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ВВЕДЕНИЕ 

Выяснение генетичеСRИХ (родственных) Отношений разных групп жи~ 

вотного царства, их происхождения, их эволюции, равно RaR и уяснение 
общих заRономерностей эволюционного процесса являются важнейшими 

задачами сиtтематичеСRОЙ зоологии и па.ч:еонтологии. 

Эти задачи весьма сложны и обширны. 

Если раньше полагали, что эволюцию данной группы мы можем удо

влетворительно выяснить, раз нам достаточно удовлетворител'ьно изве

стна морфология и системаТИRа RaR современных, TaR и ряда 'ИСRопаемых 
форм, то теперь мы уже согласиться с этим не можем; теперь для нас ста

новится все более и более ясно, что познания одной 'морфологии и систе

маТИRИ, даже при условии, что палеонтология ОТRрыла Hal'r[ целый после
довательный ряд форм, еще совершенно недостаточно для построения дей

~твительной :эволюции данной группы. 

Мы можеl'rl таRИМ образом дать удовлетворитеnьную хараRтеристИRУ 

ряда форм в геологичеСRОМ масштабе, ряда обычно очень неполного 

и отрывочного, - дать Rартину смены известных форм и связать их сво

JIМИ гипотезами, но эта Rартина все rRe будет далеRа от того, что мы дол
жны понимать под термином :эволюции. При обычной отрывочности и 

СRУДОСТИ палеОНТО:IогичеСRИХ данных наши выводы филогенетичеСRОГО 

xapaRTepa, - при ограШIЧенип нашего изучения ТОЛЬRО формами и их 

сравнениями, - неизбежно останутся гnnотетичеСRJL'VШ, проиэвольными, 

противоречивыми, ибо из ,;:J;анной структуры, из ;:t.анноЙ формы, при та

ROM, TaR СRаэать, статичеСRо-морфологичеСRОМ изучении, всегда можно 

вывести не один, а неСRОЛЬRО путей дальнейших изменений ее, и из них 

выбирается обычно тот, RОТОрый более соответствует привычному обраsу 

:мышления того или иного автора. 

Очевидно, одной морфологии для палеонтолога-эволюциониста ,совер

шенно недостаточно. 

НИRогда не следует забывать, что вымершие животные были таRИМИ 

жl~:вьши существами, что все их органы работали и изменялись в те

чение -RаR!'lII,Д;LЦJидуальной, TaR и филетичеСRОЙ жиэни, чтО жиsнь их И 
работа их органов. происходили в определенной, но таRже меняющейся 

6бёТifН~ОJi~_RiЦ-!р~()J!~~.меняющи.хся Вн'J~ЩЩIХ УQJI(lВЦ! .. , фИSИRогео
!'Е~_Ф!l.~~~J!.Х.1 "R:1!иматичес~их и 9иоценотичеСRИХ. ~аЯ=l1(l§_()!а.д.анного 
органа, раССМfiтриваемая историчеСRИ, неиэбежно меняет строение его, 

,сп.§.gобsтв.lЯ обычно усложнению в одних ~I реДУRЦИИ в других случаях. 

ИЗl\iенение 'обстаНОВRИ неиэбежно СRаэывается. на рБР(i[!Е;\}Щ:l;ЗНИ и работе 

тех' иЛи~ii:йых органов, а с иэменеНJ:I~~,Х~'р'аRтера работы TaR или иначе 
изменяеТ9fI.I.I. CTpYRTypa органа, ибо, хотя мы еще далеRО не ПРОНИRЛИ 
в сущность свяэи фУНRЦИИ И формы В геологичеСRОМ масштабе, Tel'r[ не ме
нее, по Rраней мере для органов движения, - органов механичеСRОГО эна-

чения, формирующая роль фУНRЦИИ в геологичеСRОЙl!СТОрии несо- I 
l'rшенна. Среда и ее изменения обусловливают, RpoMe того, и xapaRTep гео
rpаФijЧе.СRОГО распространения группы; изменения ее в одних случаях. 
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вызовут процветание группы и расширение ее ареалов, в других - ее· 

депрессию и сужение ареала и, нанонец, полное вымирание. 

расширение~'р~.ала l\!07!'eT по~т;lВЦТЬ данную форму или RомплеR& 

1!..!!.!'.Ш~:(J;О1!gц;И это ОПять повлечет за собой изменения в работв тех иi!й 
иных органов И 13:и:х; строени:и.' .. ~ 
~'""8ля"палео;нт()лога, С'l:оящего перед недостатном палеонтолоrи~еС1!II.!. 

Ш. aH~ . .x,. пеЕед Ч~Р.'~. во. чностью ~.ще .. ди форм», св.я. зь .. ~. в. Э.llимодейств ... и ... _.е j>OE~~ 
р: Фу:ню~1IИ ~мее!.2!'.шt~JI~'t ~l,I!а.:'l.е:!3:_IiЮ, 0~еН.J.I(U3J~лучаях, ROГJla ().!I .. имеет 
де::rо с орган"а~и дв.ижен:ия;зде({ь эта СIМ'[ЬQё()б"~н:iiO я:(;на:а2!~ OII~~ItR. J!e~. 

i!едленн"о i" CaM,!:!.~_}3~.!MaTe;u.~,:p::qIl4 .. оБЕ?-.ЗО~. приинться за изучение этой 
~QJ!gJ!~g.Jle!~T.!3~. П.1:СТЬ~О()ЛОГl1еще.мало Qбl'ащали внима
ние на это взаимодействие и мало способств~)Валр:. его :fIыясненшо; na.Jieo·H
~ЛОГ§01Н~i:j80~Летворитьсл~эТи~, Он должен самостоятельно заННТ:f>СЯ 

. этИМИ вопросами, обращаясь, ногда нужно, хотя бы R ЭRсперименту. !j!~ 
\ :ВСвоевjJеМ1СII()СТУПИЛ Вл .. О .. КQ.I}але13~RИЙ и проложенный им ~y!!,.o~g: 

аался чрезвычайно плодотворным. Вопросы эволюции и направления эво-. 

люционного процесса стоят перед палеонтологом на Rаждом шагу, и при 

СRУДОСТИ И односторонности его материала оп должен :использовать вся

Rие IIОЗМОЖНОСТИ и прежде всего уяснить работу, фунв:циют()!,о или иного 

органа и его частей и ее формирующее значение для данного органа. Iiц~че 

~. ~Q~!Lо:rих. 1! .• !!,Д<;L€J.~еН.!I.ОQт~;в~БQJlее .lЦД:РОЮ:Ц:_QQ.9.§щениях~.леГRО можем 
~'р'И!~~,!IfiЧiН!Я .. З,а,~~!Iе~ ~ наоБОЕОТ, т. е. сделать ошибочные выводы в 
определении направления эволюционного процесса. IIОСRОЛЬR.У изменения 

струнтуры органов происходили под HOHTpo~eM среды, па::rеонтолог дол

жен учитываТ~J наСRОЛЬRО возможно, и историю среды, а таRже, RОНеЧно, 

и ,l.ЦII]>.IlII:И;И _организмов. Таное изучение неизбежно приведет его R про
верне нав: заRона необратимости процессов ЭВОЛЮЦИИ{ заRОНОВ .:1. ДО:IЛо), 
тав: и других общих заRономерностей эволюции, намеченных илц устано

вленных рядом палеОнтологов и эволюционистов-;\юрфО:IOгов. 

ПалеонтологаМ-ПОЗВОНОЧНИRам может ПОRазаться, что ВЫСRазывае

мыми здесь соображениями мы ломимся в ОТRрытую дверь, ибо после бле

стящих работ и обобщений К о в а л е в с R О Г о, Д о л л о, К о п а, 

Д е пер е, А б е л я, О с б о р н а и неноторых других исследовате

лей, необходимость учета роли фунв:ции и среды ШИрОRО осознана. Но н& 

тав: дело обстоит в нашей дисциплине, в энтомологии, имеющей дело с еа

мым обширным и самым разнообразным Rлассом на земле (он соответствует, 

:конечно, не Rлассам позвоночных, а всем Tetrapoda). Рисуя историю раз
ных групп, энтомологи и палеоэнтомолОГИ до сегО времени довольству

ются элементарными сравнениями, например Rрыльев, и из наличия на

Rого-либо внешнего ~XOДCTBa, нередно чисто нонвергентного хаЕантеЕа, 

немедленно делают ШИЕОRие филогенетичеСRие выводы, прО'извольность 

и'веДОRазателънО'сть ноторых бросается в глаза. . . 
'. . -ВыЯснение генетичеСRих отнО'шений и филогении отрядов насенО'мых 
уже давнО' интересО'вали зоологов и энтомологов, после ГеRRеля давших 

ряд ЭВО'ЛЮЦИОННЫХ схем (деревьев), - Rонечно, снорее умозрительного 

:харантера, ПОСRОЛЬRУ Они оснО'вывались на данных морфологии насенО'

:мых, в то время еще Rрайне снудных. Огромный труд А. Г а н Д л и р ш а, 

ревизия палеозО'йСRИХ и меЗОВОйСRИХ насенО'мых, в нотором он дал свои 

филогенетичесв:ие выводы и схемы, учитывающие- плохО' ЛИ, хО'рошо 

ли:""'" богатейший палеонтологичесв:ий материал, приостановил пО'явле

ние таного Еода умоврительных филогенетичеСRИХ древес, основывающихся 

на данных морфО'лО'гии ТО'ЛЬRО современных групп. И это, между прочим, 

нужно вменить .в RрУПНУЮ васлугу Гандлиршу. Однано правильнО ли 

траRтовался обширный палеонтологичеСRИЙ матерИ3:I самим Гандлир

шем и заRОННЫ ли все те пrиРОRие филогеhетичеСRие вывО'ды, R RаRИМ он 
пришел - БО'льшой вопрос. Когда вышел в свет Rапитальный труд Г а н д

л и р ш а Die FO'ssilen Inseketen etc. (1908) с ШИРОRИМИ филО'генетиче
СRими выводами и стройной разработанной ЭВОJ):ЮЦИОННОЙ схемой, он прО'-
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извел огромное впечатление на широкие круги З00ЛОГОВ, и ОСНОвные вы

воды его стали приводиться в ряде учебников и цитиров~ться обычно без 

какой-либо критики. По стопам Гандлирша пошли и многие другие авторы, 

в тОм числе и такой выдающийся энтомолог-палеонтОлог как Р. Т и л

л ь ярд. Об этом нельзя не ПОII\алеть. Гандлирш подход:и.Т к оценке раз

ных групп с чисто морфологической, можно сказать, статически-морфоло

гической ТОЧКи зрения и был чужд мысли о необходимости функцио

нальной оценки изучаемых органов, т. е. главным образом, крыльев и их 

жилкования. . 
Такой не функциональный, чист\! морфологический подход к изучению 

!i.Q,ы'.Льев 1I, "МОЖНО ~ сказать,. формальный учет ,СдОДСТJЗа и различий жилко
ванияЪ1i;I,ль~iз-'?ез определенных попыток обосновать истори_ю его 11Зме
щшi!!; ,привел его к ряду ШИР9КIIХ, но зачастую м8,ЛО обоснованных 1I оши

б~чны.!,.13ЫВОДОВ, которые ЛlIШЬ частично были им позже исправлены. Свои 

основные положения Гандлирш, однако, не менял. Таково, например, 

его положение об ИСКJIfoчительной примитивности жилкования крыльев 

Раlacodictyoptera, Иj! ~KOTOPOГO он старался вывести жилкование у всех. 

других насекомых. Таковы его построения целого ряда переходных 

прото-отрядов, якобы ведущих от Palacodictyoptera к разным другим от
рядам; таков его вывод о М cgasccoptera как о предочной группе по отно
шению к комплексу Panorpatac и т. д., С моей точки зрения подобные вы

воды по большей части перевертывают действительный исторический ход 

«вверх ногамИ». В нескольких случаях подобный же подход к оценке па

леонтологического ма',l'ериаJIа обнаружил и Тилльярд, создавший на ос

новании чисто внешних сходств такие. стрЭ:нные теОРИ1!, как происхожде

'ние перепончатокры,JIЫХ от Protohymcnoptera, которые представляют со

бою одиу из самых специализованных групп PalacQPtera, как теорию эво
люции стрекоз чер~в посредство его Prowzygoptera и т. п. Эти по~троения 
обнаруживают большие познания и большое, в лучшем смысле слова, 

остроумие автора в оценке отдельных жилок; но тем не менее, недостаточ

ный, односторонний, формально-морфологический подход неизбежно 

привел его к совершенно ошибочным заключениям. 

f . Автор настоящей работы уже давно (с 1923 г.) начал подходить к трак-
ТОВRе~:iфыльев и их жи;;mованпя С исторически-функциональной точки зре

'иия и думает, что этот мето;::/; иозво':шле:му правильно разреп::шть некоторые 

проблемы истории крыльев. Расширение области применения этого под

хода, а также учет, где возможно, экологии и судеб разных групп в зави

симости от меняющейся среды привел его в ряде случаев, особенно же в ос

новных положениях, к выводам весьма отличным, а нередко и прямо про

тивоположным выводам Гандлирша и некоторых других ученых. Однако 

повторная проверка таких выводов лишь укрепила автора в уверенности, 

что он, в общем, СТОит на правильном пути и необходимо лишь еще луч

шее уяснение функции отдельных частей жилкования крыльев, лучший 

учет экологии, обстановки и миграции. 

На основе такого подхода автер настоящей ЮIИГИ попытался самОстоя

тельно уяснить генетические отношения и историю разных групп и свои 

выводы выразить даже графически, в виде пр:и.'IагаемоЙ схемы. Автор 

вполне признает, что далеко не все крупные группы изучены или проду

маны им одинаково внимательно; он признает, что и морфология, и исто

рия некоторых групп для него остаются еще очень неясными, что в его 

схеме есть, следовательно, не мало субъективного, произвольного, и тем: 

не менее он считает даваемую им общую схему небеСПОJlезной, ибо ряд 

вопросов в ней ставится на новые рельсы. Даваемая им схема, во всяком 

случае, должна принести известную пользу в качестве рабочей гипотезы, 

стимулирующей мысль 11 дальнейшую работу. 
Автор понимает, что' очень трудно, даже иногда невозможно, дать слож-' 

ную картину отношений и эволюции разных групп на плоскостной схеме, 

тем не :менее он считает, что и такие плоскостные схемы полевны для: 
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'общего обзора, при условии, конечно, учета текста. Соотношения корней 

стволов отрядов, время их формирования и т. п., конечно, в значительной 

мере гипотетичны, но такие гипотезы созданы все же' на базе определен
ного подхода к разрешению проблемы, а не чисто субъективно. Автор по

лагарт,. ч.то его схемы не являются лишь, ~одернизац!IНМИ схем Ганд

ЛИJ)ша; нет, они очень отличны и создались в результате иного подходао 
в изучении как ископаемого, так и современного материала. Р(3зкие рас

:Хождения в результатах и явились следствием применения иног'о метода. 

Автор не сомневается, что его выводы подвергнутся критике и, может 

,быть, резкой критике, что ему будут указаны серьезные промахи в его ра

боте. Автор ничего не имеет против критики и указаний на недостатки, 

но он надеется, что его подход к разрешению IШК важнейших проблем мор

фологии крыльев, так и истории групп будет правильно понят и ПРИfШТ 

во внимание палеонтологами и ЭНТОМОЛОj'i:lМИ, занятыми проблемами эвО

люции. :Как бы то ни было, !!.ам пора оставить точку зрения формальной 

~(9!а1'ической» морфологии, пора учитывать ФоРми!Jующую роль функции, 

пора стараться проникнуть в динамику эволюционного процесса. 

. Настоящая работа представляет лишь первую часть труда; рассмо

'трение HomopteTa и насекомых с полным превращением я надеюсь дать 
нисколько позже; тогда же будут даны и необходимые поправки и допол-

нения к первой части. . 
Обзор отрядов ведется автором очень неравномерно; одним из них по

свящается страница-две, другим, где автор проводит новые интерпрета

ции, новые мысли, посвящается больше места;, в некоторых случаях, на

пример, в главе о стрекозах, автору пришлось остановиться на жилкова

нии крыльев особенно подробно. По причине такой неравно:\!ерности из-' 

ложения дается и заглавие работы «Очеркю>. Читате:тей )!ожет У;J;IIВИТЬ, 

почему я имею здесь дело почти исключительно с кры.""IЬЮ\ПI, - но таков 

почти весь наш пале~)Нтологический материал. 

В заключение я должен с признате:тьностью отметить интерес к моей 

(,' работе акад. А. А. Б о р и с я к а, стимулировавшего меня к скорей

\ шему ее окончанию. 
Моя работа была уже готова к печати и сдавалась в редакцию, когда 

я ознакомился с вышедшей летом 1937 г. большой работой (посмертной) 

Г а н Д л и р ш а, озаглавленной: «Neue Unter.'3uchungen йЬег die fossi
len lnsekten mit Erganzungen und Nachtragen, sowie Ausblicken auf phy
]'ogenetische, palaeogeograplIische und allgemein biologische РгоЫеmе!), 
1. Teil, Verlag des Museums in Wien, Wien 1937, 55. 1-14(). 

Эта работа имеет близкое отношение к моей и до:тжна бы:та бы найти 

в ней отражение. Однако, если бы я стал здесь RX0;J;IlTb в ее рассмотрение, 
то мне пришлось бы сделать СТОлько допо:тнений II возражений, что та
кая переделка моей работы отняла бы у меня очень много времени, котО

рого в моем распоряжении не было, и повела бы к большим изменениям 

в моей уже законченной работе. Я решил ПОDТОМУ оставить работу Ганд

лирша совершенно без рассмотрения и учета и вернуться к ней в следую

щей, второй части .. 
Предварительный просмотр работы Г а н Д л и р ш а' показа:т мне, 

что все основное установки и филогенетические выводы автора остались 

прежними и дело идет, главным образом, об установке систе~Iaтического 

ПОложения ряда отдельных родов, видов и части групп. 

Работа Гандлирша, кан: видно из предисловия, сдана в печать в 1932 г. 
и, следовательно, вышла из печати уже во многом устаревшей. 

А. Иарmынов 

~O 

• 



ОТДЕЛ PALAEOPTERA 

ОБЩИЕ ДАННЫЕ О Р ALAEOPTERA, ИХ МОРФОЛОГИИ И ОТПОШЕЮШ 
К НЕОРТЕВА 

Разделение всех крылатых насекомых, или Pterygota, на два огромных 
отдела Palaeoptera 11 Neopteya было обосновано мною в 1923 г., а затем 

более подробно в 1925 г. Эта же общая классификация была проведена 

мною в некоторых руководствах энтомологии ('1928, 1929), к ней же я 
возвращался в ряде других работ (1924, 1932, 1937). 

Palaeoptera (щревнеКРЫЛbl}) - представляют собой насекомых, кры-

лья которых в БОЛЬШIшстве случаев всегда распростерты в стороны как 

в полете, так и в поное, n только у некоторых, - именно это нам хорошq 

известно для поденок (Plectoptera). и части стреI)ОЗ (подотряды Zygoptera 
и, вероятно, P1'otozygoptera) - они в пОкое подни:м:аются :Кверху до сопри

косновения друг с другом, но никогда не складываются кровлеобразно 1 

по бокам тела, как у Neoptera. 
R Palaeoptna 11 из современных групп относятся только стрекозы и 

поденки, но в давно прошедшие времена, особенно во BpeJl.1eHa верхнего па
леозоя, они были представлены гораздо богаче, и в каменноугольное время 

до половины общего состава энтомофауны принадлежало им. В палеозое 

главную массу PalaeopteTa составлял отряд, или, правильнее сказать, 

сверхотряд Ра leaodictyopteтa , затем шли близкие к Palaeodictyoptera 
Megasecoptera, Protohemlptaa, P/"otodonata, предшественники стрекоз

JJfeganisoptera и особые riермские подотряды стрекоз, каменноугольные 

Protoephememidea, поденки (Plectoptera, с перми), таи называемые Proto~ 

'hуmеnорtега (пермь), Archodonata (пермь), Sypha/"opteroidea (карбон). 

R Neoptera относятся остальные насекомые. 

1 Т И Л Л Ь я р Д высказал не;э;авно мысль, что некоторые Protohymenoptera снла
дыва.i'IИ крылья по бонам брюшна, кан Neoptera (1936) и ССЫ;;Jается при этом на рис. 7 
(фото) К арп е н т е р а (1931), на котором два левых крыла Asthenohymen dunbar 
т i 11. (=Doter minor S е 1 t.) расположены прямо сбоку от брюшна. Надо сназать, 
что СС;;JИ на всех известных и лучше сохранившихся находнах Palaeoptera крылья не
иаменно оназывалисЬ распростертыми в стороны как у СТРeI\ОЗ, то нахождение одного 

отнечатна, на нотором пара крыльев расположена сбону, ничего не доказывает, ибо 

при аахоронении объента нрьшья 11 придатки могут по разным причинам принять очень 

различные вид !l положение. Крылья могли подниматься нверху (нан у поденок), 

а ватем при вахоронении, нрьшья той или другой стороны, или обе пары, могли с;э;ви

нуться назад и совершенно СИМУШlровать положенпе их у N eoptera. С другой стороны, 
иногда встречаются отпечатки Neoptera, у ноторых крылья распростерты в стороны; 
мы в таких экземплярах никак не можем усмотреть унаваний на то, нан они держали 

нрылья в покое. ' 
Если даже у Ast1wnohymenidae ивыработалось каное-то отодвигание нрыльев 

назад, то вряд ли оно поисходило тан, нан у Neoptera. 3анлючать, что они сделались 
Neoptera мы не имеем права тан же, нан не можем причислять н Palaeoptera дневных ба
бочеи (Rhopalocera) на том основании, что у них нрылья В поное поднимаются нверху, 
нан у поденон; это, нонечно, вторичное приобретение. 

2 JI я м е е р сначала (Aug. Lашееге, Recueil de l'Institut zoolog. 'forley-Rousseau. 
Т. 1, fasc. 1,1927, р. р. 227-'231) принял мои Т~РМИНЫ дЛЯ обоих отделов Pterygota, но 
в 1935 г. (ibid., Т. V, fasc. 2, р. 17'*) изменил их в Palaeoptilota и Neoptilota. Я не вижу 
необходимости Э'l'их изменений и сохраняю эдесь свои названия. 
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Различия :Иещ:J.У Palaeoptera и Neoptera вовсе не ограничиваются раз
ницей, так СRазать, в поведении Rрыльев, а весьма многообразны; очень 

различна п СУ;:J;ьба их. 

В В1ЦУ отсутствия у Palaeoptera ·явления отгибания Rрыльев назад 

(для СR:ЩJ;ывания),. у Них не создалось преДПОСЫЛRИ для образования того 

небо.::rьmого югального отдела при основании Rрыла, который так харанте

рен ;:{.:IН ~Yeoptera и RОТОРЫЙ у многих из них обраsовал обширный пере

пончатый отдел neala, входящий в состав «анальнОГО веера» (об этом по

.:\робнее см. Neoptera). В СВЯ3И С тем, что у Palaeoptera RРЫЛЬЯ'ВЫПОЛНЯЮТ 

.:I1IШь фУНRцию, полета, совершая главным образом движения вверх и 

ВНИ3, а у Neoptera' таRже и функцию СRладывания их на спине или по бо
нам, сочленовная область крыльев оказывается у первых неСRОЛЬRО иначе 

устроенной - именно проще, чем у вторых. 

Основной план строения сочленовной области у Neoptera. хорошо из
вестен: мы находим в ней, нак правило, три аRСИЛЛЯРНЫХ СRлерита, не 

считая про",lежуточных, находящихся в определенных отношениях друг 

R другу И R соседним частям. 
Дать подобный же общий план для Palaeoptera мы не в состоянии, так 

кан огромное большинство их вымерло, а сочленовные области Rрыльев 

их не сохранились. До наших дней дожили ТОЛЬRО стрекозы и подеНRИ, 

две высоно специализованных и в то же время Очень различных группы, 

по ноторым трудно составить себе ясное представление о более раннем 

или общем пл~не строения сочленовной области. 

V стреRОЗ мы находим здесь две пластИНRИ - плечевую и аRСИЛЛЯР

ную. Первая представляет собой чрезвычайно развитый плечевой скле

рит Neoptera, а вторая - цельную хитиновую бляшку, с которой по 

С н о Д г р а с с у непосредственно связаны основания SC, R, М, Сп. 

Разделения на отдельные аксиллярные склериты нет. Крыловой отро

сток плеврqЛЬНОЙ области одной ветвью сочленяется с аRСИЛЛЯРНОЙ пла

СТИНRОЙ, а другой с плечевой (Снодграсс), что таRже необычно • для 
Neoptera. 

V подеНОR мы находим те же ,две пластинки, но плечевая очень мала, 
а аRсиллярная обнаруживает пО С н о Д г р а с с у (1930) призна1'm раз
деления на отдельные 'склериты, однако следов АХа мы не видим; основа

ния жилок SC и R также непосредственно связываются с 'плаСТИНRОЙ, не 
образуя особых промежуточных плаСТИНОR. Со всем этим связаны неко-

торые различия в мускулатуре. . 
Ротовые части пе;рвоначально у всех были грызущие, нак у Neoptera, 

но у современных поденок они подверглись ()ильнейшей реДУRЦИИ и не 

ФУНRЦИОНИРУЮТ. V некоторых палеОЗОЙСRИХ Palaeoptera ротовые части 

'вытяг:и:ваются, а в одном с~мействе (Eugereonidae) они приобретают строе-
ние, напоминающее строение хоботка. . 

По крайней мере у Palaeodictyoptera prothorax нес пару малеНЬRИХ 
~epeДHeгpYДHЫX Rрылышек, на ноторых видны остаТRИ радиального жил

кования. 

Обе пары Rрыльев всех Palaeoptera, кроме подеНОR, более или менее 
СХОДНЫ,гомономны и несут те же жилки, что и у Neopte·ra, но у всех них; 
даже наиболее древн:и:х, это уже всегда настоящие RрЫЛЬЯ, а не над

крылья, т. е. они представляют собою органы, приспособленные R полету, 
в связи с чем переПОНRа их отличается нежностью, TOНRa, а основное жил

кование явно механизоваnо: жилки расположены и :и:зогнуты уже соглас-

но требованиям механи~{И полета. . 
Черты такой механизации обнаруживают, кан я выяснпл это В раб?

тах 1925,1930 и, особенно,.В работе 1937 г., и пазе030ЙСRие Palaeod~c
tyoptera, из ноторых Г а н дл ир ш, а за ним и некоторые другие энтомо
логи напрасно старались вывести все прочие группы насекомых. Что на

сается крыльев, то эти образования НИRоим образом не могли возникнуть 

сразу нан органы полета, а должны были прОйти ряд промежуточных ста-
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ДИЙ, начиная от состояния простых паранотальных боковых выступов, 

вроде тех, какие мы находим у Lepis-matidae. Первичные крыловые или 

предкрыловые образования представляли собой лишь удлиненные пара· 

нотальные выросты; верхняя хитиновая перепонка их была, естественно 

(как продолжение спинок груди), прочнее и толще нижней и обе они под

стилались живой гиподермой, а когда обе гиподермальные пластиНRИ 

стали спаиваться, то в отдельных местах все же сохранились узкие щели· 

синусы, в которых циркулировала кровь. Из этих синусов и развились 

жилки. 

Наличие таких образований помогало предкам Pterygota легче соскаль
зывать и планировать с ветвей древесного ствола или со скалы на землю, 

удлинять прыжок и т. д. Как толы~о сказалось полезное значение таких 

выростов, их дальнейший рост и изменения, в связи с совершенствованиеl\1 . 
полета, первоначально чисто планирующего, были обеспечены. Однако 

прежде чем могли появиться настоящие функционирующие крылья, тон

кие, перепончатые, с прочными жилками, распол;оженными согласно тре

бованиям :r.Jеханики полета, OH~ должны .были подвергнуться весьма дли

i'ельному ЭВОЛЮЦIJOННОl\-IУ процессу. 

Разрастаясь и усложняясь, первичные крылья или architegmina (М а р-
т ы н о в, 1937) первоначально должны были гораздо более походить 
на надкрылья, например, на тип надкрылий тараканов, у которых 

жилкование еще почти не испытало приспособительных изменений к по

лету, - чем на настоящие крылья. Первоначально architegmina росли 
или прямо в стороны, как это известно для нимф некоторых Palaeodi- • 
ctyoptera (Palaeodictyopteron anglicanum Н а n d 1., mazonum Н а n d 1., 
latipenne Н а n d 1., virginшnum Н а n d 1., 1908), или в стороны и назад. 
В связи с увеличением размеров первичиых надкрылий и началом усвое

нин планирующего полета образовалась некоторая сгибаемость в самой ос

новной части их и затем настоящие сочленовные склериты и 'сочлененин. 

у Одних групп начали устанавливатьуя только движения поднятия и опу

скания крыльев, у других - также и загиба назад, т. е. складывания. 

