайнозое играют ту же роль индикаторов относительно холодного климата,

что и ксиелиды в течение большей части юры и в неокоме .(ныне нематины более

характерны для умеренных и особенно для высоких широт). Можно ли считать

муравьев показателями теплых условий, должны показать будущие исследования.



ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Основные результаты настоящего исследования можно кратко сформулировать

следующим образом.

Крылатые насекомые воаникпи не позднее второй половины раннего карбона

как деНдрофильныенасекомые. питавшиеся генеративными органами растений.
Первичные крылатые несекомые отряда Protoptera, включаемые винфракласс

Scarabaeones, . к среднему карбону дали начало инфраклассу Gryllones (= Poly
neopterase,nsu Martynov), становление которого было связано с адаптацией к

обитанию в наземньiх укрытиях (скоплениях крупномерных растительных остат

коалипа-вапежника или "макроподстилКи"). Еще раньше, к началу намюра, от

протоптер отделилась основная эволюционная линия скарабеоновых. После обо

собяениягрупп, предковых для поденок и стрекоз, эта линия дала начало филоге

нетически важному наДотряду Caloneuroidea и его потомкам, образующим когор

ту Cimiciformes(Palaeoptera + Paraneoptera sensu Martynov) .позже (кпозднему

карбону) от калоневроидов произощли также насекомые 'с полным превращением

(когорта Scarabaeiformes=Oligoneoptera sensu Martynov) - отряд Miomoptera.
Как цимициформные, так и скарабеиформные первично сохраняли связь с древес

ными растениями и, в частности, с их генеративными органами, а становление их

сопровождалось совершенствованием полета и некоторых других функций. Кро

ме того, Для цимициформных чрезвычайно характерно совершенствование процес

сов питания в результате специализации ротовых органов, постепенно riревращаю

щихся в колюще-еосуLl.\ИЙ аппарат. У скарабеиформных наиболее сильно изменил

ся онтогенез (разобщение вегетативных и морфогенетических функций преимаги

нального периода с выделением стадии куколки) в связи с переходом к развитию

непосредственно внутри источника пищи (в стробилах голосемянных растений).

Первая группа потомков миомоптер не позднее начала перми перешла к разви-

. тию в иных субстратах (первично, вероятно, в подстилке, гнилой древесине и гл.) .
Довол.ьно обширный комплекс изменений, связанный. с новым образом жизни

и затронувший обе активные стадии развития (личинки и имаго) , привел к выде

лению предка трех родственных надотрядов - жуков, невроптероидов и мекопте

роидов.

Значительно позднее (к середине триаса) обособилась другая группа потомков

миомоптер - перепончатокрылые насекомые. Этот процесс, по-видимому, происхо

дил в пределах адаптивной зоны их предков (не сопровождался легко заметными

изменениями экологии) и был связан преимущеcrвенно с совершенствованием

адаптаций к этой зоне (прежде всего переход к двукрылому' полету; большое

значение уже на первых этапах могло иметь приобретение гапло-диплоидного ме-

ханизма определения пола) . .
С момента появления и до конца триаса отряд был представлен только своей

исходной группой, предковой для остальных перепончатокрыпых - семейством

Xyelidae. Хронологическая последовательность появления в юре потомков ксиелид

плохо известна из-за недостатка материала и ненадежностм многих датировок; сход

ство многих средне- и позднеюрских фаун позволяет' предположить, что юрская

фауна в основном могла сложиться в течение первой половины периода. В таком
случае к середине юры (или даже к началу средней юры) должны были появиться

все инфраотряды перепончатокрылых (среди низших, т.е, Symphyta, помимо
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Xyelomorpha. также Tenthredinomorpha и ,Siricomorpha. а среди высших. или

Apocri,ta'- Огцввогпогрпа, Stephanomorpha. Evaniomorpha. IChneumonomorpha
и Vespomorpha). Среди низших перепончатокрылыхв это время .воаникпи и поч

ти все надсемейства (ПО-ВjllДИМОМУ. кроме Cepho·idea). среди высших ~ все над

семейства первых трех ин!Ьраотрядов (общим числом четыре, ибо первые два

содержат по одному надсемейству) • но лишь малая' их часть - в двух последних.

Возникновение тентрединоморф из ксиелид (через подсемейство Масгохуеli

пае. и далее семейство Xyelotomidae) сопровождалось усилением тенденции к

открытому обитанию и филлофагииличинок; хотя первичный образ жизни сохра

нялся у тентрединоидов.довольно долго. а выход на поверхность растения разные

их группы осуществляли независимог-У сирикоморф эта тенденция проявляется

д!lабо и только у Pamphilioidea; гораздо более радикальным был. по-видимому.

'~азрыв с генеративной сферой растений и переход на их вегетативную сферу. При

этом у сирикоивов скрытьiй образ жизни личинок становится еще более выражен

ным (развитие происходит энцофитно, т.е, внутри тканей растений. а не в полостях

между его органами. 'как у предновых групп ксиелиД). Этаm:обенностьдолгое

время сохраняется и у высших перепончатокрылых,с тем важным отличием. что

источником пищи здесь становится не растение. а другие насекомые. первично

скорее всего - личинки СИрИКОИДО8.

Высшие перепончатокрылые обособились от сирикоиаов, по-видимому. общим

стволом с предками цефоидов. Переход их от кеипофагии к ,параЗИТИЗIl4У (и. ве
, ровтно, одновременный переход сирикоидов 'с живой древесины на мертвую.

с приобретением симбиоза с ксилофильными грибами) мог быть связан. 'например.

с совершенствованием растениями их средств аащиты от вредителей.

Экологические причины этапов дальнейшей эволюции высших перепончатокры

лых остаются пока неясными. Это касается. в частности. 'дивергенции, перяичных

Apocrita на Orussomorpha и Stephanomorpha и обособления потомков стефано

морф. относящихся к инфраотрядам Evaniomorpha и Jchneumonomorpha. пооеепь

ку всем четырем инфраотрядам первично свойственно развитие на личинках насе

комых - ксилофагов (вероятно. сирикоидов) • заражаемых сквозь ткани растения

с помощью ",ЙЦеклада. Лишь для пятого инфраотряда Vespomorpha. также отно-·

сящегося к числу потомков стефаноморф. можно указать явное изменение исход

ного образа жизни: переход' к развитию на иных хозяевах (личинках жуков).

обитающих в менее плотном субстрате (скорее всего. гнилая древесина. возможно.

также подстилка) • с .зеражением их не сквозь субстрат. а в условиях прямого

контакта. Это было связано со способностью самки проникать в толщу субстрата.

отыскивать' там жертву и осуществлять ее парализацию и. откладку яйца в условиях

ограниченного пространства. Необходимьiм условием для этого была сильная

подвижность брюшка и. следовательно. наличие совершенного брюшного сочпе

Нения. Тенденция к увеличению поцвижности брюшка свойственна всем высшим

перепончатокрыпы•• равно как и блиэким к ним цефоидам. причем большинство

представите'nей подотряда достигло значительных успехов в этом направлении.

Наиболее совершенный механизм сочленения. характерный для. веспоморф, свой

ствен и ихневмономорфам.и не исключено. что он был приобретенещеих общим

предком. Однако' предположение о близком родстве двух инфраотрядов пока
остается недостаточнообоснованнойгипотезой.

Винфраотряде Ichneumonomorpha наиболее примиливную, предковую группу
прещ:тавляет надсемейство Ichneumonoidea. Появление его в юре' палеонгологиче- .
ски пока еще не подтверждено. но на это указывает существование юрских Procto
trupoidea.' которые. веровгно, были прямыми потомками.архаичных ихневмонои

дов.

Многие признаки. характеризующие проктотрупоидов и их потомков (Diap
rioidea. Cynipoidea и 'Chalcidoidea). обнаруживают причинную свяаь с малыми

размерами тела. Вероятно. вся эта группа. условно именуемая Microhym~noptera.

происходит от каких-то МелкИх (длиной вряд ли более 5-7 'мм) .примитивных

ихневмоноидов. Помимо ряда морфолог.ическихособенностей. большинству·мик

рогименоптер (кроме части хальцид) свойственно андопаразитияеское развитие.
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Впрочем, эндопаразитизм очень характерен и для многих ихневмоноидов, особенно I

вяя той их группы, которая также отличает.ся в среднем более мелkими размерами

(Braconidae).
"Ихневмоноиды и проктотрупоиды, как уже отмечалось, должны были возник

нуть в юрское: время. Диаприоиды появились не позже, чем в раннем, орехотворки

(Cynipoidea) и хальциды - в позднем мелу.

Все юрские веспоморфы относятся к наиболее примитивному надсемейству

Be-thylonymoidea, которое едва ли обладало большинством характерных признаков

жалоносных перепончатокрылых (Aculeata). Последние включаютвсех веспоморф,

кроме бетилонимоидов, и характеризуются прежде. всего строениемяйцеклада,
превращенного в жало. В раннемеловое время появляются разнообразные жало

носные, как примитивные (Baissodidae). так и более продвинутые _. близкие к

6айсодидам надсемейства Ротр i10 idea и Spheco idea, предпояожилеяьно более да

лекие Scolioidea и Vespoidea и сильно обособленныеChrysidoidea (= Bethyloidea) .
Муравьи (Formicoidea), вероятно,появилисьтолько в позднем мелу.

В фаунистическом аспекте история перепончатокрылых 'может быть разбита

на несколько этапов. Начальный этап занял вторую половину триаса и характери

зовался присутствиемединственногосемействаXyelidae, с доминированиемархаич
ного подсемейства Archexyelinae. Фауна была, по-видимому, однообразной на

огромных пространствах (оrАнгаридыдо Австралии) •
.Юру можно-охарактеризовать как этап становления (начало) и сравнительно

стабильного существования (конец периода) собственно мезозойской фауны

перепончатокрылых. Соотношение между двумя частями этого этапа неясно;

возможно, что tтановление фауны заняло сравнительно немного времени. Таксо

номически юрские фауны сильно о.тличаются от последующих, но тесно связаны

с ними филогенетической преемственностью. Таксономическое разнообразие юр

ских локальных фаун уже сравнимо с современными, но экологический спектр

в юре сравнительно беден, доминировали скрытоживущие растительноядные формы

и эктОпаразиты. Юрские перепончатокрылые известны только из Евразии, и фауны

их на этой территории дифференцированы экологически (назападе·доминируют

ксилобионты, на востоке их почти нет).

Раннемеловой этап можно считать переходным между юрским, типичным впв

мезозоя (и мезофита), и кайнофитным (поздний мел и кайнозой) этапами.Состав

фауны в это время, по~идимому, быстро изменялся, поввпяпись группы, харак-

. терные для позднего мела. "Тупвковые", быстро вымирающие группы в это время,

как и в юре,· 'быпи немногочисленны. Экологический спектр отряда расширился

аасчет филлофагов, эндопаразитов (включая яйцеедов) и ос. Важным событием этого

времени было появление перепончатокрылых, связанных с покрытосеменными

Растениями. Экологическая диффереНциация западных и восточных фаун (точнее,

по"вИДИМОМУ, западных и южных, с одной стороны, северовосточных - с другой)

сохранялась по крайней мере в неокоме (первые века равнемеповой эпохи) •
В конце эпохи, в-аптский и (или) алЬ6ский века происходит "меловая биоцено

тическея.ревспюция" - смена· мезозойских биоценозов биоценозами с доминирова

нием покрытосеменных. В это время вымерли многие группы перепончатокрылых,

но некоторые из них, в том числе юрские реликты. на короткое время значительно

увеличили свою численность.

Приблизительно в середине мелового периода возникла фауна, в 'основном

типичная для кайнозоя (начался кайнофитньiй этап эволюции). Появилось много
групп, играющих важную роль и в более поздних бисщенозах, включая и совре

менные. В эколог.ическом плане наиболее важно появление общественных пере

пончатокрылых - муравьев. Интересно, что одновременно возникли и другие
социальные насекомые - термиты. П.УтистаНовления социальности муравьев сильно

отличаются от таковых не ·только термитов, но и других перепончатокрылых.