Последнее стало проявляться, очевидно, очень рано, I~огда первичные кры

ловые органы носили еще характер надкрылий или architegmina. В пользу 
последнего вывода говорит то, что мезоторакальные придатки у ряда групп 

Neoptera и до сего времени. носят харантер наДIiРЫЛИЙ, конечно, очень из
мененных в связи с усвоен;ием защитной фУНRции, но все же в основе не

сущих черты примитивности первичных надкрылий. Не то у преДIiОБ 

Palaeoptera или Archipalaeoptera (М а рты н о в, 1937). По причине рас
простертого состояния и гомономии . ИХ IiРЫЛОВЫХ органов у них обе 
пары в одинаковой мере ИСIIЫтывали процесс мембранизации первичных 

надкрылий и механизации их жилкования, почему мы у них и не находим 

нигде чего-либо похожего на надкрылья Neoptera. Процесс превращения 
первичных надкрылий или architegmina в IiрЫЛЬЯ происходил У предков 
Palaeoptera относительно очень быстро и довольН<? единообразно и даже 

вестфальские Palaeodktyoptvra, именно се);l. Dktyoneuridae 11 а n d 1. 
все Qбладали уже настоящими, обычно крупными, IiрЫЛЬЯМИ и механизо

ванным жилкованием. Лишь сохранеШlе иервичной сетки (archedictyon) 
и отсутствие слияний между продольными жилками являли у них черты 

значительной ир:и.1\Штивности. У стефанских групп (Fouque'idae, Spilapte
.f'Шае, llomoiopteridae, Lit7юrnаntшае II др.) сетка по большей части исче-

зает, заменяясь рядами поперечных жилок. • ' 
Из СIiазанного следует, что нан только та или иная группа древних 

Pterygota, живших, вероятно, еl:це в девоне, вступала на путь развитин 

~астоящих Pala-eoptera, всякая возможность превращения ее в ту или иную 
группу Neopte-ra отпадала, ибо Neoptera формировались из таких архап
ческих «Archipterygota)}, у которых «Iiрыловые» органы находились еще 

на стадии первичвых наДIiРЫЛИЙ или archltegmina. Само. собой разумеется, 
что и Neoptera не могли дать' начало Palaeoptera. 



Эти выв.оды мною были даны кратко еще в 1925 г., но, очевидно, не 

были поняты ни Гандлиршем, ни некоторыми другими исследователя~lИ, 

продоmкавшими говорить о Palaeodictyoptera кан об {(Urgruppe}} или 

«Stammgruppe}} для всех прочих насекомых. 
Разделение на Palaeoptel'a и Neoptera произошло очень давно, видимо 

еще в девоне (верхнем), и с тех пор ни о каких <шревращеюшх>} Palaeop
tera в Neoptera или обратно не могло быть и речи. 

Брюшко Palaeoptera отличается полнотою сегментации, а именно: 

у всех онО СОСТОяло и состоит нз 10 сегментов, плюс небольшой одиннадца
тый, несущий церки. У палеозойских Palaeoptera, а частью и у современных, 
членики брюшка несут еще явственные паранотальные выросты, которые 

у многих Palaeodictyoptera действительно очень напоминают по своей 

форме плевры трилобитов. Большое значение придавал им Г а н Д л и р ш, 

автор известной «три'Лобитной~ теории происхождения насе:комых. Одна:ко 

ясные остатки паранотальны:х выростов мы находим и среди Neoptera. 
Цер:ки почти у всех Palaeoptet'a очень длинные, многочленистые, и 

толь:ко у стре:коз они редуцировались до двух малень:ких нечленистых при

дат:ков на :конце тела; в полете длинные цер:ки играют у поденон роль руля. 

ОБРАЗ ЖИЗНИ НИМФ PALAEOPTERA 

.. Нимфы подено:к и стре:коз все ведут водный образ жизни и уже одно 
зто обстоятельство позвОляет предполагать, чтО и их палеозойс:кие род

ственники в молодых фазах та:кже вели водный образ жизни. В пользу это

го вывода говорят и данные этологической оч;ен:ки не:которых стру:ктур их. 

3а это говорит, во-первых, присутствие у известных палеозойских 

Palaeoptera длинных членистых цер:ков, вполне подобных та:ким же цер
:кам подено:к, имеющих и имевпшх и в перми водных нимф. Все те группы, 

в которых мы встречаемся у imagines с удлиненными членистыми цер
:ками, имеют водных нимф, органами движения :которых и являются цер:ки. 

Та:ковы, из Neoptera веснян:ки, Protoperlaria, далее - если не все, то боль

шинство Paraplecoptera (см. ниже). Нимфы :каменноугольных тара:канов 
и Protoblattoidea та:кже имели еще довольно длинные членистые цер:ки типа 
весняно:к и это, в связи с (юбте:каемой)} формой подобных нимф, напоминаю

щих нимф многих весняно:к, заставляет с уверенностью предполагать, 

что если не у верхнеI{аменноугольных, то у нижне:каменноугольных тара

RaHOBI,.IX нимфы вели еще водный образ жизни или не совсем еще его оста

вили. У взрослых форм огромного большинства Neoptera и у стре:коз уд
линенные членистые цер:ки подвергались реду:кции и исчезали :ка:к ненуж

ное образование. Следует, одна:ко, отметить, чтО сохраняются они :ка:к раз 

у групп, особенно мало изменившихся и, следовательно, особенно прими

тивных, :ка:к веснянки (Plecoptera), палеозойские тара:кановые. У большин
ства Palaeoptera цер:ки оиазались полезными и необходимыми для полета, 
но у imagines их, в связи с иными физичесиими :коэффициентами воздушной 
среды, они сильнО удлинились И стали играть роль РУJШ, :которую они вы

ПОлняли отчасти и у нимф. В полете imagines, подено:к например, они 

играют до известной степени ту же роль стабилизатора, :ка:к и хвост бу

мажнОГО змея. 

Наличие длинных цер:ков у ВЗРОСJIЫХ ВО вся:ком случае говорит о на

личии удлиненных цериов и в молодых фазах тех же групп, а у нимф они, 

:ка:к правило, играют роль органов плавания и руля в водной среде. Все' 

это определенно свидетельствует о том, что известные нам вымершие Ра

Zaeoptera имели водных IIИМф. На то же у:казывает и судьба .вымерших 
Раlaeoptera, противоположная судьбе наземных групп Neoptera, о чем 

подробно будет сиазано ниже. 

ПОЛОВЫЕ ПРИДАТRИ (ГОШПОФИЗЫ) 

Концевые части брюшиа па;д.еозоЙс:ких Palaeoptera сохранились, глав
ным образом частично, у очень, немногих форм, а потому наши сведения 
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о строении гонапофиа и анальных придатков еще очень недостаточны :и от

рывочны. Повидимому, ДJlИННЫЙ членистый придаток И-го тергита (па

рацерк или срединпая хвостовая нить) существует и существовал только 

в надотряде Epheтeroptera (Plecoptera и карбоновые PTotephemeToidea), 
в других же группах его нет. Т и л л ь я р Д рисует для описанного И~1 

пермского представителя Palaeodictyoptera (DunbaTia fasciipennis т i 11.,. 
1925) маленький дораальный {шррег сегсим, однако это придаток, если он 
на деле существует, очец.ь короток и не членист. Он представлен. соб.

ственно, лишь промежутком, (шустотоЙ» над началом церков, и существо

вание его автор считает лишь <(Очень вероятным;). Подобное обрааова

ние, но более короткое, существует у AnisopteTa (Odonata), и Л я м е е р 

считает его видоиаменением парацерка Н-го тергита (1936) (рис. 2). 
Гонапофиа:ы саш{и, или элементы яйцеклада, отмечены для очень не

многих форм Palaeodictyopte1'a, для р. Lycocercus Н а n d 1., Dunbaria 
т i 11. и некоторых других. И у того и у другого рода они был еще малы. 

Рис. 1. Stenodictya ~оЬаЮ В r о n g n. По Броньяру из Ган;цшрша 

Присутствие яйцеклада у многих стреков (Zygoptera, немногих Anisop
lera) ааставляет считать весьма вероятным существование элементов его· 
(не длинных) и у палеоаойских предков их. Отсутствие их у Plectoptera по 
всей вероятности вторично. 

Гонапофиаы самца, или (<Нижние придаткИi), как иавестно, хорошо BЫ~ 

ражены у Plecoptera и СОСТОят обычно ив нескольких члеников. Лямеер 
полагает, что короткие придатки Stenodictya lobata В r о n g n. (Palaeodi
ctyoptera) представляют собой не основные части церков, как думал Ганд
лирш, а членистые нижние придатки самца (рис. 1). Л не видал этого 
отнечатка (Rомментри), но, судя ПО широко расставленным основаниям 

_х, это, действительно, были не церки, а скорее гонапофиаы самца. 

Эти отрывочные данные с определенностью укааывают, что первона

.ально Palaeoptera обладали гонапофиаами, как прямокрылые и многие 
другие NeopteTa; однако у самок настоящего, т. е. удлиненного яйцеклада, 
веродтно, не было; яйцеклад последнего типа является приобретением 

'Шсто н:ааемных групп. 

РАЗМЕРЫ PALAEOPTERA И ОБРАЗ ЖИЗШf 

в каменноугольное время эволюция Palaeoptera шла, очевидно, весьма 
быстро, и в верхнем карбоне мы встречаемся с богатой фауной их, включаю

щей Palaeodictyoptera, Megasecoptera, Meganis~ptera, Protodonata, причем 
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представители их достигали в большинстве случаев довольно крупных 

равмеров, а некоторые (Hypermegethes Н а n d 1., Meganeura В r о n g п.) 
даже гигаНТСI{ИХ равмеров. 

Палеовойские Palaeoptera были свободно живущими, большей частью 
хищными и вовдушными насекомыми. Они не могли прятаться в щелях 

пли густой листве и при преследовании добычи, а также спасаясь от вра

гов, прибегали к полету. :Каких-либо специальных обстоятельств, препят

'Ствовавших их росту, видимо, не было, отсюда и ;их крупные равмеры. 

Стрековы и, особенно, поденки таких равмеров уже не достигали. 

ОБЗОР ОТДЕЛЬНЫХ НАДОТРЯДОВ И ОТРЯДОВ Р ALAEOPTERA 

,ОТРЯД Р ALAEODICTYOPTERA 

Центральной и самой равнообравной группой Palaeoptera является вы
мерший отряд или надотряд Ра laeodictyoptera G о 1 d е n Ь., к которому 

с равных сторон,примыкают другие Palaeoptera. ~анием его мы обяваны, 
главным обравом, таким исследователям как Г о л ь де н б е р г, 

Б р о н ь я р, Ш л е х т е н Д а л ь, С к е Д Д е р, М е н ь е, Г а н д

,л и р ш, Л я м е е р, Б о л ь т о н, П р ю в о, а в новейшие времена 

Г у т е р л ь. Большое количество форм ив формации :Комментри (Фран

ция) было описано и ивображено Б р о н ь·я р о м, НО этот автор отно

'сил равные принимавшиеся им семейства еще к отряду Neuroptera (1893). 
Представлением о Palaeodictyoptera, как об особом отряде, мы обяваны 
<собственно Г а н Д л и р ш у, переработавшему классификации прежних 

отрядов и давшему общую сводку материала в своем громадном труде 

1<Die fossi1en Insekten etc.» (1908). 
Новую ревивию палеовойских насекомых, а в ТО:\l ЧIIсзе и Palaeodic

tyoptera, lm дал в 1919 г., а ватем в 1925 г. Отряд этот в объеме, принятом 
Г а н Д л и р ш е м, был привнан, Б сущности, всеми авторами, и только 

Л я м е е р откавался привнать его естественность. В своей ревивии иско

паемых насекомых :Комментри он следовал (1917) скорее классификации 
Броньяра, а в 1935 г. распределил Palaeodictyoptera между Subulicornia 
(Ephemeropte~'a + Odonatoptera) и Pseudohemiptera. 

Последующие авторы (Б о л ь т о н, П р ю в о, Г у т е р л ь, Т и л

л ь я р д) не примкнули, однако, к идеям Лямеера и по прежнему прини

мали и принимают группу Palaeodictyoptera в смысле Гандлирша, как осо
,бый большой отряд, живший во времена палеовоя и в перми окончательно 

вымерший. Того же мнения придерживаюсь и я. 

Главные привпаки и состав группы Palaeodictyoptm'a 

Голова вакругленных очертаний и умеренной величины; пара хорошо 

.раввитых фасеточных глав и три главка; прямые членистые усики уме

_ренной длины; ротовые части грывущего типа, с сильными жвалаМ}f. Сег

менты груди ясно отграничены; средне- и i!lаднегрудь вполне сходны между 

собою и, повидимому, были снабжены свади увкой псевдонотальной пла

стинкой каждая; переднегрудь сходна, но несколько меньше. Ноги 

более или менее ГOM~OMHыe, умеренной длины; лапки ив трех члеников 

по Гандлиршу, ив пяти по Лямееру. :Крылья гомономные, распростер

тые в стороны, прикрепляются к сегментам груди широким основа

нием и могут двигаться обычно только вверх и внив, невависимо друг от 

друга. 'Жилкование простое, но полное и уже механивованное, т. е. отве

чающее вадачам полета; продольные жилки и их ветви вагибаются посте

пенно навад и не сливаются друг с другом; RS нес свади несколько (4-6) 
ветвей (гребенчатый тип); М и Си состояли каждая ив двух главных вет

вей, которые могли в свою очер,едь давать ветви. Анальная область не от

граничена от кубитальной, анальные жилки дугообравные и иногда объеди

-нялись в основании. 
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Продольные жилки свлзывались то 'неправильной сеткой (archedi'
ftyon) жилочек, в которых, возможно, еще циркулировала (замедленно) 

RpOBb ((сосудожилкю»), то прямыми поперечными Лilшками. :Консистен

ция крыльев иногда полуперепончатая, но обычно чисто перепончатая; 

часто отмечалось Прпсутствие поперечных темных полос или пятен (рис. 2) . 
. Переднегрудь у большинства несла маленькие переднеFрудные пластин

чатые придатки В.ПИ крылышкп, нереДl,О с ясными следами раднального 

f!ПIлкования. 

Брюшко широко прикреплено к груди, УД.:Iиненное и несю:)Льно упло

щенное, слегка суживается к концу. Сегментация ГОМОRОl\Iная; по бокам 

<Сегменты несли обычно по паре небольших пластинчатых выступов, на

правленных назад (рис. 1); выступы эти ГО~lO:IОГИЧНЫ KpbI;JbHM, а с другой 
стороны и шrеврам три:rобитов. 

С неБОЛЬШИI\I 11-м сегментом сuя;~ана пара очень Д.;шпных членистых 

'l~epJ.;oB, а 8-й и 9-й сегменты нес~ш гон :'шофипы; срединной ЧJIеffiirстой нити 

(парацерк), насколько изв~стно, нет. Размеры, обычно, крутшые. Mo.:I(}-

Рис. 2. Dunbaria jasciipennis Т i 11. Фотография отпечатка по ТI1ЛЛЬЯРЦУ. 

дые фазы (нимфы) жили, как сказано выше, в воде. У немногих известных 

нимф зачаТЮl r,pbJ;rbeB росли в стороны; фасеточные глаза у них хорошо 
развиты. Взрослые формы вели, KaI, правило, свободный хищнический об
раз жизни, но некоторые, несомненно, II1<Iели более вытянутые ротовые 

части и приспособлллись к сосанию растений. Полет БыJI' вероятно, еще 

далеко не совершенный, и церки играли pO.ТIь руля и стабилизатора, I:Ю, 

у соврем:енных поденок. 

Нимфы испытывали, вероятно, значительное число линен; вероятно , 

·существова.;rа 11 субимагинальнал фаза. 

'Palaeodictyoptua представляют собою громадную разнообразную группу 
характера надотряда. Гапдлирш равличает (1925) в ней до 24 семейств, 
·Н позже бы.тю ошrсано еще 3-4 семейства; Rоличество описанных видов 
01<ОЛО 200. • . 

Palaeodl:ctyoptera почти не выходят из I_арбона, ' и из иерми известно 

:всего TO.J:bKO три вида. 
~T словия обпта.нпл 

. :Кроме трех пермских видов, все PalaeodictyopteTa нам известны из от
,ложений верхнего карбона , (вестфа.;rьсю,iЙ и стефапский ярусы) цент-
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ральной западной Европы и США, следовательно, ив влажной тропи

ческой 11 субтрошrческой ЗОны того времени, в которой проиврастаШI 

роскошные (особенно в вестфальское время) леса. 

Весьма многие IШ каламитов, плаунов и других растений росли тогда, 

как думают, в озерах или обширных болотистых районах. В таких же во

доемах, но таюке, вероятно, и в текучих водах жили и молодые фазы Ра

laeodictyoptera. "У"же в BepXHel\! карбоне эта влаго- и теплолюбивая флора· 

стала понемногу беднеть, что было отражением изменений физичеСЮIХ l[ 

КЛlL,\штических условий указанной зоны. В верхах карбона климат стал 

менее влажным, а затем, особенно в нижней перми, сменился заСУШЛИВЫМt 
а частью даже и пустынным. Эти КЛIL,\Iaтические изменения повлеклп за 

собой исчезновение, прежних разнообравных водоемов, засолонени:е их l[ 

т. П., а в свяви с ЭТИМ - быстрое и решительное вымирание прежней ра

стительности и Palaeodictyoptera, которые исчезли ив наяванных областей 
совершенно. В пермское время мы еще наХОДIIМ очень немногие (3) формы, -
все онипринадлежат к семейству Spilapteridae или очень близки к нему; 
но они жили уже не в тронической, а в умеренной зоне (нижняя пермъ 

I\анзаса, кунгурские Отложения у дер. Чекарды), 1 1I, видимо, оконча-
t 

телыю вымерли до наступления казанского времени. В средне- или 

нижнекаменноугольное время некоторые (немногие) Palaeodictyoptera 
очеВИДНQ как-то сумели· распространиться в оолее северные страны l[ 

там, благодаря более умеренному климату, немногие потомни их. смогли 

еще дожить почти до верхней перми. Быстрое и решптельное вымирание 

PalaeodictyoptM'a тропической зоны в KOНI~e карбона, а также остатков их 
в средине перми в умеренной ~OHe является одним из лучших СВИде

тельств в пользу водного образа жизни молодых фаз их. Аналогичную 

судьбу, кан мы увидим, испытали и некоторые другие грунпы. 

Вопросы RJIассифИRЗЦИИ Palaeodictyoptel'a 

I\aK сказано выше, уже вестфальская фауна Palaeodictyoptera состо
яла по большей части из крупных и довольно специалпзованных форм, 

по крайней мере в жилковании крыльев, хотя специализации развились 

еще на достаточно примитивной бюзе. Действительно ПРПl\ШТИВНЫХ форм, 

с еще не механизованным, не приспособленным -к полету жилнованпеl\I, 

мы в это время уже не застаем; соответствующие стадии (Archipalaeoptera 
1\:1 а рты н о в а, 1937) пропдены, очевидно раньше, в нижнем -карбоне 
или даже в верхнем девоне. В настоящее время мы знаем 'свыше 25 се

мейств Palaeodictyoptera, но не все они нам хорошо известны, и генетиче
Ские отношения большинства их еще далеко не ясны; отсюда и классифи

кация отряда никак не может считаться впо:ше удовлетворительной. 

Несомненно, во всем этом комплексе можно наметить несколько более 

крупных групп, но по большей части они не так уже резко обособлены друг 

от друга и между ними имеются и переходы. Это обстоятельство, Heco~I

ненно, и побуди,J10 r а н Д л и р III а рассматривать весь I"омплекс как 

один цельный, хотя и разнообразный отряд. Л Л' М е е р, как указано, 

считает этот отряд не еqтественным 11 главную массу семейств и родов его 

распределяет, вместе c~ совремеНIIЫl\Ш отрядаМII стреноз и поденок, в две 

большие группы характера надотрядов - Ephemeroptera и OdonatopteTa. 
Первая деШIТСЯ им затем (1936) на две подгруппы - Spilapteroides, 

куда он относит Eubleptiens (= Eubleptidae), Platypteriens (= Spilapte~ 
тшае, Lamproptilidae и близкие к ним), а также Megasecopteriens JJf ega~ 
secoptera .+- Protohymenopte~'a), Ephemeroides с .P1"otophemeroidea и Plec
topte1'a. 

1 НОВЫЙ род И3 онрестностей се.:Jения Ченарда БУ:Iет описан в ДРУГОМ :I!eCTe. 
Отнесенные мною ранее (1928) н Palaeodictyoptel'a три фрагмента нрылъев И3 Тихих 
Гор роды Kamia, Tlmetodes, Spongo71eUl"a) сюда не относятся; это обрывни нрылъев~ 

наних-нибудь ОРТОllтероидов. 
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Сверх()тряд Odonatopteres состоит, по его мнению, ив группы Stenodi
ctyoides, куда он, очевидно, относит семейство Dictyoneuridae Н а n d 1. 
с б;;rnакими, и Odonatoides с P,'otodonata (видимо - Meganisoptera) и Odo
nata. 

Мысль о необходимости дальнейшей дифференцировкиотряда Palaeo
dictyoptera следует, конечно, приветствовать, но опыт Лямеера нам пред
стаЩlЯется мало удачным, тем более, что часть семейств Palaeodwtyop
te,'a объединяется Ш1 в одну группу (надотряд) с поденками, а часть

со стрекоаа~ш. 

Кроме того, в сеRЦИЮ Spilapteroides включаются и;''\i, на ряду с семей· 

ством Spilaptei'idae, таЮЕе 11 отряды Megasecoptera и PToto}tymenoptera, 
которые, хотя и похожи внешне на первых, все же в Palaeodictyoptera 
лругими авторами ,справедшшо не ВК:Iючаются. Сб:Iижение SpilapteTidae, 
и б:Iиаких с PlectoptM'a и отнесение группы DictyoneuTidae в совершенно 
другой надотряд Odonatoptet'a НИRак не может быть оправдано. Наличие 
длинных церков у поденок еще недостаточно для сб;;rnжения их со Spi
[аритшае; помимо других особенностей EpltemeTopteTa обладают, в отли
чие от других PalaeodictyopteTa, членистым парацерком, в чем они по ходят 
на Thysanum. Группа SpilapteTidae да:Iее через посредство семейства 

Fouqueidae так или lшаче связывается с Di,ctyneu т Шае , что признае~ 

и Л я м е е р, а потому ре3Еое отде:Iение ПОС:Iедних в другой надотряд 

Odonatoptera не может быть поддержано. 
При COBpeMeHHO~l СОСТОЯЮШ наших знаний нет достаточных оснований 

уюrчтожать отряд l1:IИ надотряд Palaeodictyopte1'a несмотря на то, что 

общими прнзнаками его являются, главным обравом, признаки ПРl1МИ

тивности; в этом он подобен таким отрядам млекопитающих, как, на

пример, отряд Соndуldrt7ъrа. Дальнейшая диффереНЦИРОВRа Palaeodwty
орита неоБХОДШIa, но очень трудна; предварите:IЬНО необходима ревиаия 

ряда форм. Я наметил бы предварите:IЬНО следующие группы, причем 

оговарпваюсь, что отнюдь не придаю им вначения опреде:Iенных система

тичеСRИХ Rатегорий; это чисто предварительный опыт. 

1. Группа Dictyonenridae. Это, несомненно, наиболее примитивная 

группа, хотя представпте.:ш ее II достигают часто значительных размеров. 

Центральным 1I в то же вре:'.ш БО::Iее ПРIПШТИВНЫ:\I се~JeЙСТВОМ является 

богатое семейство Dictyonell./idae Н а п d 1., ;:J;о:шшировавшее в вестфаль

CI{OM ярусе над другими Раlаеоdiсlуорteга, особенно, наПРШlер, в Саарской 
области, но хорошо представленное таRже в фОР::'ШЦШI I\омментри (сте

фанский ярус); нескоаЬЕО форм пзвестно из Северной Америки (Mazon 
Creek), а танже И3 Бе:IЬГШI, Англии и Северной ФраНЦШI (вестфаЛЬСНИlr 
ярус). В КРЫ:IЬЯХ родов этого семейства продольные жилки были свя

заны однообразной первичной сеткой (archedictyon) без образования попе
речных жилок; RS, l\I п Си дают еще немного ветвей, МА 11 СпА обы'шо 

простые. 

ПротораRальные RрыаыШRИ при:сутствуют, равно Еан и параноталь

ные выросты по БОRам БРЮШRа. 

R этому семейству БЛИЗRО пptIl\IЫRают Saarlandiidae G и t Ь. (Саар), 

Rucblingiidae G и t Ь. (Саар) (ЖИЛRованпе более оБП;'Iьное), зате~ также 

Pet'omapteridae Н а n d 1. (}-\Оl\I:\IIjНТРИ), Megaptilidae Н а n d 1. (l\'оммен

три), . Hypeгrnegethidae Н а n d 1. (Mazon· Creek) 11, возможно, Polyc1'eag
тшае Н а n d 1., Jfecynopt(n'idae Н а n d 1. (Бельгия) II Sуntоnорtе·гidае 

(Mazon Creek). ъ,с этих послеДНIIХ четырех сеl\ШЙСТВ прОДО:Iьное жианова

ние сложнее, но сетка становится реже, и начинают Еак бы формиро

ваться новые продоаьные жпmш, хотя и неправильные. У ~7J;legaptilidae 

образуются весьма сжатые поперечные. ряды элементов сеТRИ, а самое 

крыло н основанию расширяется, в чем уже видно сходство с BI'eye1'idae 
и баизними группами. Род Dictyoptilus В r о n·g п. ив Dictyonezuidae 
(по Л я l\I е е ру, 1917, po~ Cockel'eliella :м е и п. есть его синоНIШ) 

объединением ветвей анальных ЖИЛОR :tI сближением СиА с :м уже 
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походит несколы~о на Protodonata (8. str.), особенно на CallJertiella Т i 11. 
(пермь). 

2. Плохо отграничиваемая группа, в Которую мы отнесли бы ПРОвизорно 
семейства Breyeridae (Rомментри и Бельгия), CryptolJeneidae (Англия), 
Fouqueidae (Rо,рIментри) И, может быть, Anaxionidae (Rомментри) ориги
нальна расширением крыльев к оснОванию (кроме Anaxionidae). В то 
же вре:.\ш тенденция элементов сети образовывать попере'!ные жилки со

ставляет некоторый переход к следующей группе. 

3. Группа Spilapteridae-Lamproptilidae. Ветвление продольных жил:ок 
довольно богатое и жилки эти СВязываются рядами поперечных, иногда 

еще не совсем правильных. Сюда же мы склонны отнести Graphiptilidae 

Рис. 3. HQmawneurina bQnnieri В r о n g n. РенонструнЦИЯ 

Гандлирша. 

и Homotethidae S с u d. Главные семейства группы Spilapteridae и Graphip
tilidae известны из Rомментри, более ПРlIмитивное семейство Lampropti
lidae из Южного Уэльса и Homotethida, из Нью-Брунсвика (New Brun
swick). Переднегрудные крылышки, ПОВИДIIМОМУ, имеются всюду. Присут
()твие на крыльях рядов поперечных ЖjIлок, развившихся из элементов 

сети, указывает на более высокую стадию развития этой группы. Главное 

семейство Spilapteridae (рис. 3) мы находим лишь в Rом..'VIеIVГРИ (стефан

ский ярус), а кроме того три МОНОТИllических рода известны из умеренной 

зоны нижней пер:\iИ. 

4. Группа Homoiopteridae Н а n d 1. В этом семействе (Rомментри 

и Бельгия) ветвление продольны~ жилок скорее бедное, но онп связаны 

правильными рядами поперечных, очерчивающих как бы квадраты, в ко' 

торых вамечаются по 1-2 бугорка; продольные жилки обычно изогнуты . 
. Эволюция этого семейства с давних пор несомненно пошла совершенно не· 
зависимо от предыдущей группы. 
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5. Группа семейства Eubleptidae Н а n d 1. Н этому семейству отно

сится одна форма, Eupleptus danielsi Н а n d 1. из Mazon Creek, стА, 
но она настолько своеобразна (это отмечалось "и Гандлиршем иЛямее· 

ром), что несомненно ДОШlша быть выделена в особую группу, характера 

даже отряда. Нрылья почти одинановые, на нонце закругленные, ветвле

ние продольных жилон бедное, причем они связаны не очень часто попереч

ными жилнами; RS делится на две, а затем на четыре коротких ветви. Го
лова с крупными глазами; переднегрудь подобна среднегруди и лишена 

крылышен; брюшко также не имеет паранотальных выростов; размеры 

небольшие. Вероятно, это совсем особая, далекая от, прочих ветвь Ра

laeodictyoptera; нахождения родственных родов можно ожидать в Аме

рине. 

6. Группа Lithomantidae - Lycocet·cidae. Оба эти семейства еще довольн() 
близки к Dictyoneuridae, но отличаются от последних тем, что ротовые ча
сти у них несколько вытянуты, образуя своего рода небольшой, видимо 

колюще-сосущий хоботок. 