Кайнофитный этап допускает подразделение его на_ несколько этапов низшего

ранга. В течение начального (позднемелового) периода почти завершилось выми

рание таксонов в ранге семейства (в том числе и таких, которые возникли после,

либо в ходе '''меловой революции") и повысилось разнообразие фауны. Для позд-
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немелевых фаун характерны также непрерывные смены доминантов и особенно

субдоминантов в последовательных фаунистических комплексах (по существу,

это был этап непрерывных изменений) . Второй, раннепалеогеновый период, захва

тывающий палеоцен и большую часть эоцена.: отличается относительно низкой

численностью сцелионид, сеРфИfИД и муравьев; в эоцене имели место последние

случаи вымирания семейств. ПоЗднепалеогеновый период (с позднего эоцена

приблизительно до границы олигоцена и миоцена) характеризовался обилием' му

равьев, в частности Formicinae и Dоlichоdегiпае, и появлением общественных

пчел. В неогене (миоцен-nлиоцен) место Dоlichоdегiпае заняли Мугmiсiпае, стали

многочисленными ранее весьма редкие одиночные пчелы и паразиты высших

(мускоидных) мух и гаппиц.

Географическая дифференциация фаун была заметной еще в позднем мелу,

одновременно с существованием широко распространенной довольно однород
ной фауньi Сибири и Канады. В. кайнозое наличие такой дифференциации несом

ненно, но зоогеографический анализ кайнозойских перепончатокрылых выходит

за пределы возможностейавтора этой работы.

Характерной общей чертой эволюции перепончатокрылых является ее преем

ственность, высокая скорость и неравномерность, а также чувствительность к .
изменениям среды обитания, что делает этих насекомых перспективными индика

торами возраста и эколого-географИllеских усло~иЙ.
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ОБЪЯСНЕНИЯ К ТАБЛИЦАМ

Таблица I

НиМфanьные крылЬА насекомых из в. карбона Тунгусского бассейна (из Раеницына, 19761
Фиг. 1. Paimbia fenestrata Sin. (из Шарова, 19731, Palaedietyoptera
Фиг. 2-3. Tehirkovaea gunata G. zal., PaiaeodietVoptera; нимфы двух возрастов

Фиг. 4. Narkemina angustata Мап., Protoblan,odea
Фиl. 1 - МОН18Ж tIOрм'nьной и пеpesернутой фотографии отпечатка
Фиг. 2-4 - МQНТВЖ фотографий пр"мого м обратного оте'4атков

Таблица 11

Фиг. 5. Herdina mirifieus СаГР. et Rieh., Pr:otoptera; ер. карбон США (из Carpenter, Riehardson,
19711 (Х4,71

Фиг. 6. Homoeodi~on elongatum Mart.,·Hypoparlida1; 8. пермь ПриypanWt; гопотип (Х1,91

Та б л и ца 111

Фиг. 7, Paleuthygramma tenuicorne Mart., Caloneurodea, н. пермь ПриуpanЬА (Чекарда, экэ. ПИН

N" 1700/1424); брюшкосамки е "Йцами.

Фиг. 8. Голон Marimerobius 'р. (Triehopteral, н. neрмь ПриуpanЬА (Чакарда, экэ. ПИН N"212/81
е щупиками, образующими noдобие хоёотка .

Фиг. 9. Y'l8eТOK переднего крыла MesOeynips insignis Сат. (Hyrnenoptera, lbaliidael е возмож
ным 38'4атком ареолы
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- стернит метасомы

- стипес максиллы

- сухожилие, поднимающее ме113"

сому

- тергит брюшка

-тегупа

- тергит метасомы

- перваR пара створок Riiu.еклада

(гонапофизы восьмого сегмеНl11

брюшка)

- втораи пара створок Яiiu.еКладв'·

(гонапофизы деВАТОГО сегмента

брюшка)

- третья пара стаорок или ножны

Riiu.еклада (часть коксита ДВВАТО

го сегМ8Н11I брюшка. включаи его

стилус)

- вальвы пениса (гонаПОФИЗI>. деви

того сегмента брюшка?)
- первыii вальвифер RЙu.екладв
- второй вальвифер иЙu.еклЗдв (часть

коксита девитого сегмента брюш

ка)

- тормознаи пластинка первоii ство

рки иiiцеклад.1

Значки "+" и "-" на рисунках крыльев означают соответственно выпуклую (приподнитую

надокружающeiiмембраной) или flОГНУТУЮ (опущенную) жилку.

tga
tg\
tgm

spi
sps
stm
stp
tdg

SC
scl
sct
scx
sipl



УКАЗАТЕЛЬ ЛА1'ИНСКИХ НАЗВАНИЙ

Abispa 129
Acanthplyda 54
Achilidae 105
Aculeata 57. 58. 75. 79.85.100; 101, 103, 104,

110, 114,136. 152. 166
Adelphinae 104
Adleria 95
AegНips95

Aenigmatodes 20, 25. 27. 30
Agaonidae 99
Agriotypidae 80
Agriotypus 81
Algoa 114. 116
Alloxysta 96
Alysiinae 161. 162
AmbIynotus 95
AmbIyopone 131.134.139
AmbIyoponini 132.133.134,139
Ambositгa162
Ambositrinae91.98.162
Amiseginae 104. 109. 158
Ampeliptera 25.27
Arnpulex 11з
Ampulicinae 117. 152.157
Anacharis 93, 94. 95. 96
Anacharitina!\ 93.95.96
Anaxyela 52
Anaxyelidae 44. 52. 53. 54, 62. 64. 146, 147.