Сем~йство Lithomantidae ваклюtrает в себе до 8 родов из среднего и верх
него отделов верхнего карбона Европы и Северной Америки. Переднегрудь, 

и сегменты брюшка несли 

те же придатки, как у Di
ctyoneuridae. Ветвление 

продольных жилок не бы

ло очень обильным, и МА 

и СиА оставались просты

ми, как в этом семействе, 

но продольные жилки свя

зывались не сеткой, а ря

дами неправильных попе

речных. У рода Lycocercus 
Н а n d 1. (семейство Lyco
cercidae) ветвления RS, 
МР, СиР и анальных бы

ли более оБИ;;IЬНЫl\I, но 

поперечные были гуще, 
неправильны и часто пе

реходили в сетку. Перед

негрудные крылышки об

наруживали ясное ради-

Рис. 4. Lycocercus goldenbergi В r о n g n. По Бронь.. 
яру из Лямеера. 

альное жйлкование (особенно у L. pictus Н а n d 1.). У одной формPJ 

(L. goldenbergi В r оп g п.) хорошо сохрани;тась пара небольших, но 

широких гонапофиз (Q), отходивших, видимо, от 8-го сегмента (рис. 4). 
Основываясь на наличии некоторого удлинения ротовых частей у пер

вых двух семейств, Л я м е е р всю эту группу ВRЛlQчает (1936) уже в сле
дующий отряд Pseudohemipte;'a; мы, однако, не можем поддержать эту 

мысль, так как все строение тела и все ЖИЛRование крылвев в обоих се

мействах ничем не отличаются от таковых у типичных Palaeodictyoptera 
(Dictyoneuridae), и мы считаем их поэтому ;тишь особой группой последних. 
Некоторые другие роды, в бо;тьшинстве случаев недостаточно известные, 

частью войдут в указанные группы, частью составят, вероятно, некоторые 

'новые группы, но l\1Ы не можеl\I, входить здесь в их рассмотрение;' вышепри

веденные шесть групп охватывают г;тавную массу отряда. 

Нак видно из предыдущего, разные группы, разные семейства Palaeo
dictyoptera с разных сторон примыкают и связываются с семейством Dic
tyonenridae, более примитивным морфологически И, кроме того, преобла
давшим над другимпв вестфа;тьском ярусе. Б6льшая ПРIIМИТИЕНОСть их 

ПРОЯВ;;Iяется в разных чертах строения те;та, в частности - в хорошо раз

витых (<плеврах» брюшка, хорошо развитых переднегрудных крылышках, 

D присутствии однообразной первичной сетки между продольными жилками, 



~етваение которых было еще бедно. Эти черты привели Г а н Д л ир rn а, 
:как известно, к такоиу заключению, что Palaeodictyopte1'a предстаВ.;Iяет 

собой тех <<Uгшsеktеn», из ноторых образовались все прочие отряды Pte
?'ygota и даже Ар le,'ygota. Прнменив метод функциональной оценки фор:мы 
и ~юшкования ирыаьев, я в свое вре;\fЯ (1925) решительно возражал нро
тив такого рода фиаогенетичеСКIIХ выводов Гандлирша. Последний не 

~огласился с моиии заключениями, но не представил никаких возражений 

по существу. Элементарным методом простого, если можно так сказать, 

статического сравнения структур можно еще выяснять отнОсительный 

размер сходств и различий, но и эта оценка чрезвычайно субъективна; ос

~овываться же на нем ДJfЯ выводов филогенетического харантера совер

шеннО невозможно, ибо при ЭТОм упуснается вся динаиика процесса, 

приведrnая к тем или иным чертам струнтуры данного органа. В саучаях 

уяснения филогенlШ органов, имеющих ЧIIСТО или по преимуществу ме

ханичесное значение органов движения, абсолютно невозмОжно игнориро

вать работу и всего ирыаа и отдельных частей его до отдельных жилон 

J?Н.;Iючительно. Необходимо в каждом неясном случае учитывать формирую-

1Цую роль фуmщlШ, взаимодействие формы и функции, и яе тольнО для 

данного момента, но и на длительные периоды временп. 

ТО.;тьио такой метод (историчесни-функциональный), при ПО.;Iном учете 

всех подадающих в распоряжение палеОнтолога иснопаемых форм, см 0-

jЦeT разъяснить нам образование тех и.;Iи иных форм, их сходств И раз:ш

чищ нак результат Д.;Iительного динамичесного процесса, нан результат 

длительной борьбы сил. Однано ознакомаения с рядом этапов в развитии 

того и;;ти иного органа и,,'IИ ряда организмов еще недостаточно для пони

мания их ЭВО;;ТЮЦIШ; ДШI этого ПОнимания необходижо прОНIIRНУТЬ в самую 

динамину процесса развития, а дая этого нужно, во-первых, уяснение функ

ций отдельных частей и всего органа, а во-вторых, учет биологии и изме

няющейся среды, в которой живет данная группа. 

Такие идеи, успешно проводившиеся разными авторами в изучении 

филогенеза позвоночных, н сожалению, до сего времени очень туго нрони

нают в среду энтомологов, а отсюда 11 недостатон пх МОРфОЛОГ1lчеснпх, а 

тем более ЭВОЛЮционных выводов. В случае с КРЫ;;ТЬЯМIl нак органами ме

ханического значения это особенно ясно, а между тем нашп задачи здесь 

относительно не так трудны, тан нан нрылья ;;тегко доступны д;;тя изученпя 

и в ископаемом СОСтоянии обычно хорошо сохраняются. 

- Применение упомянутого функционально-исторического подхода п 

приве;;то нас к тому опредеаенному выводу, что нрылья пзвестных Palaeo
dictyopteTa даже иЗ числа наиболее ПрII:!.ШТИВНЫХ, оказываются",органаМII, 
уже хорошо приспособленны;\ш дая поаета, а жианование их уже в высо

ной степени {<.:иеханизованным», Т. е. построеННЫ::\1 :и распо;;тоженным по 

требованиям механики полета. 

Выводить иЗ таких крыльев нрылья других отрядов', тем более из ЧИСJIа 

NeopteTa, абсолютно невозможно, а вместе с этим невозможнО деаать та
ние выводы и по отношению н самим обладате;;тям их. Все на,ШИ фиаогене

тичесюrе построен1IН ДОJIЖНЫ быть пересмотрены в свете изучения функции 

II взаимодействия фуннции и формы В длинном геологичесном ряду форм 

данного ряда, а танте и их ЖIIЗНИ (биологии) в условиях иостоянно меняю

щейся физической и биологичесной среды. 

отряд PSEUDOHEДfIPTERL1 (LAliIEERE, 11)36) 

Protohemiptcra И а n d 1 j r S с h lIЮ8 et апсtоrпm 

Этот отряд создан дая семейзтва Eugereonidae Н а n d 1., содержащего 

пока только одну форму па нижней перми Германии, - Eugel'eon bockingi 
D о h r n (1866), неоднонратно ОIIlIсывавшуюся II изображавшуюся за

тем Б р о н ь я р о м (1893), Г а н Д JI И Р ш е м (1908, 1925), Г у

'т е р JL е м (1934), Л я м е е р 0:\:1 (1936) (рис. 5). Т и л л ь я р Д 
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отнес R этому отряду И описанный :им по фрагменту крыла род M eso
tita1~ (М. scallyi Т i 11.) :и а триаса Нового lO;q,Horo У:=mьса Австращцr, но 

принадлежностъ его R этому отряду поу не может СЧИТ8ТЬСЯ достовер

ной. 

Положение и генетические отн ()шенип рода !.i,'ngc1'eon оБСУ'r.I>дались раз

. ным:и авторами, 
Харан:теризуя созданный им отряд PTotohernilJ taa, Г а н Д :1 п р ш 

I __ аждый раз (1908, 1925) отмеч л его переходны1 от Palaeodictyoptej'a 
к l1ещiрtеrа харан:тер , видя в этом одну из иллюстраций своего положе

пия об анцестраJIЫIОМ характере первых. а рты н о в, наоборот, 

определеJ-ilIО ука зал , что по нрыльям - это дериват Palaeo(Ziclyopte1'a , 
если не Ч..1ен его; следовательно , E'ugereon есть член отдела Palaeopteya и 
нп:каRОГО отношения н H emiptera не 'leeT. н: тому же заключению в об
щем пршuел и проф. 1-tрэмптон (1919) . К РаlаеОРlю'а . ПРПЧIIСЛИЛ Eu,qe
Teon iilae и Л я r.r е е р (1936; здесь Он именует Palaeoptera mш «Palaeo-
1J lilola»), KOTOP:blii: преплагает в виду таких отношений этой группы 

Рис. 5, E uge ,.eon buc7.-ingi 1) 0 11 1' П. По,J. р lI)' 11 ;3 Г аll ,J. ,l llрша. 

переЮlеНОВJТЬ ее в Pseudo/u!mipte I'a : я поддержпваю это прещroжение, 

хотя оно n 11 ет против «правпл приоритетю). лtилкование нрыльев 

у Euge1'eon определенно (<Па.;теопт рп ое» и напоминает отчасти тановое у 

Lit7~omantidae, но Fl"Илr,и связываются по большей части с ТRОЙ, :к ак у 

DictyoneU1'idae, и тольно в пер едней област (до RS) il отчас'ги в анальной 

мы ви им густые ряды поперечных . Пер еднегрудь несла пару небольШllX 

выступов, ГОМОЛОГичных иры. ЪШIкам первых, но неотчлененных. Ногп,' 

именно ГО.l:ени, доволы;i o Д;;JШIные, Jlапкir тре. 'членю\овые. · ГQлова очень 

небольшая, глаза неболыпие, но выступающие, УСIШИ почти не сохрани-

иСь. Хоботок состоит из вытянуто.Й верхней губы, двух пар стп етов , ПРИ

надлежащих мандибула:м 11 МЮ{Clшлам 1-й пары, 11 днух пятичлеIIJi[}(ОВЫХ, 

тюш,е Д.>Iинных образоваюrй, ноторые рассматриваются 1\ан: необъединпв-

illuеся еще щупини нижней губы. . 
Euge1"con ~ крупное иасеномое, в размахе ДОСТliгающее 60 Мl\i. 

Это ?ыло, н есомненно, сосущее насеноиое, но распростертое положе

ние :крыльев и их ЖI,{.1шование опреде ,-rеныо говорят о . его принадлежности 

н Palaeopte1'a . 
я м е е р в работе 1917 г, ,J:O BO..1bliO подробно выясняет, что род Ме

(;ynostoma В r о n g' n. ( ~1. (lo7! 'гni 13 r оп g 11.):из l\:О !l'lментри, который, ию" 
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и некоторые близкие к нему, Г а н Д л и р ш помещает (191'9) среди Palaeo
dictyoptera incertae sedis, на деле дово:rьно близок к E:ugereon и до:rжен 
быть отнесен к тому же отряду. 01\. указывает, что хоботок его очень похож 
на хоботок Eugereon; мы находим здесь сходную верхнюю губу, по бокам 
пару стилетов, а также нижнегубные ЩУПИI{и, причем на левой стороне он 

видел и следы членистости. Сходны переднегрудь и передние ноги; тело 

было дово:rьно широкое, жилкование устроено по типу. Palaeodictyoptera. 
Основываясь на Этих указаниях Лямеера, мы не станем воаражать про

тив отнесения рода Mecynostoma, а также, вероятно, и некоторых близ

ких к нему Mecynostomites, Paramecynostoma Н а n d 1., также из Ком

ментри (они могут быть объединены в особое семейство Mecynostomatidae), 
к отряду Pseudohemiptera. Л я м е е р склонен отнести сюда же ещв

не только семейство Lithomantidae и Lycocercidae, но танже и Breyei'idae 
и неноторые другие, но для этого, в сущности, нет достаточных оснований. 

ОТРЯД MEGASECOPTERA (BRONGN., HANDL~) 

Этот отряд, понимаемый в смысле Гандлирmа, близон н Palaeodic
еуореета, но представляет собой группу в разных отношениях более специа

лизованную. Общим строением Te:ra и присутетвием длинныж церков. 

Рис. б. Corydaloides scudderi В r о n g п. РеКОНСТРУRЦШI' ГаН:rлирш'а . .. 

представители jИаgаsесорtеrа очень напоминают PalaeodictYfJptera, oCOw 

бенно, например, чзенов семейства Spilapteridae, но оТличаются рядом при
знаков. Тело Megasecoptera обычно тоньше, нереднегрудь :меньше; нрылья 
большие, часто расширенные в дистальиой ноловине и носредине, но, 

по бо:rьшей части, значите:rьнО суженные в ОСновной части за счет сжатия 

и редукции анальной области. Жизкование у большинства аначительно 

беднее, чем у Palaeodictyoptera; МА u: ~1P чаще всего простые, причем МА 
на КОРОТНО:\<I протяжении слu:вается с нача;JОМ RS, а аатем: отходит; реже, 
у более прим:птивных форм:, она ;JИШЬ сб;Jижается, но не с'Ливается с RS. 
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Си тоже по большей части состоит иЗ двух пр.остых ветвей, причем Cи~ 

в QСНОВНОЙ части сближается, а нередко и С'ли:вается на' коротком протя

жении с М. Анальные жилки слилисъ в одну вытянутую жилку с несколь

кими ветвями сзади. RS дает сзади немного, обычно 2:-3 ветви и лишь у не-
. многих форм (семейство DiaphanQpteridae) число ветвей доходит до 5. 
Сетки (archedictyon) нет нигде, а вместо нее находим поперечные жилки, 
обычно немного численные, редкие и правильно расположенные. КР~ЛЫL 

обычно украшены поперечными бурыми полосами или пя.тнами. 

Ноги, в общем, не длинные, лапки пятичлеНИRовые (по Лямееру) и не

сут два ноготка. Передние ноги, как мо выяснил 'Л ям е е р (1917). 
для нескольких родов, t' 
«были хищные, походил и 

на те же придатки у Nepa 
и должны были служить 

насеКОМОм1 для схватыва

ния своей дЬбычи налету» 

(1917, стр. 143-144), что
бы затем подносить ее ко 

рту. Эти ноги были ко

ротки, НО сильны, направ

лены вперед и перекрещи

вались перед ртом (ср. 

И ischoptera nigra В r о n
g n.). Бедра были ТОЛСl]'ы 

и коротки, а голени более 

длинны и ТОИRИ, С шипа

ми. Голова у llIegasecopte·t:a 
небольшая, с хорошо раз

витыми глазами и неболь

шими усиками. Бока чле

ников брюшка у многих 

форм' несли еще неболь

шие боковые выступы с 

зубчатыми или шиповIЦ

ными отростками. ПО;1;об

ного же рода зубцы по' 

бокам несла обычно и пе

реднегрудь, и в этих зуб

цах можно видеть го

мологов переднеrрудных 

крылышек Palaeodictyop- Рис. 7. 
tem; эти крылышки здесь, 
следовательно, подверг

Mischoptera woodi8f1.rdi В r оп g n. reIЮН~ 
струкция. ГаНД.:Iирша. 

лись реакции и сильно изменены. На конце брюшко несло пару 

очень длинных церков. lJt/egasecoptera были хищными воздушными на
секомыми, ловившими свою добычу налету. Нимфы их нам еще очень. 

мало известны; несомненно они были водными, подобно нимфам Ра laeo
dictyopte,'a. Гандлирш насчитывает в этом отряде семь или восемь семейств; 
большая часть их происходит из Ко:мментри и лишь род Brodia происхо
дит из верхнего карбона' Англии, два рода - из Северной АмерИRИ, 

один или два рода описаны М. д. 3 а л е с с к и м из Кузбасса, а один 

род (Elrnoa) описан Т и л л ь я р Д о м из нижней перми Канзаса (1936). 
Примерами могут служить COI'ydaloides scudde/'i В r о n g n. (рис. 6), 
1}! ischoptera woodwa rdi В r о n g n. (рис. 7). 

Семейство Diар]ъорtеridае, отличающееся оБПЛЬНЫl\i ветвлением МР, 

СиР и RS, было в 1919 г. выделено Г а н Д л ир ш е м в особый отряд 

Diaphanopteroidea, но позже (1925) опять слито с Иеgаsесорte,·а. Я думаю, 
что на него l\1ОIIШО смотреть как на особый подотряд. Весьма своеобразно 



также семейство Baphidiopsidae Н а n n d. с острова Роде; оно относится, 

нонечно, к J11egasecoptera, а не к Protohymenopte/'a. . 
Как видим, большинство Megaseooptet'a оказывается в разных отно

шениях гораздо БОJIее специаЛИЗ0ванной группой, чем PalaeodictyopteTa, 
а на семейство М ischopteridae и Brodiidae можно действитеЛЫIО смотреть 
как на вершины развития типа Palaeoptera. Как известно, Г а н Д л и р ш, 
отчасти .:1 я м е е р и некоторые другие авторы ск;;юнны были произво

дить и3 J1egasecoptaa насекомых панорпоидного комплекса и даже всех 

HoZometabola. Это, конечно, совершенно невозможно. Megaseaoptel'a пред
ставляют собой оч~нь ВЫСОКО развитых Palaeoptera, а крылья их, по край
ней мере таких семейств, как 111 ischoptaidae II Brodiidae, были, можно ска
зать, предельно механизованы, почему производить от них каких-либо 

Neopteгa, особенно мелких п более ПРЮШТПВНЫХ l11ecoptera или Neurop- . 
tera, совершенно невозможно. 

Г а н Д л и р ш считал, что J1fegasecoptua произошли прямо от Palaeo
dictyoperta. Мы согласны, что они БЛИЗЮI К последним и развились, на

верное, из одного источника, но производить IIX от Palaeodictyoptera И3-
вестного нам типа мы не счптаем возможным. В формированип крыльев 

Megasecopte/'a явления редукции играли большую роль; так, уже у предков 
их исчезла сетка, давшая поперечные ЖДJ!КИ; СиР первоначально всюду 

давал, вероятно, развилок, М также, вероятно, теряла раЗБILi'ЮК то на пе

редней, то на задней ветви, но у нас все же нет оснований предполагать, 

• что у всех них жилкование первоначально было сложны:vr, как у Dia
phanopteToidea. Поэтому JИеgаsесорtеrа l\:IOГJIИ развиться лишь из весьма при
митивных Palaeodictyoptera типа Dictyoneuridae, но более древних и обла- , 
давших :vreHee СJIOЖнЫ:vr ЖИJ!Кованием, Высоиая специа:шзация Megasecop
tcra, жиВших oAHoBpe:vreHHo с Palaeodictyoptera, также указывает на то, 

что они могли отделиться лишь от БО;;Iее ~ревнпх нижнека:\Iенноугольных 

групп их. • 
Каменноугольные lJf egasecoptei'a жили в тропической влажной зоне 

вместе с Palaeodictyopte,'a. Онп также обладали водными нимфами II в конце 
карбона подверглись решительному вымираНIIЮ. У нас в СССР 1\1. Д: 3 а
;;I е с с к и м БыJIи описаны 2 ~OPMЫ п3 балахонской свиты Кузбасса, 

1I одна форма бьща недавно оппсана Т и л ;;I ь я р Д о м пз НIIжней пермп 

Канзаса, следовательно, из умеренной зоны, II это все. На ~IeCTO ВЫl\Ш
рающих остатков lv!egasecopteTa в пермское время в северной умеренной 

зоне расцветает новая близиая к HIThI группа Pl'otohymenoptera. 

ОТРЯД РRОТОНFД1:.liJNОРТЕRА (Т 1 L L.) 

~ Обзор се)lейств ]l PO;J;OB 

Представители этого отряда быаи впервые описаны Т И;1 J1 ь Я Р Д о м 

(1924) из нижней перми Канзаса II выделены в особый отряд, названный им 
Protohymenoptef'a в СВЯ3Н с РОДИВШИМСЯ У автора ошибочным представае
ннем о генетичеСКОЙ связи перепончатокрылых именно с ЭТIIМ пермс:ким 

. отрядом. 
В работах 1924 и 1926 гг, Т и л JI Ь Я Р Д о м были описаны два се

мейства - Protohymenidae с родa:t\Ш P1'otohyrnen Т i 1 1, II Pennohymen 
. т i 11., и Astenohymenidae Т i 11. с родом Asthenohymen Т i 11. 

Изучение насекомых и, в частности, Protohymenoptua КilIIзаса быао 

продолжено Карпентеро:м: (1930, 1931, 1933), описавшим ряд новых 

видов И3 тех же родов. К тому же отряду К арп е н т е ротнес II 

род Baphidiopsis S с u d d е r (В. diversipennis S с u d d е г) из верхнего 

:карбона острова Роды (RllOde), относившийсн Г а н Д:! 11 Р ш е:м: :к JИеgа

secoptera. Надо с:казать, что крыло этой формы Сохранилось не ПО..'IНостью, 
нет основной части, но все же, судя по нормальному проте:канию R, I.aH 
у 111egasecoptera, а отчасти и по другим чертам, крыло это вряд ли может 
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относиться н. P1'otohyrnenopte'f'a; снорее всего оно принад;;теЖIIТ bce-таRИ 

R Jl.fegasecoptera. 
ТаRИ,,,>! образом, из А:~ШрИRИ, именно из пеРМСRИХ ОТJюжений Rанзаса, 

мы знаем в настоящее вре~ш два родственных оемейства о тремя родами. 

В перМСRIIХ отложениях СССР Protohymenoptet'a представлены бо;;тее 

разнообразно. Семейство PI'otohymenidae обнаружено у нас в отложениях 
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Рис. 8. Pseudo}tyrnen angustipennis М а r t. 
~lOгo по :>Iартынову. 

Общий вид нассно, 

по реие СОЯllе Северного ](aI2ymen :\1 а l' t. п неноторые еще не 
описанные формы), зате:\i в С;;IОЯХ I{yarypcRoro яруса б.lПЗ I~иmеРТСRОГО 
посада ПеРМСRОГО Rрая (род Рsеllдоhуmеn :\1 а r t., рис. 8) II У ;J;еревни Че
~apды на Gылве (другой ,вiщ рода Pseudohymen). Сем. Astl~eno]~ymeniclae 
у: нас не найдено п вероятно вовсе отсутотвует, но зато обнаружено не

ШЮЛЬRО ФОР:'>:! пЗ других, новых семейств. Из иунгурСНIIХ ОТJюжеШIЙ Са-

/! 

Рпс. 9. Eohymen maculipennis J\I а r t. Жилкование I'\рыла по 

Мартынову (1937); RS дистальная (большая) часть RS; RSpr 
ПРОНСШlальная ветвь RS; ;\Iедиана (М) и Rубптус (Си) состоят, 

каждая, иа двух ветвей; А анальная ЖИЛIШ. 

ВlIНOBCHOГO лога (60 нм от г. КраСНОУфIIМСRа) мною толь'RО ЧТО (1937) 
OIIIIcaHO семейство Scythohymenidae (род Scythohymen М а r t.) с чрезвы

чайно СIIециализоваННЫ~i ЖИЛRоваНIIе~l Rpbl.::rbeB, а пз Карга.::rы семей

ство Eol/'ymenidae 1\1 а r t. (род Eohymen 1\1 а l' t., рис. 9) о весый 
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архаическим жилкованием. Из отложений Тихих Гор, на Каме, мнОЮ еще' 

раньше описано (1930) своеобразное семейство Aspidohyme.nidae (р. Aspi
dohymen М а r t.) с крайне упрощенным жилкованием' крыльев. В самое 
последнее время (1937) Ю. М. 3 а л е с с к и й описал еще два новых 

семейства Biarmohymenidae G. Z а 1. (род Biarmohymen G. Z а 1.) с реки 

Барды, в окрестностях дер. Матвеево (кунгурский ярус), близкое к Рто

tohymenidae, и семейство Bardohymenidae (род Bardohymen G. Z а 1.) 
с реки Барды в местечке Красная ГЛИНRа, с более сложным жилкованием, 

напоминающим до известной степени ЖИЛRование у Aspidohymenio.ae. 
Одну форму, сходную с последней, я видел иЗ Чекарды. ТаRИМ образом, 

в отложениях нижней половины RазанСRОГО яруса и в иунгурСБОМ ярусе 

ЕвропеЙСRОЙ части СССР обнаружены представители семи семейств, иЗ' 

БОТОРЫХ лишь одно обще и для Канзаса, прочие же ПОRа Ha~:дeHЫ ТОЛЬRО 

у нас. В этом перевесе в числе родов и семейств Protohymenoptera на сто
роне Восточной Европы видна аналогия с таким же распространением 

в отряде Homoptera: в Северной АмеРИRе мы находим одно семейство 

Archescythinidae, в пеРМСRИХ же местонахождениях ЕвропеЙСRОЙ части 

СССР - шесть или семь семейств, и ТОЛЬRО неБоторые из них встречаются 

еще в верхней перми Австралии. 

К вышесказанному Следует прибавить, что семейства Eohymenidae, 
Scythohymenidae, Bardohymenidae и Biarmohymenidae известны Rаждое 

по одному роду и виду, семейства Kulojidae и Aspidohymenidae по од

ному роду с двумя видами; к Asthenohymenidae (Северная АмеРИRа) отно
Сится таRже один род с неСRОЛЬRИМИ видами, и ТОЛЬRО семейство Proto
hymenidae СОСтоиТ из 4 родов, причем в Rаждом из них, ироме рода Iva
hymen, по 2-3 вида. 

ТаRИМ образом, относительно (<процветающим» в перми семейством ОБа

зывается ТОЛЬRО семейство Protohymenidae и отчасти семейство Astheno
hymenidae, прочие же семейства состоят из одного рода с 1-2 видами и, 
следовательно, носят СБорее реЛИRТОВЫЙ хараБтер. Эти монотипичеСRИ6-

семейства ОRазываются иаи раз очень своеобразными и обособленными. 

ЗМIЕЧАНИЯ ОБ ОТНОШЕНИЯХ И ВЕРОЯТНОй ЭВОЛЮЦИИ РАЗНЫХ 

СЕМЕйСТВ PBOTOHY1HENOPTERA 

Вопроса морфологии Rрыльев Protohymenoptera и отношений семейств 
этого отряда мы довольно подробно RОСНУЛИСЬ в последнее время в работе

о насеБОМЫХ Каргалы (1937) и по'этому здесь можем быть более RраТRИМИ~ 
Тилльярд, переоценив значение чисто внешних сходств Rрыльев неБО- . 

торых Protohymenoptera с перепончаТОRрылыми, вывел заRлючение, что 

Protohymenoptera являются ПР~ДRами последних. В 1930 г. я ПОRазал, 

что этот новый отряд несомненно относится R Palaeoptera и, следовательно, 
не имеет НИRакого отношения R пе.репончаТОRрылым, Боторые представ
ляют собой ТИПИЧных Neoptera - Holometabola (или Oligoneoptera), род

ственных отчасти рафидиям (Raphidioptera) и сиалидам, отчасти ЖУRам. 
Ближе всего Protohymenoptera стоят R lIJegasecoptem и, может быть, пред
ставляют собой даже лишь подотряд последних. С Megasecoptera сближал 
их и Г а н Д л и р ш (1930). К арп е н т е р, на основе своей интерпре
тации Rрыльев Protohymenoptera, определенно ВRЛЮЧИЛ их в отряд 1v[ega
secoptem, считая их не более, иаи подотрядом последних. 

К Rаким же выводам приводит в настоящее время изучение всех новых 

представителей Protohymenoptera? . 
Уже одно то обстоятельство, что большая часть се:мейств их заключает 

в себе только по одному обособленному роду с 1-2 видами, заставляет нас 
предполагать, что начало формирования и р~lCхождения семейств следует 

относить R временам, значительно более ранним, чем пермь, и даже R бо
лее ранним, чем верхний Rарбон, т. е., что отряд PJ'otohymenoptera сущест
вовал в Rарбоне одновременно с родственным от,рядом 1I1еgаsесорteга . 
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R тому же выводу приво~ит нас и выяснение морфологии этой группы, 
главным образом, морфологии :крыльев. Т и л л ь я р Д в' жил:ковании 

:крыльев Protohyтenoptera усмотре;;! (1924), :ка:к с:казано выше, черты 

сходства с Hyтenoptet'a и дал соответствующую. интерпретацию ЖИJlliО

вания. RS о:казался у него очень :корот:ким, М состояла их трех, Си - пз 

двух ветвей, анальных - две. 

М а рты н О в (1929), а затем К арп е н т е р (1930) сделали серь
езные возражения интерпретации Тилльярда. Описав новое семейство 

Aspidohyтenidae, Мартынов дал иное То;;r:кование жил:кованию известных 

тогда (1929) Protohyтenoptera и сблизил последних с Megasecopte1'a. 
К арп е н т е р имел возможность изучить не:которые новые формы 

ProtohYfMnidae и Asthenohyтenidae и не толь:ко пр:rtзнал их б;;rизость :к' Ме

gasecoptera, но и в:ключил их в этот отряд в :качестве особого подотряда. 
Одновременно он дал и новую интерпретацию жил:кования, отличную 

от интерпретации :ка:к Тильярда, та:к и Мартынова. В с;;rедующей работе 

(1932) М а рты н о в принял, снебольшими ИЗl\Ieнениями, тол:кование 

Rарпентера, но все fI~e не считал жил:кование :крыльев этой группы выяс

ненным. 