148.149.150.151,152.153.154'
Anaxyelinae 52. 151.152·
Ancistrocerus 119
Aneuгetinae 133
Aneuretirli 133
Angaridyela 45
Angarosphecinae 152
Angarosphex 58.116,117.152
Anomopterella 68
Anomopterellidae 57.68,75.147. 149
Anteon 101.107
Anteoninae 109 ,
Anthobosoa 113.121.122
Anthoboscinae 112. 121. 122! 123. 124. 126
AnthoxYela 150. 153
Apanteles 79 '
Aphelopinae 105, 109
Aphelotoma 117
Aphidiidae 79.81
Aphidiinae 57. 70.95.160.161
AphthorobIattina 20

A,pidae58. 116, 117
Apiformes 10~.116

Apinae 117.162
Apis 111
Apocrita 50.55. 56. 57.58. 60. 62. 63. ~. 65.
, 66. 75. 104.1q9. 119. 145. 146, 148. 152,

157,158.165 .
Ap()idea 58, 116 -,
Apomyrma 131.134

i Apterogyne 101
Apterogyninae 58.101,113.124.125
Archaemioptera 37
Archaemiopteridae 37
Archaeognatha 12. 13'
Archaeoteleia 90
Archeglyphis 27
Archescytinidae 21.28
Archexyela 143 .
Archexyelinae 44.143.145.166
Archisphex 58.1,16.152.153
Archodonata 17.25
Arge49
Argidae 39.44.46.47.48
Argogorytes 11О
Arthrogaster 99
Aspiceratinae 95. 96
Astata 110
Atactophlebiidae 16
Athetocephinae 55
Athetocephus 55
Auchenorrhyncha 30
Aulacidae 96
Aylacidae57. 74.75.150.151. '152, 153.158.159
Aulac:inae74. 75
Aulacosthetus 68. 74
Aulacus 68, 74
Aulaxini 97.156.158
Aulisca 53
Auliscinae 53
Austromerope 33
Aus'tronia 88. 89. 90. 94
Austroniidae 57. 88. 89. 90. 95. 98.158
Austroniinae 89. 90 .
Austroserphus 84
Aylax93

Baeomorpha 157. 158
. Baeomorphi~lae99.158

Bais'sa 68. 74. 75
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8aissidae 57.
8aissobius 109,152
8aissodes 114, 115
8aissodidae 58, 103, 114,115,150, 151, 155,

166
8elonogaster 142
8embix 101
8erothidae 21
8ethylida9 58, 100; 101, 104, 105, 107, 1013,

109,118,156,158,1,59
8ethylinae 108 , ,
8ethyloidea 58,85,101,104,166
8ethylonymellus 100, 1013 '
8ethylonymidae 57, 70, 75, 78, 99, 100; 1<47,

148,149
8ethylonymoidea 57, 75, '100,147,166
8ethylonymus 100, 147
8ethylus 101
Bittacidae 40 ~1(~

81asticotomidae 43, 44, 45, 47,48, 162
81attinopseida 16,17,20,21,30,32
81attinopseidae 30, 33, 39
81attinopsis 34
81attoprosbole 27
8oreidae40
80uceklytinae99,158
8rachinostemma 90
8rachycistidinae.126, 132
8rachycistis 112
8rachycleistogaster 71
8raconidae 3, 9; 56, 61, 67, 70, 79, 80; :81, 82,

86,111,156,157,158,160,162,166
8raconinae 57,82, 158 '
8radynobaenidae 98, 79, 101, 108, 11:3,

118, 119, 121, 122, 124, 125, 127, 128,
131

8radynobaeninae 101,113,124,125
8radynobaenus 1.,01, 113

Cacurgidae 20
Cacurgoidea 19
Cacurgus 20
Caliroa 49 .
Caloneura 32, 34
Caloneurida 16
Caloneurodea 17~ 32, 34, 35
C8loneuroidea 16,17,32,35,164
Caloteleia 87
Caloteleini 85
Campsomeris 121 '
Cephalonomiini 105
Cephidae 43, 44, 46, 50, 51, 54, 55, 61,,64,

151,156
Cephinae 55, 156
Cephoidea 44, 45, 46, 50, 51, 54, 55,,60, 62,

63,70, 165 '
Cephus54,61,'
Cerambycidae 109,
Ceramius 119
Cerapachyinae 58, 133
Ceraphronidae 57,71,73,75
Ceraph'ronoidea 57, 71, 73, 75, 147, 151, 158
Ceratina117

184

Ceratinini 137, 138
Cercens112,113,136,138
Ceropales 109,110,111,112,113" 115
Ceropalinae 58
Ceroptres 96
Ceroxyelini 153
Chalcididae 89, 99,162
Chalc;idoidea 3, '8,57, .70, 77, 82', 83, 85, 88,

91,97,98,99,156,158,165
Chalcis 97
Charipinae 57,93,95,96
Charips 93
Cheliomyrmex 134
,Chelogynus 107
Chlorioll 114
Chrysididae 58, 86, 101, 103, 104; тов, 107,

, 109, 118, 152, 158 ,
Chrysidir,ae 105, 107
Chrysidoidea 58, 101, 104,107,158,166
Chrysopa 33
Chyphotes101' '
Chyphotinae 58,101,124,125
Cicadidae' 25
Cimbicidsle 44, 46, 47
Cimiciforrnes 16, 17,28,30,33,34,35,164
Cleistogaster60, 71, 73, 75, 146,153,154
Cleistogastrinae 50, 70, 71,73,74,75
Cleonymidae 99
Cleptes 101 , 107
Cleptidae 58
Cleptinae 104,105,107,108,109,152, 158
Climaconeura 27
Clistopsene//a 101,107 '
Clytrinae 105
Coleopteroidea 16, 17
Collembola 12
Conostigmus 73
Coselia 20
Cosila 112, 122
Cretabythus 107, 108, 109
Cretavus 121, 126
Cretevania'68, 75, 151
Cretevaniidae 57, 68, 74, 75, 151, 152, 154,

157,158
Cretochaulius 150
Cretocleistogaster 74,75,151
Cretodinapsini 73, 158
Cretodinapsi. 73, 75
Cretogonillinae 71, 75, 15!3
Cretogonalys 73, 75
Cretosphex 58, 116, 117, 152
Cretotaenia 150 '
Cryptocheilus 112, 115
Curiosivespa 125,133,152
Cynipidae 57,61,93,96,97,156,158,162

,Cynipinae 57, 93, 95, 96
Cynipoidea 57, 77, 82, 83,92,,93,94,158,165,

166

Dasyleptus 13
Dendrocer.us 158
Diamma 114,121
Diaphanopterodea 14, 17, 18,,25,28; 30, 31



Diapriidae 10, 57,83,86,.88,90,91.92,95.98.
156.158,161.162

Diaprioidea 57. 77, 82, 83. 85, 88,89,90,98, .
165

Dilta 13
Dilyta 96
Dinapsinae 162
Dinapsini 71
Dinopsocus 25
Diomorus 98 .
Diplolepis 61
Diplura 12
Diprionidae 44. 47
Dфгiопiпае 70
DistylOl:iinae88.158'
Distylopus 88
Dolichoderinae 58. 133. 135,155, 167
DоЩ:huгus 113,116 .
Doryctes 79
Dorylidae 134
Dorylinae 58,' 119, 124. 131, 133, 134:135
Doryl'us 110,11"3. 129, 131, 134
Drepanopteryx 41
Dryinidae 58. 100, 101, 103, 104.105. 107,

109,150,151.156.158
Dryininae 158

Evaniomorpha 57, 70, 73, 74, 75, 147,1.51,
158. 165

Evaniops 68
Evenkia 19,20,21,22
Evenkiidae 20

Falsiformica 121, 128. 134, 156 .
. Falsiformicidae 58. 110, 118, 121, 123, 124,

125,1.26.128,129.132,154,158
Fatianoptera 25,27 .
Fеdtsсhепkiэ 101,112,121.122
Fedtschenkiinae 58, 101, 113, 121, 122, 123.

124,125
Fidiobia 161
Figitidae 57,92,93.94,96,97,161
Figitinae 93, 95. 97.162
Foenotopus 61, 66, 67
Folindusia 151
Formicidae 58, 101, 122, 131. 133, 134. 140,

155,158.162 . .
Formicinae 131,133,135.167
Formicoidea 58, 103, 110, 118, 124, 125 •. 126,

128.13,1,132,158.166
.Formicium 147

. Fulgoroidea 38

Ecitqn 101
Ecitoninae 58. 134, 135
Ecitonini 133 .
Eetatommini 133,134 '
Electrotoma 46, 49
Electrotomidae 44.46,47,48.1'61
Embolemidae 58. 100. 101. 103, 104,105. 10"l,

109,118
ЕmЬоlеmцs101. 107
Emphyloptera 27
Еоропега 53
Eotillini 131
Eoxyela 151
Eph.emeriformes 16,17.24
Ephemeroptera 16, 17, 25
Ephemeropteroidea 16
Ephialtes 77
Ephialtites 149
Ephialtitidae 56, 57, 59, 60, 65, 67, 1'0, 71,

77, 78, 79, 99, 104, 147, 148, 14Н. 151,
152,153.155

Ephialtitinae 65
Ephutomorpha 121
Epimastax 36, 39
Epipompilus 110
Epyrinae 108, 158
Eriocampa 156
Eucoilinae 57.93,95,96,97
Eumenidae 58. 126. 129, 132, 133
Euparagiiriae 118,129,133,'152, 155;157 .
Eupelmidae99
E<Jphorinae'81, 158
Eurytomidae 99
Evania 68
Evaniidae57 •. 68.74. 75.104,12&.
Evanioidea 57,68,79.147,158

У2 12. 976

Gasteruptiidae 57,68,74
Gasteruptiinae 74,75,76
Gasteruptiol1 68
Gasteruptioninae 74
Genopterygidae 34,3.5
Gigantoxyelini 153
Gigasiricidae 44, 51, 52, 53, 54, 63; 64, 145,

146,147,149
Gilpinia 49
Glaphyrocoris 34
Glaphyrophlebia 30, 32
Glosselytrodea 17,34,35
Gonatocerus 91
Gryllones 15,16, 17,20,164
Guiglia 68
Gurianovaella 16

Hapaloptera 19,20,27
Hapalopteridae 20. 30
HarpagocrYPt<Js58, 114,116
Hebridae 126
Helcon 61, 79. 80
Helconidea 79
Helconinae 158
Heloridae 57,83,84,85,88,98.147,148; 149,

151,152.156
Helorus 84, 85, 88
Hemerobiidae 41
Негпегошш 33
Hemeroscopus 150
Heptamerocera 93
Herdina 14,20
Herdinidae 20
Heterogyna 58 .
Heterogynidae 104

. Heterologus 19,21.
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Holepyrus 107
Holochrysis 107
Homalophlebiidae 20
НоmоеodiсtvidЭe 28,30
Homoptera 21• 30
Homopteroidea 16. 17.25.33
Hybrizon 77, 80. 81
Hybrizontinae 57
Hy'dropalaeoptera 17, 25
Hyla~us 119.127
Hymenoptera 16. 17. 18.38.44. 147
Hymenopteroidea 16. 17
Hypocleptes 107
Hypoperla 26
Hypoperlida 16,17.20.27.25,28.29,30
Hypoperlidae 22. 25. 26, 27. 28, 30
HypOperloidea16, 17
Hypoperlopsis 27

'Ьаliа 93:95. 96
Ibaliidae 57.92.93.94.95.96.97.158
lbaliinae 93. 97 ' ,
'lсhпеuпюпidае3.8. 56,57.61.67.76: 77,79.

80. 81. 82. 98. 111. 150. 151. ,52. 153.
156,158

Ichneumonoidea 57. 70. 79. 80. 82. 158. 165
Ichneumonomima 73. 75.151
Ichneumonomimidae 57. 73.75. 151. 155. 156.