В работе о насе:комых Каргалы, вышедшей в 1937 г., М а рты н о в 
описал весьма архаичес:кое жил:кование у нового рода Eohyтen, выде

ленного им в особое семейство, и, подвергнув ревизии, в свнзи с изу

чением ,этой формы, жил:кование у всех остальных родов, пришел в ре

зу;;rьтате :к новой тра:ктов:ке его. 

Самой главной особенностью Protohyтenoptera о:казалось то, что у НIIX 

RS, дав ПРО:КСllмальную ветвь (RSpr), <?ливается затем на не:котором про
'тяжении с R, а потом вновь отделяется. Этим Protohyтenoptera рез:ко 

от;;rичаются от Megasecoptera и потому могут рассматриваться :ка:к особый 
отряд, хотя и родственный отряду Megasecoptera. 
у наиболее примитивной формы, Eohyтen тaculipennis М а r t., 

SC 11 R проте:кают еще отде;;rьно, RS сливается с R на небольшом протя
жении, и свободная дистальная часть или RSds дает нес:коль:ко ветвей, 
отсутствующих у других форм. МА у Aspidohyтen, Eohyтen и К ulo ja 
не сливается с RS. что уже произошло у Megasecoptet'a. Ана;;rьная жил:ка 
у Eohyтen несет еще це;;rыи ряд неправильных ветвей, в чем этот ряд 

та:кже о:казывается стояIЦIIМ на бо;;rее примnтивной стадии, чем боль

шинство ftfegasecoptera. У Bardohymen Z а 1. и одной неописанной формы 
из Че:карды, с другой стороны, RSpr состоит l1е из двух ветвей, :ка:к у про
чих родов, а из четырех. 

Все это по:кавывает, что :крылья Protohyтenoptera не яв;;rяются толь:ко 

высшим этапом эволюции :крыльев Megasecoptera, а, наоборот, в не:ко

торых чертах оказываются примитивнее :крыльев последних. С;;rедова

тельно, P"otohyтenoptera, внешнее строение тела и придат:ков :которых 

все же очень походит на та:ковое Megasecoptera, могли отде;;rиться толь:ко 
от весьма примитивных представителей их, или, вернее, от :корней их, 

еще во многом напоминавших Palaeodictyoptera. Пос:коль:ку в перми мы 
застаем целый ряд специализованных родов и семейств, пошедших по 

раЗНЫl\[ путям эволюции, по большей части МОНОтипичес:ких и, вероятно, 

рели:ктовых, известные нам из верхнего :карбона Megasecoptera ни:ка:к. 

не могут считаться пред:ками их, и мы неизбежно должны предполагать, 

что Protohyтenoptera обособилис~ от :корней 111egasecoptera очень давно, 
вероятно, в нижнем :карбоне. Мы думаем, что уже весьма рано намети

лось нес:коль:ко основных направлений эволюции, нес:коль:ко главных 

групп, развивавшихся затем во многом параллельно. Наши представления 

о соотношении главных СТВОлов и их дальнейшей истории мы попытались 

выразить на при.'IагаемоЙ схеме (рис. 10), :конечно, во многом гипотети
"Чес:кой, но построенной все-та:ки на у:казаниях, даваемых морфологией 

известных родов. Ка:к мы видим, наиболее прОДУ:КТИDНЫМ: стволом был 

'ствол, давший семейство Protohyтenidae; с этим стволом тесно связаны 
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с одной стороны ствол Scythohyтenidae, с другой - стволы семейств Astlle 
nohyтenidae 11 Biaт·тohyтenidae, обособившиеся раньше. Норни Kul()· 
jidae, вероятно, были свяваны: с корнями основного ствола, но все же наде 
думать, что ствол этого се:\lейства наметился еще раньше, так как МЛ 

здесь вовсе не испытала СЛПЯНlUI с RS, что проивошло во всех ветвях P~'o-. 

lfо.J{ШС;r. 

"" ;;:оус. [С',4уml'lJ 
l1.Jpitiohyme// Jvu/J 

lfuluJtl 
~ -------r--------~------~----------
.~ /(JS/7/11l7/l 1\ 
~ !;'1/II?УРСК I 
~.r" I 

/{Ul1ушiUfl . Рспfоь 
I 

~ ~ 'Jl177/f1fC!{U;} 

t:::: 4гtiп.УНil1fl 

8t'fЦllUj 

/шрuщ 

/kh'шшi 

/{ароон 

LOwN 
l';;mfonift;rovs 

ДеllОН 

" ' 

[ 
1 

I ,1 

- ШqГI770;'уmе/l 

Рис. 10. Схе),ш генетичеСНIIХ отношений !I геологпчесной истории 
родов Pl'Otohymenoptera. сонращенные наввания: Bal'do}~., Scyth. 
Pmh., Prh., Psh., 1pah. обовначаl<ilТ: Ваrdohymen, Scythohymen, 
Pe1'mo}~ymen, Protohymen, Pseudohymen, 1 pahymen; стволы родов 

семейства Protohymenidae ванлючены в НО.1ЬЦО. 

Whутеnidае+Аsthеnоhутеnidае-Т-Вiщ·тоhутеnidaе. Еще более обособлены 

11 невависимы стволы семейств Aspidohyтenidae, Baт'dohyтenidae 1 и 

1 TpaHTOВl,a Jfшл:нования. данная Ю. М. 3 а л е с с R И М (1937) для его двух но· 
вых сеыейств, а частью и для прочих Protohymenoptera, в сущности НlIче:м не отличается 
от интерпретации моей (1932) Il н: арп е н. т е р а (1930), если отв;ючься от прини· 
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Eohymenidae. Ртоtohymenoptera, несомненно, родствен5'Ы lИеgаsесорte'f'a, 

что доказывается сходством в форме тела, присутствием двух (а не трех) 

длинных хвостовых НИ!I'ей, формой крыльев и сходством их жилкования, 
кроме отмеченных выше различий. Это сходство заставляет нас сближать 

стволы тех и других в нижнем карбоне и предполагать их происхождение 

от общих корней, ноторые были уже очень сходны и близки н ПРИМИТИВlIЫМ 

Palaeodictyoptera или·пред.кам их. • 
В отличие от более нонсервативных Palaeodictyoptera ирылья lИеgа

secoptel'a и Protohymenoptera рано испытали быструю механизацию и 

быстрое совершенствование в иачестве органов полета, проявлением 

чего является почти полная редунция первичной сет.ки, от иоторой сохра

нились лишь ряды редиих поперечных жилон, в свою очередь в даль

нейшем таиже подвергшиеся редуиции (примеры Kulojidae, Scythohyme
nidae). Последними остатнами первичной сетии у PyotohymenopteTa явля

ются указанные выше неправилыIеe веточки анаnыIйй жилии у рода. 

Eohymen. • 
О б раз ж и з н и. 

Большие сходства в общем строении тела PTotohymenopteTa .кан с lJ.fega
secoptera и PalaeodictyopteTa, таи и с современными EphemeToptera, в осо

бенности же нрисутствие двух длинных хвостовых нитей (церии), за

ставляет считать, что нимфы их таиже были, в общем, сходны с нимфами 

названных групп и несли церни, иоторые у НИ~1ф поденон, веснянои и, 

ионечно, танже у исиопаемых названных групп, служили 0prIHOM дви

жения (плавания) в воде. Следовательно, это была водная группа, подобно 

подеНI~ам. 

СУДЬБЫ JJJ:.EGAS.ECOPT.ERA 11 PROTOHYMENOPTERA И ПРИЧИНЫ 
IIX ВЬПmPАНИН 

Весь номплеис i11egasecoptera+Protohymenopteya дал в нстории земли 
две больших радиации иарбоновую, представленную lJ.fegasecop teTa , 
и пермсиую, представленную P~·otohymenopteгa. В верхнем нарбоне lИеgа

secoptera, 1t аи :\Ibl видели, были уже весьма' разнообразны и многие пре'д

ставители таких се:1!еЙств. иак JI ischoptuidae, Hrodiidae и Coryda loididae, 
достигали крупных раЮlеров п обnадаnи. BIIAll:\IO, весьма совершенными 

ирыльями, если судить по их ::JlеханизоваННО:\IУ ншлкованию. По мнению 

Л я м е е р а (1935), HaCeKO.:lIЫe эти ловп.:Ш свою добычу (другпх насе

иомых) надету. Несмотря, однаио, на свое высоное развитие, в верхах иар
бона Лlеgаsесорtега всюду подверглись реШIIТ~ЬНОМу вымпранию. В бала

хонсной свите Rузбасса, т. е. в самых верхах нарбона, мы еще встре

чаемся с 1-2 аберрантными реnIIИТОВЪThШ фОР~IaМП, но IIВ перми мы уже 

не знаем ШI одного вида, если не считать описанного Т и л л ь я р Д о :м 

рода Elmoa Т i 11., очень недостаточно сохранившегося. Судьба пх 

была, слеfjовательно, совершенно та же, что Palaeodictyoptej'a и вымира
ние их мы должны оБЪЯСНIIТЬ теми же общпми причинами. Подобно 

Palaeodictyoptem, JJfegasecopleya жили во влажной трор:и-.tесноЙ воне, 

иотораи во времена нарбона ПРОХОДlInа через 3ападную и Среднюю

Европу, а отсюда протягпвалась с одноii стороны в область Юго-Во

сточной Авпп, а с другой стороны в Северную Амерпну. С наступлением 

в пер:\ш, а частью уже в самых верхах нарбона более засушливых 

условий, или, ДРУГIIМ:И словами, с начала надвигания на тропичесную 

:маемой aBTOp0:l! ,<своебрааной» терминологип. Нам непонятно, почему автор старается 

применять ату необычайную терминологию, аатрудняющую сравнение с другими фор

ма~ш 1I в то же вре)!Н ничего не разъясняющую, а потому излишнюю. Термпнология, 
ПРОВОДIlвшаяся г,'!авным образо).! h о м с т о l{ о м и Н 11 Д Г е м о М, широно рас
пространилась, все::lШ принята и в общеYl удовлетворяет морфологов. Нужны дальней

шие детализации, да.'!ьнеЙшие сравнения, но введение новых терминологий ВНОСIlТ 

TOJ!bHO лишнюю путаницу в наши го.мологиаации. 
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и субтропическую зону зоны пустынь, водные нимфы таких специализо

:ванных групп, как Megas6toptera и Раweodictyoptera, уже не находили 
для себя подходящих биотопов, и вся группа должна была испытать 

быстрое и полное вымирание. 

Сходную судьбу, как мы увидим ниже, испытал также богатый и раз

nообразный отряд Paraplecoptela. 
В иных УС:IОВИНХ обитали Protohyтenoptera, а потому и судьбы этой 

группы были несколько иные. 

Мы вовсе не находим их в тропической (и субтропическойl) зоне кар

бона, хотя в эти времена он.и: несомненно существовали, о чем мы уже гово

рили выше, только ЖИ:IИ, очевиднО, в иных областях и в иных условиях. 

В перми, и преимущественно в нижней перми (в артинском и ИУНГУРCI-tОм 

ярусах), мы уже сразу встречаемся с ивоБИ:Iием равных родов и семейств 

Protohyтenoptera, но все местонахождения их находятся в областях уме

ренной воны, в северной половине Европейской части СССР и в Северной 

АмеРИ1~е (l\aHBac). Эти области лежа:IИ к северу от жариой воны пустынь, 
И районы некоторых ив наших местонахождений, например, район Че

карды по реке Сылве, а частью и некоторые другие местонахождения 

полосы ирасноцветных пород, располагались в областях, где БЫ:IО доста

точно овер и текучих водоемов. На это уиавывает характер фауны и, 

особенно, нахождение различных водных личинок, в том числе мелких и' 

нежных, которые, 'очевидно, сохранились на месте своего обитания. 
РавнооБРiзие и обособленность ряда родов и семейств Protohyтenoptera, 

с иоторыми мы встречаемся преимущественно в кунгурских и самых 

нижнеказансR.ИХ местонахождениях нашей страны, определенно указы

вают на то, что эта группа уже проделала свой длинный путь ЭВО:IЮЦlШ 

.и жила и во времена карбона, но несомненно также и в умеренной (юне. 

,К сожалению, о населении умеренной зоны карбона мы ничего не внаем 

и не знаем ДОПОдлинно, где и иак она проходила. 

В кунгурсиое время P'I'otohyтenoptera были у нас очень р!!-знообразны, 

но в казанский век они явно ПОШ:IИ на убыль, и из триаса мы уже не 

знаем ни одного представителя их. Сходную судьбу испытали, иак мы уви

ДИМ ниже, пермские гр'уппы стрекоз, примыкающие к Paraplecopter<I, 
Фтряд или подотряд Idelodea, Protoperlaria и некоторые другие водные 
группы. R кавансиому времени окончательно вымраютT и немногие 

роды Palaeodictyoptera (из сем. Spilapteridae), предки которых попали 

в умеренную зону и благодаря этому пережили своих тропичесиих род

()твеннин:ов. 

Общность явления ВЫМJfpания в верхней перми если не всех, то огром

ного большинства водных групп умеренной зоны определенно свидетель

ствует о наступлении крупных климатических перемен, именно: о насту

П:Iении более засушливого и теплого илимата. Это каи раз и имело место 

с переходом и временам триаса. Перемены эти, очевидно, были глубоиие, 

так иак'к триасу и, частью, в начале триаса подверглись реjIИтельному 

вымиранию, все водные группы умеренной зоны перми Европейской 

части СССР и, повидимому, Rузбасса и Северной Америн:и. Это говорит 

о новом смещении климатичесиих зон. 

НАДОТРЯД ЕРНЕМБRОРТЕRА 

Под этим термином подравумевают, собственно, не один, а два от

ряда иаменноугольных Protepheтeroidea Н а n d 1. Jl собственно Ephe
meroptera; или Plectoptei'a, живущих в настоящее время, но известных 
и в исиопаемом СОСТОянии, начиная сперми. 

Отряд Protephemeroidea был создан Г а н Д л и р ш е м (1908) для 

семейства Tt'iplosobidae Н а n d 1., занлючающего толькО одну форму 

Triplosod~ (Вlanchat'dia) pulchella В r о n g n. из стефансних отложений 

Rомментри. 
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,. 
8то, действительно, совершенно особая группа, своею внешностью 

• .очень наПОl\шнающая поденок, те"'l не ~шнее вряд ли могущая быть вклю
'ченной в отряд Plectoptcl'a. 

Голова довольно широкая 11 несет пару небольших фасеточных глаз; 

:крылья распростертые в стороны и гомономные; брюш:ко несет яа :конце 

три хвостовых нити, не, очень длинные цеРЮI н почти равяую им среднюю 

"'I.'Iенистую нить, т. е. парацерк. ЖПЛКQвание нрыльев очень похоже на 

жилкование у современных поденок, со (i:ВставочнымИi> жилками и рядами 

,поперечных, по 3-я ветвь (средняя) RS, МА и СиА У Triplosoba простые, 
в то время кан у Plectoptera они всегда (кроме случаев явной редукции) 
l\ончаются (iТРllадамШi. Размеры доводыfо нрупные (длина :крыла 21 мм). 

Г а н Д л п р ш считал TJ'iplosobidae промежуточной ГРУIIПой между 

Palaeodictyoptera и собственно EphenIeropteJ'a, но, по-моему, у них нет ни
,:каЮIХ сдециальnых СХО/;\СТВ с нервой группой, {{роме распростертого 

состояния крыльев, которое мы находим у всех Palaeoptua. Ни прото
ракальных крылышек, ни брюшиых плевр мы здесь уже не находим, 

,3, с другой стороны, присутствие длинного парацерна отличает эrу группу 

от Palaeodictyoptua тан же резко, нак и настоящих поденон и заставляет 
отодвигать происхождение всего надотряда далеко вглубь каменноуголь" 

НОЙ' эпохи. 

Положение крыльев в покое, на ряду с сильной специализацией жилно

вания (отсутствие ветвей па СиА, ::\fA II RS и пр.), не позволяет таК,же счи
тать эту группу анцестральной по отношению к PlectopteTa. Это, оче

видно, ранння бокован ветвь ствола поденок, уже в карбоне достигшая 

'высокой степени специаЛIIзации. Так {{ан все поденки имеют чисто водных 

пимф, 'то такой же образ ,$ИЗНИ мы неизбежно должны приписать II Р/'о
tephemeroidea. При таком положении дела нам понятно, что эта группа 
рано вымерла, - вероятно уже в конце карбона, а пеРМСЮIХ поденок 

:( Permoplectoptera) мы наХОД:Q:l\1 уже не в тропичесной, а в умеренной зоне. 
Эволюционные отношения и судьбы этих двух групп,. таким образом, 

,близко повторяют те же отношения между Megasecopte1'a и PTotohyme
.noptera. 

PLECTOPTERA (ЕРНЕ1IПЕЛОРТЕЛА) s. str. 

Современные ПО;J;енкп являются одной пз важнеЙШIIХ водных групп 

насекОМЫХ. Нюrфы пх обитают во всяного рода водоемах, от горных, 

быстротекущих до стоячих; большинство их в достаточной мере стенотоп

ны, и одни И3 них живут В стоячих, другие в ра~личных текучих водоемах. 

Мьт не будем останавливаться на характеристике отряда, так как она 

общеизвестна, а ограНИЧII1'rIСЯ лишь немногими замечаниями. Современные 

поденки замечательны сочетанием черт крайней, предельной специализации 

1[ черт архаических. Архаические черты хорошо выражены в брюшке. 

Оно состоит иа 10 хорошо развитых 1I сходных сегментов, нередко несу

щих по бокам маленькие паранотальные,ВЫСТУПЫ; церки длинные, много

члениковые (кан у lJfegasecopte'i-а) , Н-й тергит продолжается в обычно 

,длинный парацерк сходного строения, а позади Н-го сегмента пме

ются еще три пластинки, относимые уже к 12-му сегменту. Задние 

нрылья сильно уменьшены; в покое обе пары поднимаются кверху до 

соприкосновения. Гоноподы самца длинnые II состоят обьшновенно па 

3-4 членикОВ. Семяводы открываются на гранпце 9-го и 10-го стернитов 

отдельно, на конце двух копулятивных выступов, ноторьте нааывают 

penes. Яйцеводы, ,открывающиеся между 7-м 11 8-;\1 стернитами также 

отдельно, ПрlIКрЫТЫ ЛIIШЬ субгенитальной пластинкой 7-го стеРНIIта. 

Черты глубокой архаичности мы находи::,>! 11 вО внутреинем строении 

(длинное сердце с 10 парами отверстий, отчасти также строенпе ЯIIЧНИКОВ 
II семеННИКQВ). 

К глубоко архаическим чертаl\1 следует отнести большое ЧIIСЛО линек 

и существование особой летающей суБIIМагинальной фазы. Таная фааа 
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• 
отсутствует теперь у других насеномых, но, вер (>ятно , нечто, подобн~& 

существовало у древних палеозойсних преДRОВ их. 

Черты нрайней специализации ясно видны в строении головы (очень. 

сильное и своеобразное развитие глаз, а нередно и глазнов, редунция 

ротовых частей), в форме и относительных размерах нрыльев (реДУНЦИfI 

задних, усвоение треугольnой формы передними) и в связанном с этим 

строении груди, в строении и жилновании нрыльев (нежность стенло

прозрачной мембраны и связаннОе с этим «свободное» онончание (<Вста

вочныю> жилон на поперечных), полной утере питания и превращении 

нишечного нанала в аэростатичесний аппарат, в строении передних ног 

у самцов и т. д. 

Сназанное относится н современным.и TpeT~HЫM поденнам. V же мезо
зойские представители ное в чем значительно отличаются от них, перм

сние же подеImИ гораз

до более архаичны и не

имеют многих, может 

быть, большинства, при

веденных специализа

ций' которые были пла

номерно приобретены 

поденнами преимуще

ственно в постпалео

зойское время. 

Взрослые пермские

поденни особенно хо

рошо сохранил~ь в 
нижнепермских отложе

ниях Канзаса, откуда 

С е л л я р Д с, а затем: 

главным 9бразом Т и л-

:". Л Ь Я Р Д (1932) и К а р

Рис. Н. Пермс!\ая ПО;J;ен!\а PrQte~isma permianum 
S е 1 1. Ре!\онстру!\ция 1\арпептера. 

п е н т е р (1933) опи

сали подробно два се

мейства Protereismatidae 
и Misthodotidae, а в са

мое последнее v время 

(1936) Т и л л ь я р Д 

прибавил еще сем. по

teridae. Было выяснено, 
что. задние нрылья их 

еще не были редуциро

ваны и были почти' 

вполне сходными с пе-

редними, только нем

ного шире в основнОй 

части (рис. 11). В по
ное крылья, по Т и л л ь я р Д у, поднимались кверху, как у совре-' 

менных форм. Жилнование было, в основном, вполне сходным с 

жилнованием современных семеЙСТВ1 например семейством Siphlonu· 
ridae, только в связи с иной формой крыльев жилнование анальной и ку
битальной области было иным, более примитивным. Вставочные жилки 

у большинства кончались на оснОвных, а не «свободно», а это, по моему, 

свидетельствует о том, что мембрана крыльев у них не ·была еще так ТОнка 

и нежна, как у современных форм. 1 В ОСНОВНОй части спереди была еще 

1 1\а!\ я это подробно выяснил еще в работе 1924 г. ожилновании !\рыльев стре!\оа. 
и ПО;J;,ено.к, потеря СВЯ8И «вставочных» жило!\ С основными 'ПРОИ80шла всле;J;ствие .край

него истончения мембраны .крыльев. Что насается происхождения <шставочных,> жи

ло.к, то они воанИiШИ не в !\рыльях подено!\, .каи ТЭRовых, а в !\рыловых органах пред-
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хорошо раввита короткая коста, поперечных бьiло много, ветвление ку

битуса СиА и анальных было менее ивменено, Ноги были тонкие, длинные, 

почти гомономные, с длинными пятичленикОВЫМи лапками, Переднеспинка, 

по данным Нарпентера, была более широкой, чем у современных форм, 

с округлыми выступами по бокам; усики были явно длиннее и состояли 

из 11 члеников. 
Тилльярд выделил оба названных семейства в особый подотряд Per

moplectoptera, а поденок последующих времен - в подотряд Euplecto
ptera, и высказал мысль, что Euplectoptera являются прямыми потомками 
Permoplectoptera, 

Прежде чем высказать свою точку зрения об отношениях Euplectoptera 
к Permoplectoptera, я долщен привести некоторые данные о пермсRИХ 

поденках СССР, частью сильно отличных от американских инеучтенных 

ни ТИЛЛЬЯРДОJ\.I, ни Нарпентером, Ив СССР иввестнО несколько нимф, 

а также крылья двух взрослых форм, одной из Тихих Гор (Loxophlebia 
apicalis М а r t.) и одной ив Ивы-Горы (Palingeniopsis pt'aecox М а r t.). 
Первая иввестна только по фрагмен'fy крыла, от второй же прекрасно 

сохранил ось все ваднее крыло. Это крыло (1932) имеет удлиненную форму 
и хорошо развитую· анальную область, как у Prote,;'eisma tidae, что го

ворит в пользу более или менее гомономного состояния крыльев, состояния' 

рис. 12. Palingeniopsis praecox:M а r t.; ваднее крыло; вс - субиоста, RS1-
RS5 - ветви сеитора ра:щуса; :\.IA • .l\Iр пере:щяя и вадняя медиана; СпА, 

СпР - п~ре:щий I1 з:р.ниfi: вубитус; A1-A2 анальные жилии. 

Permoplectoptera, но по степени специализации жилкования оно ст.оИТ 

горавдо выше американских семейств (рис. 12). Нороткая КОста уже 

совсем сбливилась с передним краем, а задняя поперечная жилка, щзявы

вающая ее с субкостой, удлинилась и 'обравовала такую же плечевую 

жилку, как у современных форм. Вставочные жилки все о~анчиваются 

«свободно», т. е. на поперечных, как у большинства современных форм, 

а некоторые продольные, именно RSз и RSs, так сблшзились со следующими 
жилками, RS4 и МА, что получилось состояние, очень напоминающее 

Ta~OBoe в семействе Palingeniidae (современное). Равмеры крупные, При 
описании рода Palingeniopsis я включил его в свое время (1932) в се

мействО Protereismatidae, но только что указанные особенности ва{)тавляют 
меня выделить теперь этот род в особое семейство Palingeniopsidae п. {аш. 

Нак мы видим, подотряд Permoplectoptera заключал в се.бе очень равно
образные формы, наПОминавшие равличные современные (и третичные) 

семейства. 

Нак смотреть на эти группы, каковы их отношения к третцЧным и 
современным семействам? Расположение продольных жилок Palinge
niopsidae, очень 'напоминающее таНОБое у Palingeniidae, с первого взгляда 

иов EpMmeroptera, НОСИВШИХ отчаСТII характер надирылиfi: (architegmina). Они форми
ровались ив элементов первичной сеТЮl и носили первоначаJIЬНО хараитер продольных 

синусов и лишь повже превратились в настоящие жилии. 
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может привести к заКЛIочению, что последнпе развились И3 первых, но 

эту мысль мы должны отбросить, так как по характеру вставочных пШЛОК 

Palingeniopsidae стоят выше современных Palingeniidae, у которых главные 
вставочные кончаются на основных в€твях. 

На основании этих сходств мы можем лпшь сказать, 'что Palingenio
psidae уже предвосхитили 'тпп жилкования P.alingeniiclae, что онл, 

вероятно, родственны предкам последних, но ЭТII предки прОII30Ill;;JИ 

СОНРe.lf. 

Ilecent 
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Рис. 13. Схема генетических отношенпй и геологической нс'горин 

Ephemel'optera. 

не прямо от Palingeniopsidaf, а от известных, БЛlI3КИХ к ним, но бо:з:ее 

примитивных форм. • 
Такие отношения между двумя названными семеЙClI'вами побуждают 

нас осторожнее отнестись и к МЫСЛII О ПРО1lсхождеН1IИ других подеНО1\ 

от Protereismatidae 11 Мist7юdоtidае. Мне думается, что п эти два семей

ства, хотя они и очень напоминают своим жилкованием SiphlonuTidae, 
представляют собою уже сильно специаЛИЗ0ванные группы, заканчиваю-
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щие свою эволюцию. Это тоже были частью средние, но частью уже довольно 

нрупные формы. В вадних нрыльях анальные области их всюду испытали 

расширение н са~IOlIIУ основаНIIЮ, н телу, но не назад. Аналогичную нонфп

гурацию усвоили передние нрылья Caenidae, по у последних такая форма 
развилась, конечно, вторично. C:rOBOM, мы не видим в нрыльях обоих нан
засских семейств явных тенденций к превращению в определенные семей

ства Euplectoptel'a. Мы поэтому затрудняемся видеть в них (Pt'oteTeisma
tidae) предков" даже SiрЫоnш'idае;, нам думается, что SiрЫоnш'idае и не
ноторые другпе семейства поденок родственны им" нО их ствол прошел 

~ПIМО ЭТIIХ двух пеР;\ICКlJХ семейств, которые, следовательно, затем вымерли. 

Поденки следующих времен, конечно, прошли когда-то стадию гомоном

пых крыльев, но известные нам Permoplectoptera представляют собою осо
бую пермскую радиацию, представите:rи которой в значительной степени 

предвосхитили черты строеНIIЯ новых групп, но спеЦllализовались в конце 

перми и в триасе в своих направлениях и вымер:rи (рис. 13). С доволыю 
сходными отношениями мы встретпмся и у стрекоз. 

О мезозойских поден:ках мы очень мало знаем. У известных нам ЧJlенов 

семейств JI:! esephemeTidae и PaedephemeTidae задние крылья были, в общем, 
да:rеко не так· уменьшены, как у современных (и третичных) групп. Нры

:rья lJlesephemeTidae очень походят на крылья Ephemeridae, iнилкование 
Paedephemet'idae ,было бо:rее своеобразно и специаливовано. . 

Нимфы пермских поденок очень П<UОДIШИ на современных. Хорошо 

сохранившаяся нимфа рода Phthat'tus Н а n d 1. за;\1ечательна СВОими 

стилевидными жабрами, отходившими от сегментов брюшка. На некото

рых хорошо сохранился H~ Te:re рисунок, похожий на такой же рисунок 
у современных форм. 

Итак, семейство Triplosobidae представляет собою члена карбоновой 

групIIЫ (отряда), жившей в тропической в'оне (европейской) и вымершей 

к перми, подобно другим водным группам тропических Palaeoptera. В перми 
мы застаем родствеНlIЫХ им поденок, которые выжили дольше, очевидно 

потому, что их далекие (нижнекаменноугольные) предки попали в уме

ренную северную зону. Однако известные нам пермские семейства Permo
plectoptera, ВИДIШО, также вымер:IИ в конце перми или в триасе. В юре мы 
застаем поденок, значпте:rьно от:rичавшихся ЖИ:Iкование~l от пермских 

п более сходных с COBpe;\leH~ЫMц, JI0ЖНО быть почти уверенным в том, что 

европейские 111 es- и Paedephemeridae не БЫ:IИ ПРШIЫМИ потомками изве

стных Pe1'moplectoptera, а развились из других предков и, может быть~ 

иммигрировали в область Европы. 