157
Ichneumonomorpha 57. 67. 70. 75. 77. 78, 79.

147~151.1ba,165 '
Iscopininae 86. 88
Iscopinus 84. 86
Iseropus80
Ismarinae 158
Ismarus 77,88.90.158
Isocolus95

Juralyda 147
Juralydinae 147

Kalligrammatidae 38
,Кaltanelmoa 25
Karataidae 57. '78.80.148.149
Karataus 78. 80
Karataviola 65
Karatavites 56, 58. 59.65
Karatavitidae 55. 56. 57. 58, 59. 60. 71. 104,

145.146.147.149
Kempendaja 52.53.153
KemPandajinae 53. 151. 152
Кiefferiella 95,96
Кirghisoxyela144
Kliwria 20
Kotujella 68
Kotujellidae 57. 74
Kotujellinae 75. 158

Larra 114
LemmatQphoridae 16.18
Leptanilla 131
Leptanillinae 58.124.131.133,134.135
Leptocleistogaster 75. 151,152.154
Leptogastrella 99,

186

Leptogenys 131
Leucospididae 89 .9?•98
Leucospis 86.97.98
Liadoxyela 144,146 .
Liadoxyelini 145.146

'Libelluliformes 16.17.24
Libocedrus 64
Limburgina 20,25
Liopteridae 57,96
Liopterinae 57.96.97
Loboscelidia 10', '
Loboscelidiinae 58.104.107

Machilidae 13
MaerolePidoptera 49
Macrotelia 86
Macroxyelinae'-44.,45.46. 152. 153. 165
Macroxyelini 43.44.45. 150.153
Madygella45 '
Madygellinae 7.44.45.46.143.145,151
Maimetsha 73
Maimetshidae 57. 76.73.154.158
Manica 131.134
Marimerobius 38
Маrtyпоpsoёus 25; 26
Masaridae 58. 118. 128. 129, 132, 133, 152,.

154.155.157
Masarina 129
Mastotermitidae 33
Mecoptera 22, 33. 37. 40. 43 '
Mecopteroidea 16. 17. 22 '
Megalodontes 54
Megalodontidae 44; 54. 55
Megalomus 41
Megalyra 73
Meg8lyridae 57.60.70. 71. 73. 75. 79; 146.

147. 148. 149. 151. 154. 158. 162
Megalyrinae '71. 73. 75
Megapterites 53 .
Megasecoptera 17. 18. 25. 30
Megaspilidae 57. 71. 73. 75. 151. 152,

158
Megaxyela 44
,мeioneurites 38

. Melipinorytes 159'
MeLiponini 137
Meria 127
Merope 33
МегореidЭe 33.40
Mesitiinae 105, 108. 158
Мesoblattina 150
МeSOC1iphus 151 " ,
Mesocyi1ipinae 57. 93,95, 96. 97, 158
MesclCynips 93, 94
Mesclhelorus 85
Mesolyda 151. 152
Mesorussinae 68, 158
Mesorussus 68
MesO!ierpltidae . 57, 50, 67,' 76, .83, 84, 85;88,

94~.98, 146; 147,148, 149,150, 151, 155,
158

Meso:;erphus 76, 84, 85
MesO)tyela.'51, 156~ 157



Meteorus '19.
Methoeha 102, 112 .
Meth6chinae' 118, 123, 125, 126, 127,

132
Мetropator 19, 20,' 22, 27
Metropatoridae. 21, 22
Micrephialtites 59,65
MicrocJeistogaster 71, 75
Microgastrinвe 158
Microhymenoptera 82,83, 156, 165
Micropterygidae 43
Microserphites88
Microstigmus 137
Miomoptera 16, 17, 18, 21, 22, 35, '36, 38,

164
Miomopteroidea 16, 17, 38 .
Mixotermitodea 20,27, 30
Monomachidae57, 85, 87, 88~ 89, 90, 95,.

98
Monomaehus 87, 90,94
Monura 10, 12, 39
Muscomorpha 10
Mutillidae 58, 86, 87, 101, 108, 110, 113,

;18, 121, 122, 123, 124, 125, 126,127,
128, ,155

Mutillinвe 121
Mycterptila 29
Mymar 91
Myrтiaridae .57, 70, 88,91, 92, 158, 160
Mymarinвe 158
Mymarommatidae 88, 89
Mymarommatinae 57, 88, 89, 91, 92, '157,

1!58, 162
Myriopoda 12
Myrmecia 86, 101, 122, 139, 156.
Myrmeciinae 58, 133, 162
Myrmicidae 58, 101, 113, 131, 134,155
Myrmiciidae 44, 51, 53, 54, 64, 145, 147, 148,

149,161
Мyrmicinae 131, 134~ 135,167
Myrmicium 53, 147
MyrmicC!pterineJla 10f\
Myrmosa 101,113
Myrmosinae 58;113,121,123,125,127
Myzininae 123,124,125, 126 .

Nacekomia 20·
Narkemidвe 20,30
Nasonia 98
Nealoga 114 .
Nematiriвe 47, 157
Neoptera 15, 17
Neorhacodes 81
Neuropteroidea 16,17,34
NiteJa 109
Nothomyrmecia 131,133
Notiothaumatidae ,40
Nugonioneuridвe 28, 30

Oberthuerellinae 57,96,97
Odonata 16, 17,25
Odonatoidea 16
Oedischiid8e 18

Ofigoneoptera 1р, 17, 18, 20, 21, 22, 24, 34,
164

Olixon 58, 114, 116
Omalia 20 '
Omaliidae 20
Ophrynopinae 68
Ormyridвe99, 158
Orussidae 57, 61, 62, 66, 68, 70, 76, '151, 154,

158 " . . . '.

Orussoidea 50, 57, 60~ 62, 63, 64, 68,142
Orussomorpha 57, 64, 66, 75, 147, 151, 158,

165 .