OTPJIД АвснопОХАТА 11 БЛИЗКИЕ R НE~IY ФОРМЫ 

Этот отряд был обоснован в 1931 г. (работа вышла в 1932 г.) М а р т ы
н о в ы м, который ВК:IЮЧИЛ В него семейство Permothemidae М а r t., 
с одним родом и видом Pe)'mothemis libelluloides М а r t. из Ивы-Горы. 

От этой формы HaIlI известно топько одно заднее нрыло в прекрасноfr 

сохранности (рис. 14); жилкование его оказалось чрезвычайно своеобраз
ЩiП\1. Формой оно напоминает крылья Palaeodictyoptera или ширококры~ 
пых ProtohymenoptM'a (Asthenohymenidae), но жилкование соединяет неко
торые черты Palaeoclictyoptua, Odonata+Protodonata и даже j}!egasecop
ferq+Pl'otohymenopte-уа. RS, как мы видим, отходит перед серединой крыла, 
II начало его связывается слабой поперечной ЖИ:IКОЙ с субкостой И далее
с костаnьным краем, ноторый в этом месте c:rerKa изогнут 1 «<pseudonodus»). 
Ветви RS напраВ:IЯЮТСЯ прямо наружу. М делится немного раньше, и МА 
связывается поперечной жи:rкой с началом RS. Cu рано делится на две 
ветви, причем с более слабой СиР объединяется в основной чаСТII С~lежнал 

1 Иэогнутость эта заметна не со всех сторон, иног;з,а кажетсн, что эдесь имел место 

надлом, но прп небольшом повороте объекта опять видим, что баэаJ!ЬНЫЙ отреэок эдесь 

все же продолжается в дIlстальный, что го~орит против надлома. 
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Ан напоминая сходное положение дела у Libellulidae; А2, Аз и А4 сбли~ 
жаются в основании, а Аз дает ряд ветвей как у Libellulidae. 

Продольные жилки кончаются мелкими развилками, как у многих 

Palaeodictyoptera, но наличие птеРОСТИГl\lЫ напоминает бо;;:rее о стрекозах. 
Поперечных жилок нет или от них ;;:rишь кое-где остаются неясные следы; 

выпуклости и вогнутости выражены хорошо, как вообще у Palaeoptera. 
Обсуждая отношения этой фор:м:ы (1932), я пришел к заключению, что 

это весьма своеобразная, аберрантная групhа, напоминающая частью 

А, 

Рис. 14. Permothemis libellulQides ]'1.[ а т t., 8аднее нрыло; 
оБО8начения нан на рис. 12; N - ложный по:\уаеДОR. 

По ~apTЫHOBY, 

-'1<$ 

+ 

семейство Spilapteridae {Palaeodictyoptera), но параллельно развившая 

в .своих крыльях некоторые черты Odonata II Protodonata, совершенно неза-
висимо от них. . , 

Найдена Р. libelluloides на Ива-Горе, следовате;;:rьно, в отложениях 

спириферового горизонта. Ю. М. 3 а л е с с к и й ;;:rюбезно сообщил мне, что 
сходный род он описал из Тихих Гор; изгиба KocTa;;:rbHoro края иротив 
начала RS у него нет. 

В начале 1937 г. Т и л л ь я р Д опуБШ:lRова;;:r статью, в которой Оии

сывается, между ирочим, новая форма из Канзаса - Kansasia pulchel' 
Т i 11. Форма эта описана по дистальной половине крыла и отнесена 
KJ.Palaeodictyoptera семейства Spilapteridae, но внимательное рассмотре

ние рисунка ТИЛ:Iьярда 

показывает, что это крыло 

так сходно с крылом Per
mothemis; что мы должны 

считать род Kansasia очень 
близким этому роду. Вы

BO,.J; из этого может быть 

лишь тот, что 'род Каn
sasia должен быть иере

несен в семейство Ретmо

Рис. 15. PeтmQneura larмeri С а r р., ваднее нрыло; themidae отряда Archodo
(;1,12 08HaQaeT C1,1P+A1 ; 1А и 2А-первая и вторая nata. Таким образом, Per-

анальные ЖИЛЮ!. ПО Rарпентеру. mothemidae существовали 

в пермск()е время и в се

верных областях Европейской части СССР, и в районе I\анзаса. 

Теперь мы обратимся к другому роду Palaeoptera из Канзаса, роду 
Ретmоnеuта С а r р. (Р. lameeri С а r р., рис. 15), описанному К ар -
п е н т е р о м (1931). К арп е н т ер выдели.л этот род (Атег. Journ. 
Sci., ХХII, 1931, стр, 124-126, фи:г. 6) в особое сеl\-Iейство Permoneuridae 
,с а r р. и отнес его к Palaeodictyoptera. Сравнение этого крыла с крылом 
Permothemis также обнаруживает большое сходство в строении их жилко
вания. RS дает у Permoneura больше ветвей, и направление их иное, 

но М ветвится почти вполне как у Permothemis; МА тотчас после начала 
подходит к основной части RS и соединяется с ней в одной точке; она про
()тая, в то время как МР образует Tp\r ветви. Обе ветви М по строению и от-
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ношению R соседним ЖИЛISам вдесь чрезвычайно похожи на те же ЖИЛRИ 
у Pe;'mothemis. СаА у Pei'moneura исчез, но далее следует сильный, хотя 
II вогнутый СаР, RОТОРЫЙ имеет свади ветвь, вскоре да~щую раЗВИЛОR, 

Мы думаем, что эта вадняя ветвь есть остаток A~', ПРОRсим:альная часть 

:которой или слилась с СаР ИЛИ вовсе исчевла. Следующие две анальные 

ЖИЛRИ будут простая А2·и ветвящаяся Аз; у Permothemis то, что мы наз-

вали А2, таRже простая ЖИЛRа, лишь с .концевЫм развилом, а Аз 

сложная; отдельной А4 нет. 
Поперечных ЖИЛОR у Pei'moneura нет; как y.Permothemis; предполагать, 

:как это делает Карпентер, существов~ние здесь сеТRИ нет НИRаRИХ основа

ний. 

Все отмеченное приводит нас R определенному заRлючению, что и род 
fю·mоnеurа Относится R отряду Archodonata, но составляет особое семей
'СТВО его, семейство Permoneuridae С а r р. 

Оно, между прочим, ревко отличается от Permothemidae .отсутствием 
птеРОСТИГl\1Ы. 

Наконец, я хотел бы обратить внимание амеРИRаНСRИХ исследователей 

на ОШlсанное Т и л л ь я р Д о м (1932) 'семейство Martynoviidae Т i 11., 
с двумя родами, которое он отнес R Sialoidea, т. е. R ВИСЛОRРЫЛЫМ (И3 
:комплеRса Holometabola). Формой и жилкованием эти RРЫЛЬЯ, в сущности, 
мало походят на В3ятые им для сравнения RРЫЛЬЯ Archichauliodes П Steno
sialis, а таRже и на переднее RРЫЛО Permoraphidia Т i 11. В форме RS, 
строении МА и МР к отношении МА R RS здесь, несомненно, больше 

сходства с Ретmоnеuта. Следующие две длинных ЖИЛRИ Тилльярд счи

тает за две ветви СаА, но мне представляется ВОВМОЖНЫ::lf, что СаА2 есть 
на caMO::ll деле СаР, а А1 вдесь сливалась с ним прежде, но выпала. Затем 
следовали бы А2, Аз, и А4 • Здесь, правда, мы находим поперечные ЖИЛRи 

:между продольными, а таRже мржду переДНJL"\i краем П SC, НО это обсто

ятельство не может еще говорить против вовможности сближения этого 

семейства с Archodonata. 
Я не видал объеRТОВ и 'могу судить ТОЛЬRО по РИСУlIRам и описанкям 

Т и::r л ь я р Д а, но его рис. 5-й и: 6-й (Атег. Journ. Sci., XXIII, 1932, 
рр. 13-18), а таRже 9-й и 10-й не убеждают меня в принадлежности этих 
.Rрыльев R Sial{)idea (Jlegaloptera). ТОЛЬRО новая тщательная 'Ревивия 

обеих форм Ти;;:r;;:rьярАа, а таRже и АРУГПХ 'ЭI{вемпляров этого семейства 

(вероятно они найдутся в богатейших Rо;;:r;;:rеRЦИЯХ ИСRопаемых насекомых 

ив Канзаса), повволит выяснить намеченный вопрос ОRончательно. 

Оставляя даже совсем в стороне семейство lJ.1artynoviidae, мы все же 
видим, что отряд A;'chodonata состоит уже ,ив двух особых семейств, жив
шпх в пеРМСRое время в северной умеренной зоне. Это .RаRая-то аберрант-" 

ная ветвь Palaeoptera, БЛИ3RИХ R Palaeodictyopte'ra, Rоторая 'приобрела 
некоторые черты Odonata невависимо от последних, почему и не может 
'считаться группой; явно родственной последним. 

НИRаRИХ БЛИЗRИХ или напоминающих их форм ив Rарбона Европы' 

и АмерИRИ мы ПОRа не внаем. На таблице мы придали ЭТОй группе особое 

'IIоложение (см. таблицу 1). 

ОТРЯД PBOTODONATA (ПАNDL.) MART. 

В этот отряд Г а н Д л и р ш ВRЛЮЧILj'I (1908), кроме Pi'otagriidae 
Н а n d 1., таRже и семейство Meganeuridae Н а n d 1. Тилльярд ·приба

БИЛ сюда еще пеРМСRИЙ род Cal1)ertiella Т i 11., а мною в 1929 г. описан еще 
род Tillyardiella М а r t. (Тихие Горы) неясного систематичеСRОГО поло

жения (сохранился ТОЛЬRО основной учаСТОR Rрыла). 

Подобно Гандлиршу, К арп е н т е р ВRлючает в Protodonata II се

мейство Meganeuridae-, но я счел необходимым (1932) отделить его от 

Protodonata в особый отряд Meganisoptera, во многом приближающийся 

:R Odonata, особенно R подотрядам Protanisoptera и Anisoptera. 
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В отряде Pl'otodonata остава.:шсь, таки:м обраЗО;\-f, семейства Ргоtаgl'ii

аае Н а n d 1" Calvutiellidae М а r t, (я выделил род Calvutiella в осо

бое семейство) и недостаточно выясненный род Tillyardiella .'\1 а r t, Ос

новываясь на указаниях Ля:меера относительно рода Dictyoptilus В r оп g n. 
(= Cockerelliella М е и n.), я отнес было (1\J..32) к Protodonata и этот pO;J;, 
а также, совершенно преДПОЛОJfштельно, семейство Spilaptuidae. 1 

Как уже было упо:мянуто в вводной части, Л я м е е р ПРИЧИСШIЛ 

(Precis de Zoologie, 1935, рр. 212-2'15) к своей группе Odonatopteres харан-
• тера сверхотряда не только стрекоз И Protodonata, но также п семейство 

Dictyoneul'idae с БЛИЗЮL'\Ш. Всех OdonatoptiH'\3S он делит, таЮIl\I обраЗО;'\I. 

на Stenodictyoides, куда включаются ТОЛЬRО что указанные Palaeodictyop
(иа (перечисления включаемых сюда групп Лямеер не дает), и Odonatoi
cles, куда им внлючаются Pf'otodonata и Odona.ta,. В Pl'otodonata им вклю
чается одно только семейство l1fegane/Hidae, .а собственно Pl'Otodonata, 
т. е. се~Iейство Protagn:idae II Call:el,tiellidae СЧIlтаются и:и некоей переХО;J;
ноп группой от Stenodictyoides к Odonatoides. 
Выше мы уже говорили о необоснованности разделения Palaeodictyop

(с/'а на две части 11 об объединении одной части их с Ep7~emej'opteJ'a, а дру

гой с Odonatoptera; ::'.Ibl не будем здесь возвращаться н ЭТО:\IУ вопросу. 

" 
, >:~~'<~~:;:~Y.~i~:~;:-;.~-; I /: i 1/ ./ 

-"-'-«L' ·::...~.·i,:::>:>:~~/Wk.?I/?//!'::{;!J) :.~ 
Си А . 

Рис. 16. Protag/'ion audouini В r о n g п. lliшпювание НРЫ-

ла. ИЗ Гarцлирша по Броньяру. 

По тер:мином Protodonata мы будем понимать, iлавныl'~ обраЗОJl.I, номплеR<~ 
:из двух семейств - Protag,'iidae и Cal·ve)·tiellidae, а также, возможно и: 

рода Т illya1·diella. 
P'rofl1gri(jn andollini В r о n g п. и Calvertiella permiana Т i 11. пред

стаВJIЯЮТ собою две формы, очень различные по деталям жилнования кры

л:r,ев, почему я и отделил вторую в особое семейство Calvertiellidae. 
Жилкованием крыла Рrоtаgгiоn (фцг. 16), еще очень походит на некото

рых Palaeodictyoptei'a и, еще более, на некоторых MegasecopteTa, напри

мер на Diaphanopterites Н а n d 1., Diaphanoptera В r оп g п., Сагу

rr1aloides В r о n g п. RS длинный и в дистальной половине дает сзади ряд 
обычных ветвей (7), как, например, у Diaphanoptera. j\J{ так же, как у 
Diaphanopteridae II ряда APYГIIX Лfеgаsесорteга, делится до начала RS на 
простую МА и дающую ветви сзади МР, причем МА связывается ясной 

. (по Т:илльярду) короткой поперечной жиЛКОй с началом RS. Сп делится 
" очень рано на простой СпА, который по .лямееру на некотором протяже
нии <шрилипает» к медиане, и СиР, дающий к конце несколько веточек. ~ 

Затем следует, нак у Лfеgаsесорtега, одна сложная анальная жилка с ря

дом гомономных ветвей сзади. Продольные жилни связаны густыми ря

дами поперечных, а в облаСТlIветвей RS, М 11 Сп имеются элементы сети 

п следы образования из нее промежуточных вторичных ветвей. 

Как мы видим, жилкование крыльев ProtagTion построено, в обще~I, 
вполне по плану таких l1fegasecoptel'a,. которые обладают более ПОЛНЫJl.l 

1 Сем, Spilapteridae было отнесено сюда ошибочно; можно было говорить о ce~r. 
Dictyoneuridae, н ноторому б,:шзок и род Diеtуорtilиs. 

2 Ветвление CuP понавано у Б Р о н ь я р а (1893, PI. XI, 2) не COBce~I ясно, 
11 это повело н тому, что СиР IIзобража.ICfI различно (ГаНДЛllшем и ТИЛЛЬЯРДШI). 

По свидетельству Л я м е е р а (1917), видевшего этот отпечатон, Cu состоит ив :J;BYX 
Rетвей 11 СиР несет в концевой части неснолько ветвей. IIовидимому, рис. 59 в сво;ше-
1919 г. Г а н :J; л и р ша' БО;Jее всего отвечает этому 3'<lмечанию ЛЯ~ieера. 
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жилкованием: .крылья прикрепляютсn к груди широким основанием, 

но то же мы находим :и у Лiарhдnорtеridае. У P"otag,-ion имеется спереди 
небольшая прекостальная перепонка, но такая же перепонка имеется еще 

не только у MeganisopteJ'a, но, как указал Л я и е е р, и 'у Лiсtуорtilus 

(Лiсtуоnеu J'idae). 
Сходства по существу с М eganisopte1'a и с Odonata гораздо меньше, 

а потому я не только ОТIшзываюсь видеть в PTotag,'ion <шереход)} от Palaeo
dictyoptel'a к Odonata, но и не усиатриваю в крыльях его признаков родства 
со стрекозаМII. Особенно отличает его от стрекоз и близких к ним характер 

анальной бласти, в которой проходит только одна сложная жилка, нак 

у 1I1egasecopteya, в то время как yOdonatopte,'a имеется стволА2 + 3 +4,аспе
реди от него ствол Cu+A1. Нечто сходное мы видели II у Archodonata. Рго
tagrion описан из .кОМt'\1ентрп П, следоваТeJlЬНО, Он жил вместе с Megasecop
te,'a в условиях тепль1Х и влажных (субтропических или тропических). 

Нимфы его, наверно, были водными, а потому Он разделил общую судьбу 

таких PalaeopteJ'a, т. е. вымер к перми. 

Род Calvet'tiella (фиг. '17), найденный в нижней пеРl\ПI Канзаса, лишь 
" формально сходен в строении жилкования крыльев с Protag,-ion. М и Си 
состоят каждая из двух ветвей, причем СиА соединяется коротко с М, а 

начало МА сближается с началом RS; в анальной об.)lасти проходит I'Jдна 
анальная жилка с 6 дугообразными ветвями. В других отношениях жилко-

Л+М:::'==~~~ 
Сu.М,'· 

lА 
+ 

Рис, 17. Calvertiella permiana Т i 11. Перецнее нрыло по 

ТИ;IЛьярду. 

ваиие Call:ertiella очень О'I':1Ично от жи,:шования Ргоtаg,'iоn, почему трудно
считать обе фОР~IЫ родстведны,ми. Ство.:! Саll:в,-tiвЩсlае ше:п: вглубь кар

бона, очевидно, совершенно независимо от Pmtagrion. 
Род Calvertiella жил в северной УJ\lеренной ЗОне перми; нимфы его, ве-

роятно, были водными. , . 
Род Tillyat"diella найден в Тихих Горах, но эта форма сохранилась не

достаточно. 

Ни P"otagriidae, ни Саl1.;егtiеllidае не ведут к стреRозам (8. 1.); это !{а

кие-то аберрантные ветви, отделившиесн от форм, подобных НИЗIIШМ 

lJ1egasecoptera и Ра laeodic tyop te;'a , 1:1 вымершие без потомства. 

НАДОТРЯД опох А#!торт.ЕвА-стр'ЕRозыl 

Под Odonatoptera мы подразумеваем два отряда, Odonata, ИJШ соб-
ственно стрекоз, и jJfeganisopte~'a вымерших стрекоз палеозоя. 

ИСТОРИЧЕСКАЯ СШАВКА ПО ЖИЛКОВАНИЮ КРЫJIЬЕВ СТРЕКОЗ 

По вопросу об ЭВОЛЮЦIШ п прCIIICхождении стрекоз и об их отношенIIЯХ 

к так называемым Protodonata (в смысле Ганд.:rирша) писал ось немало, но 

согласия между авторами мапо. Г а н Д .:r и р ш, видеВШIIЙ в ряде создан

ных им карбоновых протоотрядов переходы от Palaeodictyopte'l'a к другим 
новым меЗОЗ0йско-треТИЧНЫ:\I группа:м, ту же идею отстапва.:r и в отноше

нии стрекоз, доказывая, что каменноугольные Ргоtodоnаtа, куда он вклю

чал два сильно ра3НЯЩIIХСЯ се:\Iейства Ргоtagгiоnidaе и 1I1egancnYidae, как 
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'рав представляют собой отряд, переходныll: от архаических Palaeod,ic
tyoptera к более спецпаливованным Odonata (1908, 1926, 1930). 

Наиболее ПРИМПТИВНОll: группой стреков он считает Anisozygoptera; 
'они дали, по егО мнению, нача.:IО, как Zygoptera, так и Anisoptera. Он до
KaBbIBa.:I, кроме того, что семейство Protagrionidae весьма ПрИМитивно, 

а Meganeuridae по форме крыльев и характеру жилкования уже напоминали 
,стреков Anisopte;·a. . 

В БО.:Iее конкретное обоснование своей ГИПОтевы Г а н Д л и р ш од

нако не входил, да это было бы дла него делом очень ТРУДНЪL.'\I, поскольку 

ОН до конца (1930) придерживалса той интерпретации жилкованиа крыльев 
стреков, котораа была преД.:Iожена американцамн R о м с т о к о м и 
Н и д г э м о м (1898-1899), а ватем R о м с т о к о м в 1918 г. В свете 
этой интерпрета:r;J;ИИ (пересечение сентором радиуса медианы и' внедрение 

его в об.:Iасть ветвей медианы, отчасти толкование кубитуса и анальнОЙ 

части) стренозы оназыва.:IИСЬ кан: раз группой, особо I't:30лированной по 

своемУ ЖIL'lliованию и не похожей нак на Protodonata I! Palaeodictyoptera, 
'так и на других нас{)номых. 

Прежде чем выводить заключение о происхождении стрекоз От Proto- • 
,donata (каюrх ?), С.:Iедовало, конечно, разъаснить значение СТО.:IЬ резних 

.различИЙ в жилновании стрекоз и навванных каменноуго.:IЬНЫХ групп. 

Рис. 18. Kennedya mirabilis Т i 11. Жu,;пювание крыпа по Тил
ЛЬЯР:1;У· 

На эти противоречпа обратпл внимание М а рты н о в (1924), RO

'торый обсудил ЖИЛRование и трахеацию нрыльев стреноз' (с фуинциональ

НОЙ точни врениа), и пришел н заключению, что эволюциа трахеации пошла 

у них ПО иному пути, чем ЭВО.:Iюциа ЖИЛJ:\ованиа, и что ПОЭТОМУ интерпре

'тировать жилнование на основе трахеации нимфальных нрыльев непра

вильно. В данной мною интерпретации (1923 И 1930), касающейся, глав
Hым образом, структуры RS и М, а танже и ДРУГИХ общих вопросов стрОе
ниа Rрыла в свази с его работой в фи.yrогенезе, а поназал, что RS у стреков 
'такой же сложный, нан: у Palaeodictyoptera или Protodonata, и что, следо
вательно, стреRОЗЫ в силу этого ставатса в ряд с этими группами. На ос

нове сравнениа с иснопаемыми формами I{ тому же заключению пришел 

немного раньше и известный беЛЬГИЙСRИЙ ученый проф. Л а м е е l' 
(1922); однако когда я заRОНЧИЛ СВОю работу, его труд мне был неизвестен. 1 

Стреновы Anisoptera сохранили, по M~eMY, неноторые весьма примитив
ные черты в жилковании и в форме нрыльев, а Mega~isoptera, наоборот; 

в HeRoTopblX отношениях Очень сильно специализовались, и это привело 
их и J11egasecoptera в {(тупин раЗВИТlffi2. 

т и л л ь я р д, впервые описавший стреноз из перми Северной Аме

рини (1925, Кеnnеауа mirabilis Т i 11., рис. 18) обосновал иное, весьма 
своеобразное представление об эволюции cTpeRoB, которое им было дано, 
главным образом, в статьях 1928 и 1929 гг. Эта теориа считает наиболее 
примитивными пермсних стреноз Кеnnеаушае Т i 11., отличавшихса уз
ними стебельчатыми нрыльами и упрОщенным жилкованием типа Zygop
tera, но с неRОТОРЫМИ особенностями (подотряд Protozygoptera Т i 11.). 
Эти Proto;zygoptera дали нача.:IО Zygoptera, а из примитивных Zygoptera, 
предположительно, развились и другие группы стреRОЗ путем усложнения 

1 HOMr,p журнаZIа Psyche, 1923, М 3-!! со статьей Лямеера был получен в Ленин
граде лишь летом 1923 г., когда моя статья была уже набрана; с оригинальной рабо
той Лямеера (1922) я вовсе не имел ВО3МОЖIIОСТИ 0знакомиться. 
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• 
,ЮIJ:rn.ования n ивменения формы крыльев. Таким обравом, Тилльярд при.
нял ва наиболее примитивных-стреков с MaZIblM числом жи.:.ок и со стебеZIЬ
чатым основанием. Это ваставило его искать 'их предков не среди Palaeo
dictyoptem, а среди MegaseoopieTa п, именно,' в формах типа рода Brodia. 
Ив крыльев Brodia он выводит путем некоторых УСZIожнений гипотетиче
ский тип крыла Protokennedya, который затем дал начало ТIШУ крыльев 
Kennedyidae. Protagl'iidae и MeganeuTidae выводятся Тилльярдом из дру

гих групп Megasecoptera (типа CampylopteTa В r о n g n.) Своеобравная 

.нонцепция ТИЛZIьярда вскоре и почти одновременно выввала вовражения 

с двух сторон, - СО стороны R арп е н т е р а (1931) и М а рты н о в а 
{1932). Rарпентер раввиZI свои ввгляды при описании хорошо сохранив
шегося крыла рода Ditaxineura Т i 11. (рис. 19). Анализ жилкования этого 
крыла и сравнение его с другими группами Odon'ata привели этого автора 
к установлению нового подотряда PTotanisoptera, по ето мнению, прямо 

ведущего к Aniso:Zygoptera, а через них - и К Anisopteтa. 

Мысль Гандлирша о происхождении Zygoptet'a и AnisopteTa от Ani
sozygopte1'a он отвергает на том основании, что предки инепосредственные 
предшественники Zygoptera, 1 именно P1'otozygoptera, уже существовали 
в нижней перми (Северная Америка), откуда Ani.sozygoptera нешшестны. 

• Что касается общих взглядов Тилльярда, то R арп е н т е р оспаривает 

положение Последнего, что первые стрекозы обладали уже стебельчатыми 

Рис, 19. Ditaxineura anomalostigтa 'l' i 11. Жилко
вание крыла по Нарпентеру (обозначение из~енено.) 

l\РЫЛЬЯМИ. ~ арп е н те р 

полагает, что основанием 

ДZIя такого вывода Тилль

ярду СЛУЖIШО то, что К то

му вреl\-Iени из пермп были 

известны только стебель

чаТОКРЫZIые стрековы( Кеn

nedyidae). V Protanisopte1'a 
перми (DitaxineuTidae) кры-, 
лья оказались как рав не стебельчатыми; кро:ме того, Rарпентер счи

тает Profa'nisoptera примитивнее ProtozygopteTa и ПОТО:\iУ, ЧТО А1 
У них протекает свобо;що п не СJIIшается с СиР (Сl1А2), как у Kennedya 
т i 11. и P/'ogoneu/'a С а r р. (С:\I, ниже), Таким образом, уже вперми, 

по этому автору, существоваZIИ ;:(ве раз,:шчных .;шшш стебельчатокры-, 

лые Protozygoptera, у которых СиР п А1 в основанип СЛПZIись, п РгоtФni
soptera, у которых крылья И:\lеZIП БОZIее «НОРl\lаZIЫLУЮ>} фОРl\IУ, А1 была не
зависима, а дискоидальная ячея.il arculus еще не вполне сформировались. 
ЕсZIИ первые дали начало ZygopteTa, то вторые - Aniso'lygoptM'a. Автор 

. старается обосновать это также и детаЛЬНЫ:\i сравнением жилкования, 

которое мы не имеем возможности ИЗЛ01КИТЬ, так как это завело бы H~C 

слишком далеко. 

Rрылья Anisoptera, по Rарпентеру, развились из крыльев Anisozygopte'i'a 
«посредством очень небольших и~менений>}: 1) дискоидальная ячея перед
них крыльев 'раздели.:.ась на два треугольника, как в задних крыльях 

Anisozygopteraj 2) поперечная жилка, связывающая arculus с' Си2 (СиР), 
делается перпендикулярной к Си2, а участок МА между RS и dv (дискои
дальная поперечная жилка) удлинился п сделался почтп продольным 

(1931, стр. 134). Так, по автору, из крыльев Anisozygoptera раввились кры
лья Anisoptera. В пояснение автор дает три схемы эволюции стрекоз: 

А) по Гандлиршу, В) по Ти.:.льярду и С) свою (рис. 20). 
По вопросу о происхождении отряда стрекmз этот автор отвергает пред

ставление Гандлирша о развитии их из его Protodonata (т. е. Meganisoptera), 

1 Н арп е н т е р укаэа.:1 также на присутствие в перми настоящих Zygoptera. 
Он имел в виду, надо думать, Perтagrion 'l' i ll., но этот род, по нашему мнению, ни
'нак нельзя относить и настоящим Zygoptera (1932). Это таиже Protozygoptera, только 
утерявшие в основании слабую жилиу Cu, находящуюся на пути к полной редукции 
'11 у ProtozYRoptera. 
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• 
которые были уже значительно сиецпа:шзованы, но· не может, конечно? 

согласпться II с ТИ:I;:IЬЯРДОМ О Дllфференцпровке их пз JJfegasecopt.aa. 
Он переЧllсляет те прпзнани ЖИ;:Iкования, ноторыми ДО;:IЖНЫ БыJIи оБJIa

дать пеРВIIчные стренозы, II не находит среди известных групп TaRlIX, 
1mторые :могут быть IIХ преднамп. Pt'otodonata (он IIмеет в виду, очевидно, 
lИеgаnеuridае) БЫ:IИ родственны стрекозам (он уназывает, между ПРОЧЮI, 

на нзгпбы Си2 п IA), но не Jl.iОГШI быть их предка:МI1. 

\ \1 - \ \L ~ =Q;~1а!·.r:::1:Цо~~~~: 
_ \ \ . (рис. 21), которыи он вы-

2YfDf1/erll l!iStlp/!111 JЛ!SfJ§8ПJ. :!nlJ'up!e. де:IИЛ в особый подотряд, 

первоначально назваННЫll 

ии также PJ·otanisopteгa. 
АШ$f/ЛУ7РjJ!8ПZ АЛIJ'IlZУ/lJjJ!!i'га 

\ 
но затем переименованнып 

Ш\1 в Pe,'manisoptera в виду 
, того, что ОПIIсание :к а р-

----+---п::: ковано месяцем раньше. I 
п е н т е р а БЫJIО опублп-

. Напоминая формоЙ и 06-
Prfl/JJt/on:z1tz щш\! hahitus' ом жилнова-

нин Аniяор[е·уа, крыло Рег

maeschna отличается тем, 

что пространство между 

МА 1I СиА эдесь гораздо 
шире, чеJl.l у Anisoptera, 

А 
с 

Рис. 20. Схе:lIЫ эволюции стренов по Гандлиршу 
(А), по Тилльярду (В) и по Rарпентеру (С). 

и в нем находится как бы 

две .группы ветвей, из ноторых задняя была связана базально' ко
роткой поперечной жилкой с мецианоЙ. В Них можно БЫJIО видеть из

мененные мр и СиА. Основная часть крыла не сохранилась. У АnisорtеГ(l" 

довольно широная область между МА и СиР заПО:Iнена так называемыми 

medial1 suppleme~t (mspl.) и trigonal supplement (trig. spl.), ПO:Iожениt3' 

которых сходно с ПОJlожением ветвей МР и СиА у Permaeschna; на этом: 
основании я заК:IЮЧIIJI, что эти (<Добавочные>} отвечают МР и СиА Ре?'mае

schna. В :1932 г. я описал род Permothemis из нового отряда A"chodonata: 

г-го pt 

Рис. 21. Pe1"lnaeschna dolloi 1\1[ а r t. Жилкование крыла по 

.Мартьшову; обоsначения обычные; МР п CuA--шзмененные 

;:з;ериваты sацней медианы и переднего кубитуса. 

м а r t,., в некоторых чертах строения крыльев напоминающего стрекоз 

а также новое семейство PM'molestidae из PI'otozygoptera. На базе сравне 
ний с Archodonata, Permanisoptera, частью Protodonata и 1~legani$opteTI 

II сравнений их с разными группами стрекоз, я дал (:1932) в более подроб 
ной форме интерпретацию жилнования у стрекоз, на~Iечениую еще в стать 

1931 г. Согласно этому толкованию, в задних крыльях Anisoptera мы ШI 
ходим 4 анальных жилки, очень похожих на те же жи.ткII у Реmюt1lеm ~ 
Поддискоидальная ячея многих Anisozygoptaa и Zуgорtиа, иредстаВ:IеI 
ная у A"chithemidae <<Овальной>} ячеей, отвечает основной ячее Permothl'lni, 
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о 

ТО;:IЬКО пмеет вытянутое продолжение к основанию. В передних крыльях 

Anisoptel'a анальные ЖII;;ТЮI, б;;тагодаря сжатию этой чаСТII крыльев уже 
теряют свой первонача.:IЬНЫЙ норма.:IЬНЫЙ характер, редуцируются. У 

Anisozygopte'Ya они совсем теряют свою индивидуальность, смешиваясь 

в сеть и подвергаясь пзвестноii редув:ции. У Zygoptera эта редукция идет 
еще дальше. Такпм обра30l\1, по;:шоту жи;;тковаиия нак в анальной, Tal{ 
и в нубита;;тьно:П II медпа;;тьной областях, обна!tYЖllвает лишь Anisoptel'a, 
а у AnisozygopteTa и Zygoptel'a мы встречаемся с разными стадпfu'\Ш его ре
дукции. Строенпе жилковаНlIя'Аnisорtеrа, таким 'обраЗ0М, оказывается 

напболее прпмитпвным; ОнО сходится в основном со строением его у мно

ГIIХ Palaeodictyopteгa и даже lИеgаsесорterа. 

В более новой работе 1933 г. К арп е н т е р отмечает интерпретацию 
J\1 а рты н о в а кры;;тьев Репnаеsсhnidае, Anisoptera и других групп., но 
не соглашается с ней, хотя в разбор ее, в сущности, не входит. Интерпре

тация Мартынова, - говорпт он, основана преимущественно на кон

цепции ЖИJIкованпя у Регmаеsсhnа,.почему он и ограничивает свое рассмот

ренпе этой формой. Касаясь ветвей МР и СиА, он говорит, что, по Марты

НОВУ, СиА потеря;;т здесь свое основное соединение со стволом Си и отходит 

от М близ середины нрЫ.:Iа, но так нан, говорит он, - основная часть 

крыла не сохранилась, ТО нет никаких оснований поддерживать мысль, 

что СиА присоединился или С.:III.:IСЯ с М. Что касается мр Pe,/'maeschna, 
'то эта жилна, по его мненню, - такая же вторичная жилна, кан II подоб

ная ей, например, radial supplement .. В результате, он считает интерпр~
тацию жилноваНIJ:Н у Репnаеslmа необоснованной в виду ТОГО, что важней

шая часть нры.;та ее не· сохранилась. 

Чтобы не возвращаться вновь н указаному выше возражению, мы сразу 

же отметпм здесь одно недоразумение. ЧТО насается отношений СиА, то 
я вовсе не высназыва;;т l\<IЫС.:III, что СиА будто бы оторвался от СIl и слился 

е ,И. Я говорил, что {<задняя ГРУППЮ> (т. е. СиА) соединена нороткой попе

речной жилкой со СТВО;;ТОМ М и слабой косой жилкой с СиР (стр. 142). 
И далее: «слабая жилка, которая идет косо от поперечной жилки т-си 

к СиР, отвечает по своему по;;тожению наружН'Ой стороне треугольшша 

у Aeschnidae, ее l\ЮЖНО расс:иатрпвать как базальную часть СIlА. I~оротная 
поперечная ЖПЛRа т-си сохраняет у Permaeschna еще свое первоначальное 
положение и не образует про;з;олmения наружной стороны треуго;;тьНIШЮ> 

(стр, 143, 1931, перево;з; с аНFЛИЙСНОГО). Нз приве;з;енного совершенно ясно, 
что ни О каном слияшIИ СиА с Ы я не говорил, а высказал другую l\ШСЛЬ. 

Относцтельно МА я согласен, что она подобна rspl., но никем не дона
зано, что эта <<дОПОЛНIIтельнаю> RS есть каное-то новообразование. 

Сохранность нрыла Pennaeschna нельзя назвать плохой, не сохраlllmась 
Qсновная часть с arculus и стерся участок в средней части; жилка, ноторую 
я принима::I. за СиА, сохраНПZIась не П.:IОХО. 

О толкованшr мною аиаZIЬНОй об;;тасти у Anisopte1'a К арп е н т, е р 
не упоминает. Наконец, я вовсе не принимал Pe'rmanisaptel'a за предков 

Anisoptera. Яснавал (1932, стр. 24) бунвально следующее: <ш то время как 
подотряд Perman~~optel'a М а r t. представляется предшествеНШIКОМ (не 

предном) настоящих Аnisoptera, подотряд Protanisoptel'a С а r р. 1 есть 

)'Клоияющаяся редуцированная (в жплновании) группа, похожая бо;;тее 

на Anisoptel'a» . 

ГЛАВНЫЕ i'ЕОРИИ 3ВОЛЮЦЦИ СТРЕКОЗ 

ВОТ в самых нратких чертах история "вопроса об эволюции стрекоз. 

Мы имеем, с;аедовательио, четыре разZIИЧИЫХ теории по этому ВОПрОСУ -
Г а н Д ;;т и; р ш а, Т и ;;т ;;т ь я р Д а, М а рты н о в а и К арп е н

т ера. Мы не будем останавливаться на первой теории, по которой стре-

1 Здесь подравумеваzIOСЬ ТОЛЬКО C8:'.f. Ditaxineuridae, так нан описание сем. Ph"" 
lidQрtilшt1е Z а 1. тогда еще не было опублиновано. 
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козы произошли из Protodonata, отряда переходного от PalaeodictyopteT([ 
к Odonata (по Гандлиршу). Эту гипотезу нельзя при:.нять потому, что егО> 
P'l'otodonata, т. е., как Protagriidae, так и Meganeuridae, пош:ш по ДРJ
гим путям эволюции, чем стрекозы. Meganeuridae (Meganisoptera) близк() 

напоминают стрекоз, тем не менее в эволюции своего жи."Iкования ОШI' 

з;начитеЛЫIО отклонились от последних и сильно специализовались. Пе-

реходными между Palaeod'tyoptera и стрекозами их назвать никак нельзя. 
Они очень рано развились, и в карбоне многие представители их ДОСТИГЛII 

гигантских размеров, что уже само по' себе является признаком особоit, 

специализации и филетической старости. В перми существовала одна ветвъ. 

их, подсемейство Typinae, но и эта ветвь к мезозою почти вымерла, и только 
из нижнего ли аса Туркестана мы ознакомились недавно с одной ветвью 

их - родом Liadotypus М а r t. Однако сходство Meganeu'ridae со стре

козами, особенно с Anisoptera, не только в крыльях, но и в строении ног, 
ГОЛОвы и частей груди и брюшка, заставляют нас признать, что они раз

вились из общего корня со стрекозами. Дифференцировка их из основного 

ствола стрекоз проис;х:одила, очевидно, в более давнее время, во времеца 

нижнего карбона. Представление Гандлирша о том, что обоим главным 

подотрядам стрекоз непосредственное начало дали Anisozygoptera, ныне 
устарело, так как теперь нам стали известны 113 перми Protozygoptera, 
.Protanisoptera и Permanisoptera, но не Anisozygoptera. -

Л я м е е р в своем интересном обзоре успехов зоологии (Recuei1 de
l'Inst. Zool. Тоr1еу-Rочssеаu, 1. 1, {аэс. 1, 1927) примкнул к воззрениям 
Тилльярда и даже, видимо, еще расширил их. На стр. 213, ссылаясь на 
открытия и соображения Тилльярда, он :Говорит следующее: «Палеонто

логия, таким образом, подтверждает то, что 'изучение личиночных и со

временных взрослых форм уже ПОЗВОЛЯ:IО предчувствовать (pressentir), 
что Odonata, прежде чем превратиться в Anisoptera, стали сперва 

Zygoptera: положение крыльев в покое у Anisoptera, перпеНДИКУЛЯрН08' 
к телу, есть явление вторичное, а не первичное, как у Protodonata ... » И да

лее: (ют Protagriidae мы переходим к Meganeuridae, а отсюда к Protozygop
tera, которые сохранили только одну анальную. Вторая анальная жилка 
Anisoptera есть, как показал Тилльярд, новообразование)}. Довольно сход
ные мысли Л я м е е р повторяет и в своем руководстве 1935 г. 

Следующая весьма оригинальная теория принадлежит Т и л :r ь я р Д у 
(1928); и выше мы отметили ее исходную мысль: за наиболее примитивные 
он принимает маложилковые формы со стебельчатым основанием типа 

Kennedyidae. Т и л л ь я р Д считает, кроме того, что вторая и четвертая вет
ви RS у них, как и у других стрекоз и поденок, суть вторичные вставочные' 
ветви, которые он называет IR2 и IRa и которых у предков Kt!nnedyidae 
не было. Эти черты предков побуждают его искать предков Kennedyidae 
среди более примитивных Megasecoptera тина Brodia, только еще без вста
вочных ветвей RS. Путем усложнения жилкования типа Kennedyidae 
сформировались крылья других стрекоз. 

Точка зрения М а рты н о в а до извеСТНОll: степени противопо

ложна предыдущим, так как Он считал, что Anisoptera сохранили более-
примитивные черты и в общем расположешш жилок напоминают отчастп 

Palaeodictyoptera, а типы крыльев Аnisм,уgорtеrа, и особенно Zygopte~·a. 

образовались путем ряда глубоких иЗМенений и редукций первоначаль

ного типа. 

К арп е н т е р много возражает Тилльярду, однако, держится та

кого же мнения, а именно, что IR2 и IR!j (=нашимRS2 и RS6) являются 

вторичными жилками. Вторичны, по его мнению, также задняя ветвь, 

МА у Ditaxineura и, конечно, (<Добавочные)} RS и М у других стрекоз. 
Он различает в эволюции стрекоз два ствола, тем не менее из его трактовки 

вытекает, что и в том, и в другом случае предки должны были иметь оченъ. 

мало {НИЛОК, в частности, IR 2 и IRa первоначально не было. Таким обра

зом, не принимая вывода о первичности стебельчатого типа, К арп е н-
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тер в других отношениях проводит; в сущности, прежние взгляды, а в' 

конце концов также и взгляды, развиваемые много ранее К о м С т о к о м 

и Н и д г э м о м (1898-18~9). ' 
Имеется, очевидно, большое расхождение между .точками зреню{ 

моей и других упомянутых авторов, и это различие логически ведет к очень 

несходным выводам. 

ОБОСНОВАНИЕ СОБСТВЕННЫХ ВЗГЛЯДОВ АВТОРА НА жи..'ШОВАНИЕ 
СТРЕКОЗ И ЕГО ЗВОЛЮЦИЮ 

Обратимся теперь к обоснованию нашей точки зрения. Мы уже не раз, 

. выясняли, что крылья с небольшим числом жилок и без сетки нельзя обя
зательно рассматривать как первичный тип этих органов. Стадии крыльев 

как органов полета предшествовала стадия органов, несовершеНJIЫХ с 

точки зрения .функции полета. Как показывает строение надкрылий у та

раканов и прямокрылых, в таких оргацах прОДОЛЬJIblе жилки и их ветви 

были связаны более или менее однообразной первичной сеткой мосудо

жилою> (Мартынов). Подобную же сеть мы находим и у Palaeodictyoptera, 
особенно, у более архаического семейства Dictyoneuridae. При дальней
шей эволюции таких крыльев, все лучшем приспособлении их к работе

полета, одно И3 глаВJIblХ изменений заключалось в изменении сетки, 

именно, в разрежении ее или в редукции до серии поперечных, которые, 

в свою очередь, ТОже испытывают ~ или иную редукцию. 3а счет сетки, 

кроме того, образуются иногда и некоторые продольные жилки, как на
пример, промежуточные ветви (первичные и вторичные) RS у прямокры
лых, сетчатокрылых и др., и некоторые мелкие веточки. Механическое со

вершенствование крыльев как органов полета, неизбежно вело к редук

ции, к выпадению первичной сетки, а за цей и некоторых жилок, а не на

оБОрОll. В крыльях, раз утративших сетку или другйе жилки иеделавшихся 

мембранозными, эти элементы в дальнейшем вновь возникнуть' уже не

могли, ибо вся Основа была сильно изменена. Раз исчезнувшие жилки, 

подобно исчезнувшlI.'\I органам, не возникают вновь, как и превратив

шееся в тончайшую перепоНRУ крыло не может вернуться опять в свое 

исходное «доперепончатое}) состояние. В этом нельзя не видеть демонстра

ции и подтверждения принцпnа необратимости эволюции Долло. Если 

мы находим, что у позднейших представителей прямокрылых или сетча

токрылых ветвей RS оказывается значительно больше, чем у более ранних 
представителей их, то это следует объяснять не появлением их в мембране 

заново, а обра!30ванием их из исчезавших элементов сетки. Из них ~e фор

мировались и поперечные жилки, связывающие их с соседними продоль-

ными жилками. Из этого явствует, что маложилковые перепончатые кры- ,. 
лья типа Zygoptera, конечно, вторичны, сильно специализованы и испытали 
в филогении глубокие изменения редукционного характера, а также и не

которые смещения, 

Поскольку крыловые органы первоначально отходили широкими ос

нованиями от спинок груди, -,такими были и крылья Palaeodictyoptera, -
мы, естественно, должны принимать, что 11 в этом отношении крылья типа 

ProtrJzygoptera и Zygoptera вторичны и сильно изменены, крылья же Ра
laeodictyoptera и Anisoptera сохранили состояние, ближе стоящее к пер.во
начальному. 'у Anisoptera, далее, сохранилась в крыльях се'lЪ,' хотя и из
мененная, а в общем расположении систем продольных жилок у них за

мечается больше сходных черт р Palaeodictyoptera, чем у других стрекоз. 
Все эт,О заставляет нас с полной определенностью видеть в крыльях 

P1'otozygoptera и Zygoptera наиболее измененный, а в крыльях Anisoptet'a 
менее измененный, т. е. более примитивный общий тип, хотя на жизнен-, 

ную арену Anisoptera выступили значительпо позже, именно - в ме

зозое. 

Эту. точку зрения мы ВЫСRазали еще в 1924 г. 
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Нахождение в НШIшей перМIl Канзаса се:-I!ейства I<ennedyidae""r"BoBce 
не прОтиворечит нашему взгая;J,У. Оно говорит только о том, что выработка 

ре;J,уцированных типов у стрекоз началась· очень рано, еще в карбоне. 

Такой же прОII3ВО;J,НЫЙ ТIIП обнаруживают и -многие карбоновые Mega
secopteTa. 

В филогенезе стрекоз несомнепно ПрОIIзошла редукция мр и СиА, 

но их остатки естественнее искать не у ZygopteTa или P1'otozygopteTa, а 

у Anisoptel'a II Аnisоzуgорtега с их богаты!'.! жилковаНlIем. Мне II ранее 

представлял ось' вероятным, '!то в (щобавочныXi} медианы скрываются 

остатки"МР:и СиА, но ранее это еще не бы:IO достаточно ясно. Это CTa.;IO более 
ясным после нахождеюIЯ в формацш! Ивы-Горы рода Регmаеsсhnа, у [{о

торого поле между "МА п СпР !{ак раз оказалась особеяно ширОким и за-, 

полненным двойной систеМО!I жиаОК. Сравнение с такими Ргоtоdоnаtа, 

как рОд Calvertiella Т i 11. пз нижне!! пеРl\Ш Канзаса, а также и с Ра la~eo
dictyopteгa, особенно с представптеЛЯМII сеl\Iейства Sрilарtегidае, затеl\I 

'также рода Dictyoptilus II некоторыми другимп, показывает, что этп две 

группы жилок у Permaeschna очень ПОхожи на .мр II СиА у выше назван
ных групп II В них трудно видеть что-либо Iшое, чем измененные мр и СиА, 

несколько сдвинувшиеся в ;J,истальном направлении. У AnisopteTa mspl. 
и trig. эрl. имеют очень сходное расположение, II пз этого вполне законно 

pt '" 

Рпс. 22. Polyta'Xin~ura st4nleyi Т i 11. Ив веРХН,ей пеРМII (\Varner's Вау) Австралии; 

жилнование нрыла по ТИЛ;IЬНРДУ; ЖИ';Пia, оБО8наченная IA, в основной чаСТI1 пред

ставляет собой 

вывести заключение, что в них мы также имеем измененные ир и СиА, при

чем у l\ШОГих они даже менее СДВiШуты диста.;IЬНО, чеl\l у Permaeschna. 1 

у Ртоtаnisорteга (Ditaxineuridae и Pltolidoplilidae, рис. 22) пространство 
l.iежду"МА и СпР БЫJlО несколько уже, нО все же очень llJИРОКО, и здесь 

1!' ЫЫ также находим С.;Iожную спстему жилок, связанную двумя короткими 

поперечными жилками с м:едианой, ТОЛЫiО более дlIсталыI •. Это, очевидно, 
дериваты МР и СиА. У Аnisоzуgорteга существуют, как такие формы, у КО

'Торых еще хорошо сохраняются дериваты этих жиаок И.;IИ, по крайней 

мере, СиА (Heterophelebiidae Н а n d 1., Stenophlebiidae Н а n d 1., Anisopble
bia Н а n d 1., Selenotkernis Н а n d 1.), так II такие, у которых эти жилки 

вытесняются. вследствие сближения МА и СпР и сохраняются TO.;IbKO в 
,Дистальной части (Та I'soph lebiidae , Epiophlebiidae) , пли же вытесняются 

совершенно (Diastatornrnites Н а n d 1., Arcltithernis Н а n d 1., I<arata
wш М а r t.). У ZygopteTa и Pyolozygoptera остатки этих жилок уже впоане 
редуцированы всюду, кроме, вероятно, семейства AgJ'iidae (Caloptel'ygi
dae, где некоторые (шстаВОЧIIые» жилки между МА и СпР являются 

1 В сущности, в трантовке mspl. и trig. spl. стрекоз, нан мр и CuA, мы вовсе не 
;о.;шшы исходить непременно из сравнении с ПОЛО1нением ;J,ела у Permaeschna нроме 
того лить, что у Permaeschna область жилон между мр и CuA была еще тире, чем 
у Anisoptera. У бывшего у меня перед главами другого ЭК8емплнра Permaeschna мы не 
нахо;J,ИМ ясного ра8делеюш ЖИЛОR между МР И CuA на две группы, но это особенного 
:значения не амеет. . 
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-вероятно, последними измененными остаТl{ами их. Карпентер считает 

ветви позади МА за вторичные ветвп этой ЖИ ют, а· не за мр ИЛИ CuA, 
но nаnие основания ДО.пгкны ааставить нас считать псе оти ветви какимн-

' ТО «вторичнымю>, новыми, - непонятно. Они, nонечно, вторичны в том 

с~[ысле, что они очень изменены и не имеют уже xapanTepa настоящих мр 
II СиА, но основу ll~I все ,ке дали когда-то эти Жll,ПКП, которые здесь не
сомненно некогда существовали, как у других Palaeople1"a. 

-у Jl1eganisopteTa они вытеснены из проксимальной половины, но от 

дистальной части l\1Л отходит целый pfliJ. ветвей, и в них, конечно, также 
сcrедует видеть крайне измененные и УСЛОiJшенные дериваТЬ1 мр И CuA. 

· Итак, CuA, по нашему предположению, представлен у Anisoptel'a T~K назы
ваемой добавочной треУГЩIЬНlJка (Lrig'. spl.), а основная его часть обра

зует, может быть, наружную сторону треугольника . . Такое представление 
о CuA не сог.па суется с общепринятой теперь траJ,ТОDНОЙ о(щовной части 
нубитуса у PTotozygopteTa и PTotanisoptcTa.' 

Рис _ 23. Реl'lncра[[а ое angus/j",osimlJ \1 а r t .. n. qеп _ П _ sp_ Фотографl!fl 

nepeJ,lIero НРЫ.,а. 

13 этих группах, а, вероятно, и у Pe1'lnanisopleTa, в основании крыла 

наХО;J:ИТСЯ одна :rНШНЯf[ жп.--rка против того, чтО есть у современных трех 

подотрядОв. она распо:rОiJ,ена обычно позади M+R и впадает на конце 
в С'Iедующую ЖП.1БУ, продолжащуюся В СиР. Она занимает выпуnлое 

подожение и на этом основании Т~пльярд и Rарпентер считают ее за 

CuA (=Cu1), а за;\н1ОЮ iНИ ку, продолжа1ОШ,уюся далее в вогнутую СиР+ + А1 , за CuP+A1 . По атому ТОJшованию выходит, что СuА.и CuP IЩУТ 
В база.ТlЬНОЙ части l{рьша отдельно до caMrJro основания и что общего ствола 
Си, ' в сущности, нет. Н должен. с[-,азать, что CTO.::rb раннего делеНИf[ Cu на 
два cTBo.:.ra мы не знаем НI! у ного из PalacodictyoptcTa и ИеgаsесорtеуCL . 

Очень раннее де.:тение Cu мы находим у EphemeTopteTa, но и тО преимуще
ственно в задних l-\РЬШЬЯХ. Последнее впо.::rне ПОНПТНО, так как n У~Iеньшен
НЫХ OJ'pyr.:.rbIX задних nры.JЪЯХ прОДО:1ьные ;1ш.;пш вообще имеют тенденцию 
расположиться радиа.::rьно для поддерашп по преимуществу П.J:анирующеИ 

основной части крыльев (считая оба I __ рыла одной стороны за одно), и места' 
де.-.rениЙ продольных жилок естественнО в TarHIX случаях отступают к са-

, .мому основанию. Это объяснение не применимо K ~ стреI,озам, теы более 

н PTotozygoptc'I'a: у них кры;rья в основной части cYi·"eHbI, а ЖИ.:IКИ их 

идут обычно вдо'rь д:пшной ОСИ крыла. С механической ТОЧЮI зрения такое 

отступание деления ствол Cu в самое основание Kpbl,>IbeD у стрекоз был о бы 

4 Тр . Пanеонто .•. "Н-Т", 7_ vrт. Г. 1 



совершенно непонятно. У Раlаеоdictуорtеrа.и у Megasecopte"a деление Си 
на две главных ветви Bceг~a происходщт 'Значительно позже. Мы поэтому 

не сочли возможным принять YKaqaHHOe толкование и преД:IОЖИ:IИ HeCKO:Ib
ко иное, а именно: передняя основная жилка есть общий ствол куб.li(туса, 

а задняя - начало первой анальной жи;;rЮI. В дальнейшем ~бе ЭТИЖIl:IЮI 

сближаются и с;;rиваются, и Окончательный результат получается один 

и тот же. 

у нового рода Permepallage n. gen. с реки Сояны 1 ;;rишняя .ЖИJЩа в сте

бельке также присутствует, но расположение жиЛОк здесь иное: СиР+А 

в основании непосредственно ;продолжается в переднюю жилку, а позаДll 

Рис. 24. Permepal~age angustissima :м а' r t. g. п., вр. п. Основная часть нрыла. 

нее проходит вогнутая жилка, на конце связанная У-видно как с переднеп 

жилкой, так и с задним краем. Я думаю, что эти две" основвых ЖИЛЮI 

Permepallage все же гомологичны таким же жилкам других Protozygop
tera, 11 в передней из них мы должнIl по;лому видеть стволик Си, а в задней
основную часть A1 , только последняя здесь как бы оторвалась 01' CuP+A1 • 

Весьма трудной' представляется I1нтерпретация отношений и хода 

анааьных жилок. 

ПовидИJI.IOМУ, все авторы cOr.:::racHH в ТО:\I, что У Zygoptera и P'I'otozy
goptera A1 в конце стеб:IЯ С:Iивается с СиР. У Protozygopte1'a это слияние· 

представля~тся очевидным,,,, и отсюда Т и л :I Ь Я Р Д выводит раСПО:IО

жение соответственных жи.:::rок и у Zygoptera, у которых ПО этому автору 
. А1 подходит К СиР через так называемый ана;;rьный перекрест (anaI 

Рис. 25. Турив permianus S е 11.; жилнование нрыза. По Нарпентеру. 

crossing, ас.). Т и ;;r л ь я р Д и другие авторы полагают, Ч:ГQ и у других 
С7реноз А1 сливается с.СиР, и это слияние ПРОИСХОдит также через ·по
средство анального перекреста. н: арп е н т е р держится другого мненuя;. 

он" полагает, что так дело обстоит только у Zygoptel'a, а'у Protanisopteгa, 

AnisG.zygoptera и Anisoptera А1 проходит отдельно от СиР до самого основа
ния, а анальный перекрест есть одна из поперечных жилок между 

СиР и А1 • . 

Я считаю, что и в интерпретации ана:IЬНОй области мы должны исхО

ДИТЬ не из крайне 'специаШI3(Jванных крыльев Zygoptera и P1'otozygoptel'a 
---->- . 

1 Род Permepallage п. 'gen. будет описан в другой работе. J[{и..'п:юванием нрыльев 
он больше похож на Agriidae (Calopterygidae в. 1.), чем на других Zygoptera,. но в то же 
время отличается тем,. что крылья его очень узки. Размеры крупные . .мы выделяем егО> 
в особое СtМЗЙСТВО Pormepalagidae п. fam. ~ 
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,. 
и не из Anisozygoptera + Protanisoptera, а более всего из Anisopter/! и на4 

поминающих их в этом отношении 111 eganiso ptera. 
Мы желали бы, ВО4первых, отм;етить факт значительного сходства в 

строении 'анальной области AnisopteTa и Meganisoptera. Этот факт стано-с, 

А, А? 

Рис. 26. Н:рылья Огt1и1mis ferruginea F аЬг. По Номстону и:з 
Мартынова. Обо:значения обычные; rspl добавочная сектора 

радиуса; mspl добавочная медианы; ба:зально от нее распо-
ложена добавочная треУГО.:Iьника (trigonal supp~emeDt). .. 

вится особенно ясным при сравнении крЫZIьев AnisopteTa с крьшьями: 

таких POдt>B, как Arctotypus М а r t., Oligotypus С а r р., Турив S е 11. 
(рис. 25), Megatypus Т i 11. Если мы возьмем такие формы, как Neocon],u,. 
lia, Peritheтis, ,ll1aaotheтis, ча4 

стью Ortheтis (рис. 26) и т. п., 
тО мы· на этих примерах дей

ствитеZIЬНО можем убедиться в 

сходстве строения их (iанаZIЬ

НОй» ЖИZIЮI С такой же ЖПZIкой 

у Meganisoptera. ~' ПОС.:Iе;:t;них 

мы наХОДn::lI такпе жп.:IНП, вхо

дящие в состав общей ана.:IЬ

ной ЖИ.:Iки: 1) ВЫПУК.:Iую 'дп

стальную ЖИ.:Iку С ветвями, 2) 
вогнутую жилку с меньшим 

числОм ветвей, 3) выпуклую 

(третью) жилку со МНОГIIМи вет

вями и, наконец, 4) ряд ме;'IНИХ 
ветвей, отходящих прямо от ство

ла анальной. Эти жилки явно 01'
вечают у Libellulidae (вJ.)выпук
лой А1 , с ветвями, более слабой 

А2 у Аеsсhnшае (В. 1.), заклю

ченной в (шетлю», и сложной Аз, 

а за ней следуют, каи у Mega; 
nisoptera, различное (2-4) ,чис
лО веточек, отходящих прямо от 

общего ствола анальнОй жишш. 