Orussus 61
Oryctobaissodes 114, 115
Oryctopterus 126

PachyJomma 77 ..81
Pachylommatidae 80
Pachylommatinae 57, 81
Palaeodictyoptera 14, 17, 19,25,30,31
Palaepdietvopteroidea 16,17
Palaeomanteidae 37
Palвeomantina 36, 37
Palaeomantisca 36
Palaeomantiscidae 37,38,39
Pa'aeomymar 91, 162
Palвeomyrmex 131, 134
Palaeoptera 14, 15,17,18,164
Paleuthygramma 32, 34
r>amphiliidвe 44, 51, 54,55,147,149
PamPhilioidea 43. 44, 45, '46, 50, 51, 54, 70,

145,147,165
Pamphilius 51
Panorpa 43
Panorpidae 40
Paoliidae 19, 20
Paoliiformes 16, 17,22
Paragia 129
Paragiinae 129
ParambJynotus 94, 95

. Paraneoptere 15, 17, 18, 24, 25, 27, 28, 164 .
Parapamphiliidae 44, 54, 55, 147, 149, 151,

154
Parapamphilius .54, 151, 152
Paraplecoptera 17, 25 ,
pararchexyela 52
Pararchexyelidae 44, 51, 52, 53, 54, 145,146,

147,149
Paraulacus 146
Paremphytus 49 .

. Paroryssidae 57,62, 66, 68, 147,148,149, 151, 155
Paroryssus 68
Paxylomma 81
Pelecinidae 57; 84, 85,86, 87,88,150, 151,

162
PeJecininae 86, 88, 151, 152
l'elecinopteridae 57
Pelecinopteron 84,86, 160.
l'elecinus 86, 87, 97
Pemphredoninae116, 117,158.
Pepsis 112
Pergidae 44, 46,47, 48, 70, 86
Perielytridae 29,30
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Perielytroa"a 30
F'erielvtron 29
Perilampidae 99
Permarrhaphidae28, 29; 30
Permarrhaphus 28
Permembia 37
Perrnembiidae 37
F'errnithonopsis 38.40.
F'ermoberothidae 35•PermobieJla85
Perrnonia 37
Permonikia37
Permonka 36. 37. 41 .
Permonkidae 35.37
Permopsocidll 28
Perrnopsocus 27
Perrnosialidae 37.39
Permosialis 37
Pheidole 131
Philomastix 49 .

, .

Philomastiginae 44, 70
Pimplinae 76.77.162
Platychoristidae 21
Platygastridae 57. 85. 86. 88. 90. 92; 160. 161.

162
Plecoptera. 18.25
Pleroneura 43. 46. РО.64
Plumariidae 58. 86.101, 103.104.105.1~)7,

108. 109.118 .
Plumarius 107, .
Po~alonia 1,14,'122 ':: ".
PciJlstes 110, 119. 124,129
Polistinae 104.132
polistomor~ha.~98

Polochrum 113.122
Polyneoptera 15,17. 18, 30, 34. 164
Pompilidae 58. 79. 101,103. 109., 110, 111.

112; 1131 114, 115.119. 150, 152
Pompiloidea 58, 103, 110, 113. 115•.118,166
Pompilopterus 115. 152 .' j. ,

Ропеппае 58.111, 131. 133,134. 135. 155.
156 .

Praeaulacidae 57; 67. 68. 70. 73, 74. 75. 79,
147. 148.149

Praeaulacinae 79
Praeaulacites' 68
Praeaulacus 68 .
Pristocera 101
Pristocerinae 108
Prionyx 114
Pro~pocrit.us 58. 59. ев. 66, 145. 1.46
ProbethYlus107,

, Proctotrupes 87
Proctotrupidae . 83. 84. 85; 86, 87, 88, 150,

151,152.156 '.
Ргостотшрошеа 57, 71, 76,77. 82. 84 •.147._

165
Prolasius 131
Prolyda 54
Prosbolomorpha 18

Proscolia 103.112,113.119.121,126 .
Proscoliinae 112,118,119.,121.122,123,152.

156

188

ProtobIattinopseidae 34
ProtobIattodea 14,16,17,18,20.25. ЗО

Protocollarra. 20' .
Protocyrtus 84, 85
Protohelorinae 85
Protohelorus 85
Protoibalia 97
Protomutilla 121, 127
Protoprosbole 25, 27
Protoprosbolidae 30
Protoptera 16,17.19,20,25,164
Protopteroidea 16
Protorrhynchota 17. 24, 25, 28
Protorthoptera 19, 20, 30
Protosirex 52 '
Prototettix 20
Proturs 12
Pseudogonatopus107
Pseudohomotethu~ 27
Pseudomyrmecinae 58,133, 135
Pseudophotopsidinae 113,125.127
Pseudophotopsis 86. 113, 118. 122
Pseudosirex 53
Pseudosiricidae 44, 53 .
Psocidiidae 21, 27
Рвосортега 21. 25
Psocopteroidea 16, 17, 24
Pteromalidae 98, 99
Pterombrus 111, 125, 127

, Pterygophorinae' 70'
, Pterygota 12, 17

Pycnostigmatinae 57.85,92.95.96

Raphidioptera 25
Rhacodopteron 81
Rhagigaster 112, 126
Rhiriomalciptila 29
Rhopalosoma 113; 115.116,
Rhopalosomatidae 58, 103,'1,10, 111. 113, 114.

115
Rhyssa 61. 77
Rорrопiа 84,85
Rop~oniidae 57; 84. 85, 88

Sapyga 111,119. 121, 122
, Sapygidae 58, 79; 100. 101, 103. 11 О. 111,

113, 118. 121, 122. 123. 124;125. 127.
128, 132

Sapyginae 110, .113,121.122,123
Sarothrus 95
Scambus 61
Scarabaeiformes 16, 17. 24. 30, 33. 34. 35,38.