СцР 

Рис. 27. Boyeria irene. Основная часть :кры

ZIbe'B; х trigonal suppl.; mspl-medial вир
plem.; anl анальная петля. I ПО НОМСТОКУ; 

изменено поfМартынову ,(1932). 

у Aeschnidae (В. 1.) А2, как известно, берется в короткую петлю между 
А1 и Аз и сильно видоизменяется, но А1 и Аз сохраняют нормальный ха
рактер (рис .. 27). Весьма сходное строение имеют те rRe жишш у Permo
themis (Archodonata), ноторые, в свою очередь, похожи на соответствующие 
жилки у Spilapteridae. 

БОJIьшое сходство в строении анадьных ЖИJIОН у Anisoptera и Megani
soptera не может быть СJlучайным, чисто t\:oHBepreHTHblM; оно говорит, но-
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• .. 
нечно, о родстве, о сходстве в основной конституции, о каком-то родстве 

с ATchoftonata и, наконец, с некоторыми П3 типичных Palaeodictyoptera; 
оно свидетельствует о том, чтО основные черты строения ана;;IЬНОй об:rа-

.сти и жилковаНИjJ ее в задних крьщьях у Anisoptera 11 Meganisoptera 
унаследованы в своих главных чертах от древних предков их, еще очень 

.б;;IИ3КО напоминавших Ра laeodictyoptera. 
В передних крыльях ана;;IЫIaЯ об;;Iасть подвергается иввестному сжа

тию и изменеdию уже у Meganisoptel'a. У AnisopteTa это сжатие пошло 

дальше, в свяви с чем и 11вменеНИi вдесь крупнее: А1 вытягивается в длину, 
но сохраняет еще свой первоначальный характер как у Libellulidae, так 
и у Gomphidae-Aeschnidaej ОСнОвные черты строенин сложнОй Аз и А2 
~ще ясны у многих Libellulidae, но у Aeschnidae и Gomphidae уже утрачп
ваются, и от ствола А2 нередко отходит лишь ряд коротких жилок, обра
зующих один И;;IИ два ряда ячей сваДII. 

Прямая жи:rка, идущая от нача:rа свободной (идущей навад) части А2 
к началу А1 , есть, конечно, вторичная жилка, обравовавшаяся уже у ран

них AnisopteTa; в нее могли войти дериваты' поперечной Cu1 +A1 +A2 • 

Итак, вряд ли можно сомневаться в том, что общий анальный ствол обра

<Зовалея в ревультате с:rияния основных частейА2, Ав, А4 и Т. д. То же про-
11ВОШЛО и у lf:feganisoptera. Более примитивно будет то положение, когда 
А2 , Аз и 1-4 В основании сближены, как у Permothemis. 

, Трахеивация эт~го CTBOJIa весьма оригинальна, так как соответствую

щая трахейная ветвь входит не в основание, а в конец ствола; А2 трахеll
вуется не всюду одинаково. Так, для Gomphus descriptns соответствующая 
трахея А2 в передних крыльях отходит От Си + А1 (обовначение наше), 
а в задних От конца трахейного ствола А2 + в . Проникновение этих тра

хей в жилки А2, Аз и А4 И т. д. происходит У вврослых черев жилку, на
званную ТИJIЛЬЯРДОМ анальным перекрестом (anal crossing). Эта жилка рев
ко выделяется И3 прочих поперечных и у БО;;IЬШlIнства Meganeuridae. Од
нако первоначально, как это покава"'IИ :к о м с т О к II Н И Д Г Э м 

(1898 и 1899, также Н и Д г эм, 1903 п н: о м с т о к, 1918), трахея 
анального cTBo;;Ia входи:rа в крыло совершенно невависимо 11 отдельно от 

Си и ;;Iишь повже сб;;Iиюшасъ с кубитальной трахеей так, что обе они ока

ЗЫВaIОТСЯ уже ИДУЩILVШ в одной ЖИJше. Поче;.\IУ и как случилось то, что 

анальная трахея пошла в кубитальную ЖIlЛНУ и стала проникать в аналь

ную жилку с конца, мы не внаем, однако, это странное окончательное рас

положение трахей не должно застаВ;;IЯТЬ нас видеть в заднем ана;;IЬНОм 

стволе лишь вторичную жилку. Трахеи испытали в истории стреков равно

обравные смещения и новые разрастания, 11 основывать на них наши го
мологивации жилок невозможно. Впрочеl\I, на молодых стадиях раввития 

кры"ьев ана:rьная трахея, как мы отмеТИ;;IИ выше, ВХОДИТ в крьцо совер

шенно отде;;IЬНО от кубита;;IЬНОЙ, ,И сБJInжение ее с пос.::rеднеЙ прОИСХОД11Т 

повже. 

у AnisozygopteTa мы встречаемся уже с более и.::rи менее вначитеJIЬНОй 
редукцией анальных жилок, причем характер редукции очень равнообра-

3IЭн, и у некотрых, в том 'Числе у Epiophlebia, уже имеется большое при
ближение к ZygO'ptera .. 
у меВОЗ0ЙСКИХ A.Tchitltemidae мы уже не находим характерной д:rя 

Anisoptera прямой жилни, продолжающ~й ствол A 2 +B.l.4; здесь этот CTBO.::r 
на конце ваГ11бается IjНИЗ, а ватем соединяется с А1 , очерчивая HeKo:ro
рую ова:rьную ячею (это ясно у Selenor1temis.H а n d 1.); А2 , одщшо, неве

лика, Аз еще меньше; А1 д:rинная и подобна А1 у Aeschnoidea (рис. 28). 
У Heterophlebiidae (лиас) следы овальной ячеи еще имеются, но ветви 

А2 и Аа трудно равличимыf, так как дают общую сетку. 

у Isophlebiidae (юра) А2 совсем не объединяется с А1 , идя навад caMOCT~

ятельно; ветви А2 , Аз и т. д. смешались в общий CTBO:r. 
у других (Taysophlebia, Stenophlebia [юра]) А2 + з уже как бы переходят 

в А1, н() ЭТО проивошло вторично. То же мы видим у Epiophlebia (рис. 29), 
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но разграНlIчение А2 и А1 еще ДОВОЛЬНО ,ясно: Здесь имеется уже явный пе
реход к Zygoptera. ОстаТКII ова;rьной ячеи и отграничения А2 мы находим 
среди Anisopte~'a у лиасовой формы Gomphoides brodiei В и с k m а n п; 
прекрасно выражена она также у родов подотряда Protanisoptera. 

Среди Zygoptera больше сходства с Anisozygoptera обнаруживают 
Agriidae. Так, у Vestalis аmоеnа S е 1 у s (по Н и д г э м у, 1903) А1 сохра
няет тот же вид, как у. 

МНОгих Anisozygoptet'a. У 
места соединения А1 с СиР 
находятся две округлых 

ячейки, В которых возмож

но видеть гомономы оваль

ной ячеи Anisozygopteya. 
А2, Аз 11 Т. д. с;rп;rись в 

общий tтвол, но ствол 

этот уже продолжается до 

места соединеНlIЯ А1 и: 

СиР, как у Anisopteya. 
Образование этого соеди

Рис .. 28. Selanathernis liadis Н а D d 1. Заднее иры· 

ло. По Гандлиршу (верхний лнас МеНJенбурга); 

обозначения оригинала. . 

нения, очевидно, ДИRтовалось механическими дотребностями, как у 

Anisoptera. Позади А:Нз+4'" находим целый ряд ячеек, и отдельные апаЕа 
уже не разграничены, подобно ТО:\lУ, как мы видим это у Anisozygoptera. 
у форм со стебельчатыми крылья:ми анальная область позади А2+ з '" 

редуцируется и остается ТО;rько концевая часть анальногО cTBo;ra. 
А2 объединяется с задним краем до области arculus. Остаток прод"ЛЬ

ной iюшю:i (ПРОДО:IжеНIIЯ ~+з) первонача;rьно естественно упирался пря

мо в задни:ii край, против нача:Iа arculus, как в менее редуцированных 
крыльях Со/'а, Thore, Pseudophnea и других Amphipterygidae. 
у Coenagl'iid!le остаток cTBo;ra А2 + з"'+ продолжение его а2-а1 редуци

руются дальше. У Lestidae А1 сильна, длинна, а названный стволик коро
ток; у Agrion и близких он еще более редуцируется. 

Ма;rенькая веточка внутрь от АС, рисуемая Т и ';r л ь я р Д о м (1928) 
на рис. 10С-8есть остаток 'CTBO:Ia А2+3' а не :tIовообразующаЯСfI жи;::шя. 
у Protanisopteгa ство;"! :\2-'-3-1 хорошо выражен и перед овальной 

ячеей загибается назад. ' 

Рис. '29. E.piaphelebia superstes S e.l у s. Нрылья. По Мунцу нз Мартынова. 

у P~·otozygopte,.a нет и следа этого ствола. Он, конечно, слился с зад-

ним краем и редуцировался. . 
Трудно нарисовать картину эволюционных изменений анальных ,ки

лок в деталях, но вряд ЛИ MO~HO сомневаться в том, что процесс шел от 

СОСТОЯНИЯ,.когда существовало неско;rько анальных ЖИJIОК, объединив

шихся в основании, к состоянию У' Zygoptera и Proto'.zygoptera, в котором 
мы встречаемся с пос;rеднш"ш: стаДИЯМII их редукции. Интересен факт пол-
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ного отсутствия остатков заднего ствола у Protozygoptera; они, следова

тельно, пошли в этом отношении дальше, чем Zygoptera, и по этой, как и 
по некоторым другим причинам (о чем ниже), не могли быть предками по-

следующих Zygoptera. . 
Теперь нам надо остановить наше внимание на жи,,'1ке Al . Слилась ли 

Она в основании с СиР и Си или же она, быть можеr, 'соединяется в тот же 
ствол А2+ з ... ? 

Слияние основной части Al с I{убитусом принималось, в сущности, 

всеми авторами, в том числе Ко()мстоком IJ Нидгэмом; последние лишь счи
тали Al за Си2 , а СиР за Cul • В последнее время, однако, К арп е н т е р 

выдвинул положение (1931), в силу которого Al слилась с кубитусом толькО 

У Zygoptera и Protozygoptera, а у Anisozygopte?'a, Anisoptera и в подотряде 
Protanisoptera А2 не сливается с Си, а идет независимо от последнего до 
самого основания крыла. Выходит, следовательно, что и ствол А2+ з .... У 
У этих групп есть лишь базальное продолжение Al . ПО ЭТОl\l:У шзгляду 

Zygoptera и Protozygoptera оказываются резко отличными от остальных. 
Odonata. С этим вряд ли можно вполне согласиться, так как если между 
Anisoptera п Zygoptera различия действительно велики, то разнообраз

ные вымершие Anisozygoptera в разных отношениях в значительной мере 
заполняют пропасть между этими двумя подотрядами; очень трудно, на

пример, сог~аситься с тем, что в тО время как у Anisozygoptera Al самостоя

тельна, у Agriidae она сливается в основной части с Си, когда позади этой 
жилки протекает такая же жилка, как у первых. Карпентер основывается 

в своем предположении на положении дела у Ditaxineura Т i 11., но, 

по моему, для разъяснения вопроса об аНilЛЬНОй жилке эта форма не дает 

ничего нового; мы находим здесь, как и у Pholidoptilon Z а 1., по существу 
то n.~e положение, чтО и у многих Anisozygoptera, например у A~'chithemi
dae, в то время как ,другие Anisozygoptera более походят на Zygoptera. Я не 
думаю поэтому, чтобы Zygoptera претерпелп в этом отнощении отличную 
от прочих подотрядов судьбу. Если правильно то, что у Anisozygopte·ra 
A l на всем протяжении протекает отдеJIЬНО от Си, то то же должно быть и у 

Zygoptera. Это заставляет нас еще Т)аз поднять вопрос о том, правильно ли 
мнение, что Al у Odonata .в основ}~ой части слились с Си? 

• В пользу TO~'O мнения, что Al не сливается с Си, говорит не только ка

жуща.яся их независимость у Ditaхinеzиа, д,о также и распо.::южение у 

]Jfe·ganeuridae. Однако доводы в пользу С.;шянИя более вески. 3а ЭТО слия
ние говорит следующее: 1) отношение A~ к Си у Protozygopte,'a; 2) располо
жение анальных у Isophlebiidae (Al впадает в Си, а А2 идет назад, отдельно 
от A l ), а в связ~ с этим - и у AI'chithemidae; 3) то обстоятельство, что у всех 
()donata, насколько известно, трахея А1 является ветвью. Cu; 4) положе
ние дела у Archodonata. Первое утверждение не оспаривается никем, 

нО следующие три мне представ.:'шются важнее . .в самом деле, впадение A1 
в Си и отдельное от нее протекание заднего анального ствола, т. е. ~""З+4' 

по нашему толкованию совершенно ясны, а в свете этого нам становится 

понятным расположение этих ЖЮIОК II наличие (\Овальной;) ячеи у A,'chi
themidae; A1 здесь также впадает в Си', а А2 направля'ется назад, связываясь 
лишь поперечной с A1 , Такое же значение, очевидно, имеет овальная ячея 

и у Protmnisoptei'a, ршзделяя области А2 и Ар Правда, здесь остается не 
совсем ясным, как, через какую жилку подходит А1 К Си, но у Ditaxineura 
несомненно имела место редукция ЖИЛОК~'\iежду Си и A1 (как ДВ других об
ластях), п не исключена возможность, что истинное продолженпе А1 здесь 
утратилось. 

Если у PholidoptilQn такой свяаъю служила одна из двух жилочек, под
ходящих спереди к овальной ячее, то вероятно, что у Ditaxineura такой: 
жилкОй также являлась одна из (<Поперечных;) между Сии (<овальной» ячей. 

. То, что у всех Odonata трахея A l отходит от трахеи Си, пр;и налпчии 

других доводов, танже говорит в пользу слияния Al С Си, притом древнего. 

Задний анальный ствол трахеизуется отдельной анальной трахеей, ОТ-
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де;;ШЮlцейся независимо от общего трахейного ст~ола крыльев. Наконец, 
саедует принять во внимание отношения анааьцых жиаои и заднего куби

туса у Permothemidae, которые обнаруживают некоторые одонатоидные 

черты, несмотря на несходство в жилковании косто-кубительной части 
со стрекозами. У Permot}/emis слияние' А1 с СиР и дааее с Си совершенно 
очевидно. Исходя из всего этого, я считаю, что принимаемое бо;;rьtnинством 

авторов мнение о саиянии А1 с Си достаточно обосновэ:но. 
В виду близости Meganisoptera к Qdanata и больших сходств В жилко

вании крыльев первых'С Anisopte'ra, мы думаем, что для Meganeuridae сле
дует также принять слияние основной части A1 и Си, To;;rbKo следы этой 
связи в дальнейшем утратились. 

у Protozygoptera и Protanisoptera слитые Си и А1 в самоЙ основной ча
{;ти крыльев BH01;jb разделяются. Это и понятно, так каи первоначально А1 
несомненно шла отдельно от Си. Прини.:\'1аТЬ по;;rожение, что здесь мы имеем 

СиА и GuP+A1 , невозможно, так как СиР и· СиА ветви одной жи;;rки, 

а не две жилки, и начинаться в крь!ле независимо они не могут. Так иак 

СиА впадал в Си до горизонтальной части Си, то в последней мы имеем, 

с;;rедовательно, не СиР+А, а Си +A1, иотбрые дальше к основанию разде
,:шются. Остатии ствола А2+ з ... У Protozygoptera подверглись редукции 

в большей степени, чем у Zygoptera. • 
Р а Д и а ;;r ь н ы й с е к т о р. Ветви RS обозначаются иностранными 

.авторами R2, Rэ 11 R4 +5 или R4 , т. е. применительно и общему обозначе

нию их, данному Номстоком и Нидгэмом. Расположенные между ними про

межуточные, или вставочные ветви обо,шачаются IR2 и IRз (Т И Л Л Ь я р д). , 
я принял другое обозначение их, именно RS1-RSз . Т и л л ь я р Д и 

другие считают IR1 и IR2 <<Бставочнь~мИ», т. е. позднейшими ветвями, пер~ 

воначально же было, по их мнению, три,вe:rви., из которых задняя считает-

'Ся продуктом с;;rияния третьей и четвертой ветви RS. . 
Я принял другое, менее гипотетическое, обозначение RS1-RS потому, 

что ведь никем не докюзано, что.ветваение RS у стрекоз и других Palaeop
Еета первоначально отвечало схеме четырехветвистого RS 1\0McToKa и Нид
гэма, схе:\le, отражающей, в сущности, положение дел у Trichoptet'a и 
Lepidoptera. Чпс;;rо ветвей RS, обнаруживаемое нами у всех современных 
.и ископае:lfЫХ стрекоз.-пять. То Jf,e чис;;rО ветвей RS мы находим у Меиа-, 
nisoptera, Ерlшnеl'орtпа и у многих Palaeo1iftyoptera. 

Пять ветвей RS, таким ·oOpa30:l1. характерны ;::ря 'Odonatoptera, д;;rя 

Ер}щnеtорte1'а и многих Palaeodictyopte1'a, и эту черту названных надотря
дов мыи характеризуем, обозначая ветви RS как RS1-R,S5' Можно ли счи
тать ЖИЛЮI RS2 и RS4 (=I'Rз и Rз=аut.) в этих группах (<Бставо"IНЫМИ», позд
нейuшми и считать на этом основании их RS трехвеТВИСЗ:Ы:\I? Я не стану 
утверждать, что пять ветвей RS были характерны для. всех предков Palaeop
tua. Есть основания р:редполагать, что у древнейших ортоптероидов 1I мнО

гих других Neoptera RS имел первонача.п:ьно лишь· 2-3 ветви. Возмощно, 
что нечто подобное было и у преДКQВ Palaeoptera, но, выясняя.первичное 
строение RS, мы долщны ставить вопрос шире и иметь в виду равных 
Ptel'ygota, а не ограничиваться одними стрековами. Представление о трех
ветвистости RS у. стрекоз и поденок возншшо в ревуль~ате того, что RS2 
П RS4 У них занимают иное, выпуиаое положение и обычно начинаются 

V-видно, т. е. иаи бы не имеют естественного начала. Представление о 

вrОРIIЧНОСТИ таких жилок отстаивалось в более общей форме В у Д в о р

т о м и другими. :Мы в свое время ('1924) выяснили, что особый характер 
таких жилок, как RS2, и RS4 И им подобиых, был обусловлен образованиеы� 

ГОфРllрованности крЫ:Iьев и чреввычайным утончением мембраны у по

денок и стреков. Естественным результатом этого бы;;rа «(утерю}·начал мно

ГIIХ таких жилок у поденок и стреков. Несомненно, ранее ;)того не было, 

11 ветви RS2 , RS4 (п подобные им) отходи,ан от ствола RS нормально, как 
у Palaeodictyoptel'a. Счптать, что онн впервые B08Н1IR;;rH (как <<Вставочные>}) 
в I~peAe;;rax cTBo;;roB Odonata и EphemC/'optel'a пет оснований. То же чис;;rо 
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IiflТЬ характерно и Д.:IЯ :многих БО.:Iее нри:митивных Ра laeodictyoptel'a , 
Meganisoptna и Ephemeтoptera, и иЗ ;этого:мы и должны исходить, а вопрос 
о TOJ0:, бы.:I ли ранее RS двух- или трехветвисты:м, !lУЖНО стаВlIТЬ в более 

общей форме по отношению ко всем Pterygota. 
Ветви RS у стрекоз и поденок правильнее по;этому обозначать пока 

как RS1-RS5, RS Брl. несомненно представляет собою видоизменение 

существовавшей у предков Odonata ветви жилки RS4 или RS5 • 

ОБ ОТНОШЕНИЯХ ПЕР:\IСБlIХ CTPER03 R ТРЕтичm 1М И l\IЕ3030ЙШШltI 

Protozygoptera Т и л л ь я р Д о м и К арп е н т е р о м считаются 

предками Zygoptera; Profanisopte/'a принимаются К арп е н т е р о 1\[ за 

предков Anisozygoptera, 
Мы высказали неснольно пНОй взг,::шд (1932). ХОТЯ.Р1"оtоzуgорtега 11 

Protanisoptera во многом похожи на Zygoptera и Anisozygopter'a, тем не ме
нее они, по моему, не :могут считаться предками последних, а лишь сход

ными боновы:ми группами их, в дальнейшем вымершими. Так же я смотрел 

и на отношения Permaeschnidae к -Anisopteтa.. " 
Уточним нашу точну зрени~ Что насается Protozygoptel'a, то нх отно

шения н современным группам очень интересны, тан как они представ

ляют собой нак бы (Ш.Ррмсное издание» главных совреl\18ННЫХ групп Zygop
tM'a, Так, Pe'l'molestidae весьма предвосхищают тип жилкования Lestidae, 
Kennedyidae таким же образом походят па Coenal'giidae II Hemiphlebiidae, 
а Pel'mepallagidae таним же образо:м напоминают Ag;ioidea (семейство Аm
phiptel·ygidae). 

Отличия пермских форм от cOBpeMeHHJ;>Ix и третичных занлючаются вовсе 

не в одной только сохранности ЛИllщей жилки в стебельне. Основным от

личиеМJl:х' является, во-первых, то, что RS делится у них за областью узел
ка, в то время кан почти 'у всех Zygopte;'a он де.:IИТСЯ до уаелнц. Другим не 
менее важным отли;чиеl\[ Proto::.ygoptera оказывается отсутствие или почти 
полное отсутствие у них ствола А2 ,з, ~T Ag1'ioidea (современные) продолже
ние subnodus упирается в начало RSз; у Lestidae n Synlestidae - в начало 

или в пронсимальную часть RS4 , у прочих также в нача.:IО RS, уже близ 
начала RSa, и только у немногих, например, у части видов Chloгocnemis, 

lsocnemis, Prionocnemis, Ol'isticta, lsosticta J'I некоторых других RS начи
нает делиться на уровне субнодальной ЖИЛЮI. Однано есть основание ду

мать, что такая особенность появилась у них вторично вследствие отступа

ния узелна и подузелновых ЖИ.:Iок н основанию, которое произошло уже 

в стволах ;этих родов. 

у Protanistoptera и Permanisoptera RS де.з:ится таюке за субнодальными 
жилк-ами, в то время На!{ у Anisozygoptera и Anisoptem они всегда упира
ются в начало RSз . Позже нонца SC делится RS еще у Archizygoptera 
Н а n d 1., но есть ли ;это первоначальное И:fIИ вторичное состояние у 

них, сназать пона трудно, 

Таким рбразом, у всех пермсних Odonata SC сливал ась с С ранее начала 
де.:Iения RS, и (Это составляет весьма существенное Отличие их от мезозой
сних и третичных групп (нроме, может быть, Archizygoptel·a). Оно весьма 
резко выражено ~ри сравнении с Anisozygoptet'a, Anisop;tera и Zygoptera
Agrioidea; у Zygopter;a-Coenagri.oidea это различие менее резко, так нак 

субнодальные "жйлки упираются здесь в начало RS4 и, наконец, отступают 

н началу RS5• Однано у Zygoptera к этим отличиям присоединяется еще со
хранность больших или меньших ..остатнов ствола А:нз , 

Эти отличия заставляют СОмневаться в предпо.з:ожении авторов о про

исхождении мезозойских и кайнозойских стрекоз от извеi}ТНЫХ пермских. 

Если бы мы стали на эту точку зрения, то нам ПрИШ.:Iось бы допустить 
миграцию начала деления RS н основанию, а для ;этого у нас нет ника них 
данных. Против того, что известные нам пермсние группы были пред-

, ками найнозойских (и: частью меЗОЗОЙСRИХ), говорит, кроме того, высоная 

мt1хани:ческая специализация нрыльев и~вестных пермских родов И, на-· 
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конец, очень крупные раэмеры представителей многих пермских родов 

и даже целых семейств, как то: Permepallagidae, Pholidoptilidae (Pholi~ 

doptilon G. Z а 1., РоlуtахinеЩ'а Т i 11.), Permaeschnidae. 
Совершенно ясно, что крылья Kennedyidae и Permolestidae были уже 

весьма совершепными Н, так скаэать, эаконченными в своей эволюции, 
почему и сами обладатели их не могли быть предками иэвестных нам кайно

зойских и мезозойских стрекоз. Формирование этих последних могло на

чаться лишь от группы с более примитивным, e~e не столь законченным 

И механизованНblМ жилкованием. . 
Мне думается, что те и другие развились от некоторых общих предков, 

живших еще в карбоне. RS у последних, вероятно, испытывал первое де
ление на разных уровнях, у одних раньше, у других поэже. SC уже на
чала сливаться с С в дистальной части крыаа, но процесс этот не заходил 

еще дааеко. . 
Предки Рrоюzуgорterа и Zygopte'ra бы'ЛИ, вероятно, ,мелкими формами, 

и такие жи."Iки, как мр и СиА и дополните.::rьные RS, у них редуцировались 
очень быстро и рано. У Рrоюzуgорtеrа RS делился несколько. позже, чем 
у Zygoptera,a слияние SC с С распространилось к основанию быстро и до 
известной степени независимо' от начала первого деления RS. Ствол А2 + з .•. 
редуцировался также весьма быстро и рано. У предков Zygoptera, наобо
P~T~ уэелок и ПОДУБе,;шовые жилки стали формироваться и вступать в 

связь с началом RSз или RS4 относительно раньше, чем у Protozygoptera. 
Эта СВЯБЬ как полеБная с механической точки зрения рано укрепилась 

(фиксировалась), что препятствовало дальнейшему отступанию уБелка 

к основанию, независимо от начала деления RS. Впрочем, у ряда родов 
такое отступание имело место, но оно повлекло Ба собой и отступание, -
уже вторичное, - и начало деления RS, вследствие чего СВЯБЬ субнодаль
НОй ЖИJlRИ с началом RS4 не утрачивалась; лишь у немногих родов смеще

ние УБелка к основанию пошло дальше, в результате чего он стал вторично 

(как я думаю) соединяться уже с началом деления RS. 
у Agrioidea субнодальная жилка СВЯБалась по большей части с на,чалом 

RSз , подобно тому, как это произошло у Anisoptera и Anisazygoptet'a, 
а УБелок не отступил столь значительно к основанию. 

у Anisopte1'a и Aniso::,ygoptej'a субнодальная жилка уже всюду сд€ла
лась как бы продолжение::l! спере;щ RSз , и приобретение этой СВЯБИ, види

мо, уже препятствовало отступанию узелка к основанию. Kpo~e того, 

RS эдесь, видимо, с самого начала делился раньше, чем у Protanisoptet'a. 
у предков как Protanisopte"a и Pennanisoptera, так и у Anisozygop

tet'a, ·СиА и МР рано стали утрачивать свой первоначальный способ отхож
дения, а сжатие области между МА и СиР вызвало дальнейшее отступание 

и даже полную редукцию МР и СиА. У Anisoptera, наоборот, мы почти 
всюду видим, что остатки СиА (яормально выпуклый) соединяются с, наруж

. ной стороной треугольника, которая, естественно, всегда выriукла. У мно-
гих современных Anisoptera морфологическое Бначение наружной стороны 
треугольника с первого взгляда не ясно, так как она 'приняла вид 

одной КОсой аинии; qднако у некоторых ископаемых tOPM, например 

у Lithaeschna needhami С о с k., да и у ряда современных, как-то: 

у видов родов Hagenius, Boyeria, Gomphael1chna, Basiaeschna, Aeschno
phlebia, Gynacantha, Staurophlebia, Aesckna californica. С а 1 У. и мно

гих других, верхняя часть наружной стороны треугольника,·т. е. мор

фо.::r€Jгически, поперечная жилн;::t между М и СиА, расположена .почти 

перпендикулярно к М и, следовательно, под углом к остальной ча

сти СиА, идущей на соедипение с СиР. Уступ Си, который мы на-

. ходим всюду и ~оторый, вероятно, имеет весьма древнее происхождение, 
в дальнейшем был усилен обраэованием вторичной короткой продольной 

жилки, обраБовавшей верхнюю сторону треугольника. Эта жилка 

начала формироваться, очевидно, и у некоторых Anisozygoptera (ср. 