41.164
Scarabaeones 1&, 16, 17,22.23,24.164
Scelionidae 10. 57.83.85.86.87.88;'89.,91.92.

95.151,152.156,157.158.161
Scelioninae 158
Sceliphron 111
Schizocerella 49
Schlettereri.us 59.81.87

. Sc!erqderrna 1за ,
SClerogibba 101.107 j

SclerogIbbidae 58.70, 100. 101,103,104.105.
1Щ100 "." о



Stigmatomma 139
Stilbula 97
Strephocladidae 28, 30 .
Strephoneura 28, 29
Strephoneuridae 28
Strongylogaster 49
Stygneidae 20
Susaninae 47
Sustaia 20
Sylvohymen 18
Symphyogaster 65'
Symphyta 4,43, 44, 47, 50, 55, 56, .58, 62,

63,145,146,148,151,158,164
Symphytopterinae 65, 67
Symphytopterus 58,59,,65
Synomaloptila 28,29,34
Synomaloptilidae 28, 29, 30
Sупteхiпае 62, 156 .
Syntexis 53, 64,156
Sypharoptera 32, 35
Sv.pharopteridae 32, 35 .
Syrista 51,60, 61

Scolebythidae . 101, 103, 104, 107, 108, 109,
119,154,158

Scolia 77, 122
Scoliidae 58, ,103, 1р8, 110, 112, 113, 118,

119,121,124,125,126,127,128,152,1:Ю'

Scoliinae121,123
Scolioidea 58; 103, 110,118, 121, 125, 152,

158, 166
Scotaena 112
Selandriinae 156
Sepulca 52
Sepulcidae 44, 51, 52, 53,54, 145, 146, 147,

149
Serphites 157,158 .
Serphitidae 10, 57, 88, .89, 91,92, 150, 151,

157,158,161,162
Serphitinae 88, 91, 92, 151, 158, 161,
Sialidae 18
Sierolomorpha 101,121
Sierolomorphidae 58, 101, 110, 111, 118; 119,

121., 123; 124, 125, 126,128,.129,131,132
Sindomioptera 37
Sinosirex 53, 153
Sinosiricidae 44, 53, 54 Taeniogonalis 73
Sinisiricinae 53. Taimyrisph.ex 58,121,128,158
Sirex 53 Tanychora 79,80,81, 153
Siricidae 44, 46, 53, 54, '61,62,64,95, 147, Tanychorella 79,81,153

141:\,149,.150,151, 153 Tanychorinae 81, 82,151,152
Siricinae 53 Tchirkovaea 14
Siricoidea 44, 45, 46, 50, 51, 54, 60, 63, 64, Tenthredinidae 44,,46, 47, 48, 49, 70, 151, 152,

70,147,151 . 154,156,157
Siricomorpha 44, 46, 50, 51, 55, 145, 147,151, Tenthredininae 15'6

165 Tenthredinoidea 43,44,45,46,48,49,70
Sisyra 41 Tenthredinomorpha 44, 46, 50, 147, 151,
Sogutia 51,55,144,145,146165 .
Spathoxyela 45 Tetracampidae 88,99, 154,157, 158
Speciformes 103,116 Thynninae 101,114,121, 123, 127
Sphecidae 58,101,109,110,112,113,114, Thysanopteroidea 16,17,24,25

116, 117, 122, 128, 137,150,151,152,153, Thysanura 12
154,156,157,158 .Ticoplinae 58,.104

Sphecinae 113 Tiphia 77, 121
.Sphecius 117 Tiphiidae 58, 101, 108, 110, 111, 112, 113,
Sphecodes 117 114, 118, 119, 121,. 122, 123, 124, 125,
Sphecoidea 58, 103, 109, 110, 113; 114, 116, 126,127,128

117,158,166 Tiphiinae 121,124,12&
Sphecomyrma 131 . Tococladidae 28, 30
Sphecomyrminae 58, 128, 131, 133,134, 135, Torymidae98,99,158

155,158 Triadomerinae 158
Sphex 111, 117 Triadomerus 158
Stenarocera 34 Tr:ichobaissodes 115
Sthenaropodidae 20 Trichogrammatidae 99
Stenogastrinae 132 Тriсhоgrаmr:nаtiпае 158
Stephanidae 56, 57, 58,59,60,61,62,66; 71, Trielis 113

74, 76, 85, 87, 109, 111 Trigona 159
Stephanogaster59,65,66 Trigonalidae 57, 71, 73, 75,79,109,111,151,
Stephanoidea 57, 59, 60, 70, 71 152,158,159 .
Stephanomorpha 57, 71, 75,147, 151,1~5 Trigonalinae 151
Stephanopsis 34 Trigonalopterus 65
Stericophorinae 44 Trigonula 159
Stigmaphron 73 Trupocha/cididae 88, 89
Stigmaphronidae 57, 71, 73, 75, 151, 152, 154, Trupochalcidinae 57,89, 158

157, 158 Trupochalcis 89,94,95
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Yceploca 107, 108, 109

152,154,156,~57

Xo.rides 77
Xyalophora 93
Xyela 38,43,45,63,156
Xyelecia 46
Xyelidae 7, 10,43,44,45,47, 50, 56, 63, 70,

142, 143, 144, 145, 146, 147, 148, 149,
150,151,152, 153,156.164,166

Xyelinae 44,45,46,50.64, 145, 151
Xyelini 46, 146
Xyelisca 146
Xyelocerus 48
Xyeloidea 44, 46
Xyelomorpha44,46,147,151,165
Xyelotomidae 44, 46, 47, 48, 147, 148, 149,

154,165
Xyelula 45,151,152
Xyelydidae 44, 51, 54, 55, 145, 146, 147, 148,

149,151,154

Vanhorriia 84,85,86,87
Vanhorniidae 57,84,85,86,87,88
Vespa 119, 122,129 .
Vespidae 58,104,111,122,132,133
Vespoidea 58, 79, 103, 110, .118, 119, 124,

125,128,129,132,152,166.
Vespomorpha 57,67,70,75,77, 78,79,99,100, .

158,164
Vipio 79
Vitimilarva 47,48, t 51 Zdenekia 19
Vitimosphex Zeugloptera 43
Xeris 45 Zoraptera 25
Xiphydria 51,53 .. Zygentoma 12
Xiphydriidae 44, 46, 51,53, 54, 62, 64, 151,

Tryphoninae 158
Tshekardobia 27
Tshunicola 26
Tychtodelopterum 37
Typhlorтiyrmex 134
Typhoctes 121, 127
Typhoctinae 58, 79, 101,124,125
Typhoetoides 121, 122

Undatoma 46,47,48, 153
Urocerus 61
Uromesitius 105
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