семейство Не terophlebiidae) , но формирование треугольника у них, во 
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всякОм случае, не получило дальнейшего ра.ШИТIIЯ, вероятно, в связи 

с HeK0110pblM сужением крыльев в основной части и редукцией и: отступа
нием наружу основной части СиА, особенно в передних крыльях. В боль

шинстве С:Iучаев здесь имело место форми:ровашiе четырехуГОЛЬНИRа, 

как у Zygoptera. . . 
Как бы то ни БЫ:IО, треугольник формировался у предков Anisopteгa 

на базе сохранения архаического состояния, - сохранения основной 

части СиА, соединяющейся с СиР для образования общего ствола Си, 

Расположение ЖИ:IОК в этой части у Zygoptet'a 11 у Anisozygoptaa носит 
более измененный, более вторичный характер. 

Весьма примитивные черты мы находим в мезозойском семействе 

А rchithem шае, однако и здесь А2, Аз И т. д. подвергли:сь значительной 

редукции, как у других Anisozygoptera. 
Первоначальный основной план строения крыльев Aniso;z;ygoptem 

БЫ:I довольно б:IИЗОК К такому же плану строения у А nisop tera , но затем 
жилкование у первых ПОШ:IО по пути изменений в сторону Zygoptera, 
иногда до почти полного УПОДОб:Iения последним (Е рio phlebiidae). 

Protozygoptet'a II Zygoptera вступили на путь редукционных изменений 
и приобретения сте?ельчатости гораздо раньше, и восстановить перво

начальный тип их жилкования гораздо труднее. Однако МР, СиА, А2 
и Аз, несомненно" ДОJIЖНЫ были существовать прежде. • 

При:сутствие в перми уже готовых специ:а:Iизованных типов pl'oio
zygoptera, Protanisoptera, и близких к НОС:Iедним Permanisoptera заста

вляет нас отодвинуть их начальную эволюцию далеко вглубь карБOIlа 
11 даже в нижний карбон. О том, каковы ДО:IЖНЫ были быть предки 

их, мы будем говорить нише, а сейчас вернемся кратко к тому; что нам, 

известно KOНRpeTHo об истории главных CTBO:IOB. 

Тип Рl'оtо~уgорtе1'а-ZllУорtеl'а 

Этот ТШI, как оказывается, был уже хорошо представлен в перми ря

дом ВЫСОкО специализованных родов, которые был~и объединены Тилльяр

дом в один подотряд Protozygoptera. Мы считаем это название не совсем 
удачным, тан как ни один род и ни одно семейство этого подотряда не 

Рис. 30. Заднее нрыло Philoganga montana S е 1 у s (?). 
По Мунцу. 

НОсит хараитера предн:ов тех или иных Zygoptel'a; более подошло бы и ним, 
например, название ({Pm'azygopte·ra». Это,' действительно, есть боковая 

группа CTBOJIa настоящих Zygoptel'a, известных нам пока не раньше мезо
зоя, а гл~впыi Обр_азом из иаЙнозоя. Чрезвычайно. любонытно, однаио, 

что в ЭТОIl пермскои: ради:ации мы встречаемся с теми же ТШI;lМИ, по 

крайней мере в том, что касается крыльев, - с иакими мы встречаемся 

много позже, в I},айнозое, среди .настоящих Zygoptera. 'Таи, общий xapaIiTep 
крыльев форм семейства Lestidae предвосхищен, как уже выше отмечено, 
семейивом Pe"molestidae, роды семеfщrва Coenagriidae с упрощенным 

жилкованием предвосхищены семейством Kennedyidae, а в пермсном се

мействе Рм'тп-ераllаgшае мы видим· провО<шестнИ"RОВ .таЮIХ Ag/'iidae 
(прежних Calopterygidae) , как род Philoganga (рис. 30) и некоторые 

другие. , 
Kennedyidae IIзвестны нам по трем родам (Opter, Kennedya II p/'ogo

nеuга) 11:з нишней пеРl\IИ Канзаса, и один подобный род я видел из верх

ней перми реIiИ ,Сояны. Все это высоио спецlIaШI30ванные роды, очень 
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'похожие по СВОим крыльям на некоторые современные. роды, но обладаю

щие особенностями, которые не позволяют не только включать их в группу' 

Zygoptera, но и видеть в них предков их. История настоящих Zygoptera 
остается еще очень неясноЙ. И3 третичных отложений мы знаем це-лый 

ряд разнообразных Coenagriidae, меньше Lestidae и Agri'idae, но И3 мезозоя 
(юры и триаса) Zygoptera известны еще очень слабо; они относятся Г а н д
л и р'ш е м к двум вымершим се1dействам - Eosagriidae Н а n d 1., Ste
,leopteridae Н а n d 1. и семейству Epallagidae Н а n d 1. 

К этому щщо присоединить еще Triassolestinae Т i 11. (триас. Австра

лии), которых, в сущности, можно считать особым семейством. В отноше

нпи RS к узелку они так же сильно отличаются от Protozygoptera, как' 
и современные формы. Пренодальных жилок у них было несколько, в том 

время как у пермских Permolestidae, Kennedyidae и у современных Соеnа
gr'ioidea число их редуцировалось до двух. 

Последнее обстоятельство также подтверждает высказанные' мною' 

соображения о том, что жилкование крыльев Zygoptera сформировалось 
не И3 жилкования пермских Protozygoptera, а независимо от 'них, от 

каких-то неизвестных общих предков, у которых SC сближалась и сли-
1Залась с С· на разных уровнях RS. У одних место соединения их весьма 
рано отступило к основанию, так что RS делился позже области узелка, 
у других узелок сформировался не пе.ред, а после начала деления RS. 
Жилкование Protozygoptera, как мы знаем теперь, нисколько не более 

примитивно, чем y.Zygoptera, если не считать ,сохранения у них одной 
лишней жилки в основании крыла (об этом см. выше); а также того, что 

нодальная и субнодальная жилки у Kennedyidae и Pennepallagidae еще 
не БЫЩl расположены на одной прямой; кроме того, у некоторых Permo
lestidae SC не была еще вполне слита с С даже в постнодальной области 
(ip. litt.). 

Особое положение занимает известная И3 триаса и юры небольшая 

аберрантная группа Archizygoptera Н а n d 1., состоящая И3 трех родов: 
Triassagrion Т i 11. (триас Австралии), Protomyrmeleon Н а n d 1. 
(верхний .:шас Мекленбурга и доггер с. Галкина, Каратау) и Til
lyardagrion ::\1 а r t. (нижний лпас Англии). 3десь SC очень сильно 

укорочена и кончается на С раньше начала первого деления RS, 
который к ТО:\IУ же деЛ!lТСЯ несколько иначе, че:\1 у Zygoptera; признаков 
обраЗ0ваНlIЯ узелка нет, 'равно как нет II arculus. Эту группу' нельзя 
включить сейчас нп в Zygoptera, ни в Prot(Jzygoptera и ПРИХОДllТСЯ СЧIIтать 
ее вместе с Гандлиршем особым подотрядом. Если деление RS за концом SC 
здесь первично, то эта группа стоит блtlже, пожалуй, к Protozygoptera. 

Все известные нам находки Proto"Zygoptera, - а их теll~РЬ уже не мало, 

происходят И3 районов, которые были расположены в северной умеренной 

З0не пермского времени, - И3 северо-восточной части Европейской части 

СССР и И3 Канзаса; только одна форма, Permag/'ion falclandicum 'т i 11., 
найдена в вер~ней перми Фалькландских островов, т. е. в области с про

хладно-умеренным климатом. 

В конце перми или в начале триаса все или большинство PTotoZygoptera 
быстро вымирают, разделяя в этом отношении судьбу ряда водных групп. 

Вероятно, это следует поставить в СВЯ3Ь со значительным изменением 

климатических условий в области Европы при· наступлеНIIИ триаса. 

В мезозое Европы появляются уже Zygoptera, но эти формы совсем 

не были похожи на Proto.zygoptera и, как уже указано, никак не могли 

ПРОИЗ0ЙТИ от последFшх. Вероятно, вместе с наступлением в триасе иного, 

более жаркого климата, в область Европы иммигрировали формы, свой

ственные именно такому климату. Где перед эти:.1 обитали эти Zygoptera 
п.:.ш их предки, мы не знаем, но, НеСО:.1ненно, они должны были претерпеть 

где-то очень длительную эволюцию, раз они развплись не И3 PTOtOZygop
tега, а И3 каких-то общих предков с ними. Более раннюю дифференцировку 

тех II других нужно отодвигать уже ко временам карбона. . 
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Тип A'nisozygopte:ra 

Aniso:z,ygoptel'a были представлены в мезозое РЯДО;\>I очень различных 

семейств. Это доказывает, что дифференцировка их и BceNJ подотряда 

происходила гораiЩО раньше в перми и даже в верхнем карбоне. Из 

перми мы теперь знаем несколько родов, они составляют особый по

дотряд P,'otanisoptera, - которые находились в таких же отношениях 

к Anisozygoptera, как Protozygoptel'a к Zygoptera. В RрЫЛЬЯХ всех ЭТIIХ 

родов, - Ditaxineura Т i 11., С amptotaxinelLra Т i 1 1., Pholidoptilon 
G. Z а 1., Polytaxineura Т i 11., - RS начинает делиться позже, иногда 

значительно позже узелка, в то время как у Anisozygoptera подузелковая 
жилка упирается в RS илп в промеЖУТОR между RSз RS4• В основании 

крыльев Protanisopte~'a существует иногда КОРОТRая абортивная ЖИЛRа 

(Си). Роды Pholidoptilon (Тихие горы, река Сояна) и РоlуtахinеЩ'а (пермь 
Австралии) имели более полное, род Ditaxineura (I\:анзас) - более упро

щенное ЖИЛRование (рис. 19, 21, 22 и 29). 
Пространство между МА и СиР У всех этих родов было ШИрОRО, И В нем 

мы находим измененные дериваты мр 11 СиА. У лучше известных Ditaxineura 
и Pholidoptilon существовала и овальная (анальная) ячея, KaR в RрЫЛЬЯХ 
Ari:hithemidae. Pmtanisoptera, вообще, в таRОЙ же мере .предвосхищали 

тип Rрыльев Anisozygopte1'a, RaR Protozygopte1'a.- тип Zygop~ra. Учиты
вая фант гораздо более позднего деления RS у Protanisoptera, мы считаеJl;'[ 

невозможным, чтобы Anisozygoptera могли произойти непосредственно 

от них; они могли выдифференцироваться только от }:IНыx, более прими

тивных форм, У которых RS делился на ра;шых уровнях, а sc соединялось 
с С поаже начала деления RS. Такие формы существоваJIИ, конечно, 

гораздо раньше - в, перми и даже раньше. 

R мезозою Protanisoptel'a вымирают по;:\обно Protozygoptera, а их место 
занимают Anisozygoptel'a, которые, в свою очередь, испытывают Быероеe 
вымирание в конце lIlезозоя II нача;::rе наЙнозоя. 

Тип A'n,isoptera 
МЫ уже достаточно останавливаJIИСЬ на том положении, что тип ЖИЛRО

вания Rрыльев Аnisорtега обнаруживает сохранность многих примитив

ных черт в строении анаJIЬНОЙ области, в нередно довольно хорошей со

хранности oCTaTRoB СиА и МР, в общем богатстве сети и в характере RS. 
С Аnisорteга мы встречаемся; однаRО, ТОльно с мезозоя, впервые в верх

неl\:l-триасе Австралии (род Aeschnidiopsis), а затем в лиасе и юре 3апад
ной Европы. Гандлирш относит ме3030ЙCIiИХ Anisoptcra н семейству аоm
phidae и семейству Aeschnidiidae. У меЗОЗОЙСЮIХ Gomphidae г;::rаза были еще 
ШИрОRО раздеJlены на темени, треугольНlШИ крыльев были сходны и вы

тянуты. У Aeschnidiidae треуГОЛЬНИR был узний и вытянутый спереди 
назад, ceTRa богатая. Libelluloidea из мезозоя ПОRа неизвестны. 

В третичных отложенинх мы встречаемся уже с целым рядом Aeschnoi
dea. Некоторые лиасовые Anisoptera очень походили на Anisozygoptera 
(ср. семейство Heterophlebiidae), и граница между этими подотрядами 

бьша иногда, повидимому; не очень реЗRа. CTBOJI Anisoptera, несомненно, 
продолжался и в перми и был, очевидно, БЛИЗОR к стволу Anisozygop
tera. Пермских представитеJIей его мы не знаем, но семейство Permaeschni

.dae с реки Сояны в жилКОвании своих нрыльев отчасти уже предвосхи-

щало тип Anisoptera. R сожалению, основная часть Rрыльев Pet'maeschna 
не сохранилась, и мы не знаем, было ли и здесь действитеJIьное сходство 

с Anisopte1'a. Очень возможно, что здесь БЫJIO Qольше сходства с Рто

tanisoptaa. Во всяком СJIучае, производить RЩШХ-JIибо Anisoptera из 

Permaeschna никак не возможно. Отметим еще раз, что в отношении узеJI
ковой и подузеJIRQВОЙ жилок R RS Protanisoptera и Pei'manisoptera больше 
отличаются от Anisozygoptera и Anisoptera, чем Protozygoptera от Zy
goptera. 
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Итак, все известные Odonata перми по существу значительнО отличаются 
от мезо- и кайнозойских стрекоз (не считая А rchizygoptera , положение ко
торых нам еще недостаточно ясно) и хараю;:еризуются, главным обрааом, 

тем, что RS делится у них после уа елка и узелковых жилок, а также и при
'сутствием в основании I'(рыльев одной лишней короткой жилкиl (вероятно, 
начала Си). Получается таким образом, что все известные пермские группы 

стрекоз,' на основании указач,ных общих черт в жилкований .крыльев, 

могут быть объединены в один КОмплекс родственных (как я думаю) 

подотрядов, которому можно было бы дать название «Permodonatm> (в моем 
<С~1ысле, а не в смысле Ю. М. 3алесского), а мезо- и каЙНОЗОйские грунпы 

{не считая Archizygoptera) составят другой комнлекс/') «1Veodonatm>. То 
обстоятельство, что основные адаптационные направления или подотряды 

Neodonata оказались, главным образом, в третичное время, повто

ряющими те же основные направления Permodonata, представляется мне 
замечательным и весьма поучительным. С первого взгляда, конечно, 

бросаются в глаза не общие черты обоих комплексов, а более яркие и за

метные сходства Zygoptera с РrОЩ'f.уgорtега и Aniso.zygoptet·a из Protani
soptera, и неудивительно, что авторы стали процзводить Zygoptera И3 

Protozygoptera и AttiSoiygoplera из Protanisoptera, но такая филогения, как 
мы выяснили выше, была бы совершенно неправильноЙ. Аналогичные 

отношения хорошо известны из мира мленопитающих. ГлаЩlые адаптив

ные направления в подилассе плацентарных мленопитающих уже предвос

хищены подобными же направлениями среди }lfагsuрiаliq" однако, свя

:зывать генетичесни сходные типы; тех 11 других теперь ниито не станет. 

Далее: ощювные биологичесиие типы мленопитающих были уже частью 

предвосхищены неноторыми группами среди пермских и триасовых Thero
mогрhа, однаI{О, первые не произошли от последних; это были совершенно 

неза~исимые радиации. Те же явления существуют, несомненно, :и в 

Отношениях ряда групп громадного «классю> насеномых, 2 только менее 

:заметны. • 
Л прихожу, слеДSJвательно, н таким заключениям. Permodonata и Neodo

nata представляют собою два различных генетичесии иомплеиса, произо
шедших, наверное, из общих корней, из общей предочной группы, жившей 

еще в иарбоне, но рано разошедшпхся п испытавших раЗШIЧНУЮ судьбу. 

Группа, в которой наметились черты Permodonata, пережила свой расцвет 
уже в пермсио() время и П~fенно в умеренной: зоне. Эта группа развивалась, 

очевидно, очень быстро, тан кан уже в нпжней пер~ш существовали такие 

'Специализованные типы с реду,цированным жилкованием кан Kennedyidae. 
Основные адаптационные направления наметились, очевидно, не вперми, 

а ранее, в карбоне. Наибольшие ПЗ:1.1енения испытал отдел, давший: P~'O

tozygoptera; СТВО.:ты Ргоtаni~юрtеi'а и Permanisoptel'a отилонились в нрыльях 
от пред очных групп меньше, но все же в пеРМJt Они дали уже высоно раз

витые, иан бы заионченные типы, В ионце перми или в начале триаса, 

в связи, надо думать, с значительными изменениями климатичесн:их и фи

зино-географических условий, все Pef'modonata вымер:rи, а в' мезозое на' 

'смену им в областях Европы и Америни появились новые стрен:озы из 

RОl\шлекса Neodonata. Где они жили и развивались до :)Того времени, 

мы не знаем. В мезозое главное место заняли Anisozygoptef'a, другие же 
группы были представлены частью еще довольно архаическими типами, 

например из Zygoptera, значительно уступавшими в высоте специали-

. зации I~рыльев пермсним ProtozygoptM'a. Основные типы специализации 

Neodonata ярио наметились, rлавным образом, в третичное время и эти 

1 Ее нет, по Ти~льнрду, у рода Jermagl'ion с ФалышаНДСЮIХ островов, OJ;HaI-Ю, 
по другnм нрnзнанам жилкования он очень б.ТIИЗОК к Permolestidae и должен быть 

Бнлючен в группу Protoz.ygoptera. 
2 Нельзя приравнивать класс насекомых к классам позвоночных Tetrapoda. 

По разнообрааию, количеству групп и древности он отвечает, конечно, всем Tetrapoda, 
i1 :классы последних Г;Jавньш отрндам насекомых. 
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типы оназались замечательным образом ПОВТОРЯЮЩИМlI адаптационньщ' 

типы Permodonata. Очевидно, выработна таЮIХ сходных типов была де:,юм 
неизбеж.ным; ее требовала, ввроятно, вся обстановна и условия жизни. 

И среди Neodonata наиболее сильные специализации и отнлонения 

от типа преднов испытала 'лиНIIН Zygoptera, Anisoptera же оназались 

более нонсервативными, лучше сохранившими основные черты преднов. 
Возможно,' что эта черта их и позволила !1М пережить близних Anisozy
goptera и испытать пышный расцвет в третичное время. 

Тот фант, что уже в нижней перми Peгmodonata достигли очень высо

них ступеней специализации, заставляет считать, что выработна разных 

групп их, а таНЖi и ствола Neodonata происходила гораздо раньше. Общие 
преДЮI тех и других жили, надо думать, в нижненаменноугольное время. 

Во всяном случае в верхнем нарбоне мы застаем в Европе и Северной 

Америне близно родственную O~onata группу - отряд Meganisoptera, но

торый достиг большой эволюционной ВЫСОты и нрайней специализацип 

уже в верхнем нарбоне. Его отношения н Odonata представляют очень 
большой интерес. 

ОТРЯД MIpGAN ISOPTERA 

Сюда относятся семейство Meganeuridae с подсемействами Meganeu
rinae, Typinae и Liadotypinae, и семейство ParaZogidae, неноторымп 
(Тилльярд) считаемое т.анже лишь подсемейством первого семейства. 

с//,: Mf'f Meganeurinae известны из 
~:c Ас С Bepxuero на.рбона 3апад-

- $с- Ц s.. НОй иентральной Евро-

~~.. пы. Typinae - из перми 

C~~.. Северной Америни и Ев

Рис. 31. Иеgаtурus schucherti Т i 1 ]., основная 

часть заднего крыла. По Тилльярду (1925); обоз
начения изменены. 

ропейсной части СССР, и 

Liadotypinae - из нижнего 

лиаса Турнестана. Para
lоgidае.известны из верх

него нарбона Северной 

АмеРИЮI. 

lJ1eganellridae очень на
поминают Anisoptera и 

Anisozygoptera, особенно 
первых нан СВОими нрыль

ями, тан и в не меньшей 

степени строением груди, 

ног, головы, отчасти брюшна. Крылья у них большие, в поное распростер

тые в стороны, задние немного расширяются в основнОй части. Есть пре

ностальная перепонна, обычно нороткая; SC 'длинная.и доходит до нонца 
нрыла; образования узелна и птеростигмы нет, если не считать рода Lia
dotypus; RS впадает в М, ноторан в ОСnОВНОй части нрыла загибается вперед 
или почти' сливается с R, нан у стреноз. Самостоятельных МР 

п Ct1A нет: остатни их вошли, вероятно, в систему ветвей, отходящих 

сзади от дистальной части МА. СиР простой, волнистый. А1 несет ряд 
ветвей; подойдя н А2, она на норотном протяжении соединяется с ней (рис. 

31), а затем направляется вперед, вероятно, через сильную носую жилну,. 
анальный перенрест, и сливается с Си. Однано ча~то обе эти ЖИЛЮI, Си 

и А1 , всноре опять' разъединяются и идут до основания рядом, но отдельно 

(рис. 31), нан у Protanisoptera. Следующий анальflый ствол, обозначаемый 
Тилльярдом (в основании) нан IA, Heco~,!feHHo, продунт СЛИЯНlIН основнЫх 
частей А2 , Аз, А4 ... , нан у Anisoptera и Anisozygoptera, о чем уже было 
сназано выше. Треугольнина и смежных струнтур нет. 

RS делился, нан правило, поздно, особенно у Typinae и Paralogidae, 
в чем эти групиы (особенно род Oligotypus С а r р.) определенно ПОХОДЯТ' 

на Protanisoptera. 
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Общим habiLus'o~I богатого жилкования Meganisopte1'a очень по

ходят юi Anisoptera, хотя позднее деление RS отчасти сб~ижает их с Рто

tanisoptel'a. Согласно ПРJ;Iведенной интерпретации жилкования, ~Iegani

soptm'a стоят близко к Odonata и могут быть даже включены в них в ка
честве особого подотряда, хотя я все же считаю более правильным видеть 

в них особый отряд, Лfеgаnisорtеt'а представляют собой, таким обраЗ0М~ 
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Рис. 32. Опыт cxel\Iы эволюции стренов. 
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1-7 сеяейство и роды Pl'otozygoptera: 1 -.род Pel7YU1pallage п. gеп. (iп Iitt.)~. 

2 сем. Permolestidae с неСRОЛЫШМИ видами ив Европ. части СССР; 3 БЛЩIRИЙ 
R нему род {и семейство) Permagrion Т i 11.;,4 - неописанный род сем. Кеnnеау

idae т i 11. (/.-б) с рею! Сояны;;) род Kennedya Т i 11.; б - род Pl'ogoneura 
С а r р.; 7 род Opter S е 11. ; 8-11 - семейство И роды Prownisoptera; 8 - роц 

Camptowxineura Т i 11.; 9 - род Ditaxineura Т i 11.; 10 - род Diwxineurella п. gen, 
(с реl}И СЫ:1Вы, in Iitt.); 11 - сем. Pholidoptilidae G. Z а 1. (Европ. часть СССР и 

Австралия); 12 - сем. Permaeschnidae (подотряд Permanisoptcl'a). В центре начина
ется ствол Neodonata, а справа расположены ветви Meganisoptera; наввания на схеме. 

самую раннюю, именно - карбоновую радиацию ствол.а стрекоз, достиг

шую высокой степени специализации и огромных размеров уже в верхнем. 

карбоне (lI1f.ganeurinae, Paralagidae). Карбоновые группы жили в тро-
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пичесной воне и н нонцу нарбона быстро вымерли, подобно другим водным 

Palaeoptera этоц воны (в Европе и Северной Америие). Неная группа 

JlJeganenridae очевидно еще раньше попала в более северные области и из 

нее сф3рмировались пермсние Typinae умеренной зоны, но н триасу и они 
вымерли, и тольно одна аберрантная ветвь Liadotypinae нан-то дожила 
в области Средней Авии до нижнего .:1иаса. 

Тот фант, что самая древняя радиация стреноз оназалась по своему 

богатому жилнованию более сходной с Anisoptera - Anisozygoptera, че:\l 

с Zygoptera и Protozygoptera, имеет, по моему, немаловажно~ вначение 

в СМЫС.:1е унавания на общий харантер нижненарбоновых преднов. Эти 

преДRИ· нииан не могли быть ма.:10ЖИЛНОВЫМИ формами вроде Kennedyidae, 
или Protokennedya, а обладали, несомненно, довольно полным жил!"о-

, ванием, ноторое должно было наiЮМIIнать жилнование нивших, т. е. ниж

ненарбоновых Palaeodictyoptera. Сетна, нонечно, была; существовали 

и обычные жилни мр И' СиА, тольно в ряду стрено'в они стали оттесняться 

наружу, редуцироваться и т. д. Если бы предни стренов походили на Р1'О

tozygoptera, или на Protokennedya, было бы непонятно,. нан мОгла уже 

в нарбоне развиваться таная богатая нрыловыми жилнамп радиация, 

нан Meganisoptert1, несомненно, близно родственная стренозам. Типы 

с редуцированным ЖИJIRованием наждый раз формировались И3 групп, 

сохранявших известную полноту ЖИЛRования, но затем в значительной 
мере вымирали. Более нонсерваТIIВНЫЙ в основных признанах тип дожил 

до настоящего времени в mще Anisopte1"a, и сохранение имй ненот,орblХ 
общих черт преднов не тольно не является иснлючением, а снорее даже 

правилом, ибо высоно специаШI30ванные, хорошо приспособленные н дан

ным условиям группы, нан правило, всегда вымирают при иеремене этих 

условий, и взамен их выступают группы более генера:шзованные или не 

столь односторонне сиециаливованные. Эта занономерность была уже 

давно отмечена амерпнансюrм палеонтологом I{ о п о м. 
Наши представления об 01"Ношениях и истории наменноугол:ьных, 

пермсних и мезо-наЙНОЗ0ЙСНИХ стреноз мы пытались выразить графичесни 

на фиг. 32. Наиболее ранняя, наменноугольная радиация Meganisopteya 
расположена с правой стороны; предполагается, что ствол ее отходит глу

боно В нижнем нарбоне. На левой стороне расположен пермсний номпленс 

Protozygoptera, рано подвергшийся изменениям редукционного харантера, 
Правее его расположен номпленс Protanisoptera; нан не испытавший та
ного рода редунций он портавлен б.:1иже н стволу Ahisozygoptera+Anisop
tera. 

Согласно нашему зан:лючению, нор ни Proto,iygoptera и Pr'otanisopte'ra+ 
Perma,nisoptera объединяются в нишнем·н:арбоне. Радиацию Neodonata 
Zygoptera, нан повторяющую Prowzygoptera, следовало бы располошить 

над последней, но это неудобно БЫJIО сделать на нашей ПJIОСНОСТНОЙ схеме. 

По той ше причине Anisozygoptera+Anisopt~ra расположены не над 

номплен:сом Protanisoptera, а правее его. Согласно вышеприведенному, 

норни Zygoptera, Anisozygoptel'a и Anisoptera, нан родственных групп, 
объединяются в нарбоне в общий ствол. Neodonata. 

OTPJIД S УРIIAR.ОРТЕIЮIDЕА Н А N D L. 

Сюда относится семейство Sypharopteridae Н а n d 1., с единственной 

формой Sypharoptera рnеnmа Handl. из Mazon Creek, Ш. (рис. 33). 
Судя по рИСУНRУ Гандлирша (рис. 55), нрылья здесь гомономны и на

правлены в стороны, хотя отчасти и навад, что вероятно связано с условиями 

захоронения. Я думаю, что в этой форме мы имеем перед собой 

представителя наной-то особой группы Paleoptera, т. е. особого отряда, 

ноторый и выделен Г а н Д л и р ш е м (1911). 
В пользу того, ЧТО мы имеем здесь дело с представителем Pc:laeoptera, 

говорит, между прочим, СИl\f.'\fетрия в расположении нрыльев; НРЫJIЬЯ 

'6', 



хотя и отогнуты несколько назад, но под одним и тем же углом на обеих 

-сторонах. Это производит определенное впечатление того, что на дно упало 

насекомое с распростертыми крыльями, но при ЭТОм немного СДВИНУ.7Iось 

вперед, в результате чего нрилишпие к и.7IУ крылья на обеих сторонах 

сходным образом отодвинулись назад. Прямокрылые ногибают со сложен

ными крыльями, а если крылья и раскрываются, то симметрии при этом. 

ждать трудно. В стороны и назад крылья направлены у мух (Muscidae), 
но предполагать здесь какое

~ибо сходство с мухами едва 

ли приходится. 

Итак, это какой-то абер

раНТIIЫЙ palaeopteron. Г а н
.Д л И р Ш говорит (1911) о 

некотором сходстве крыльев 

его с крыльями Megasecopte
ra, но тут же отмечает от

,сутствие у Sypharoptera ка

Rой-либо связи М с R и Си 
-\} М. На мой взгляд Sypharo
ptera в некоторых отнОше

ниях гораздо более походит 

не на Megasecoptera, а на се

мейство Spilapteridae из Ра-

1aeodictyoptera. R длинный и 
'Таким же образом загибается 

в апикальной части назад, 

Еак у Spilapteridae; сходный 
вид имеет RSи, особенно, поле 

Рис. 33. SypMroptera рnеumа Н а n d 1. По Ган
длиршу. 

между R и RS. Это поле си.Т{ьно расширено У'Sурhат'орtега, и в нем проходит 
нескоаько (Гандлирш рисует 4 и 5) поперечных жилок. С подобным, хо'гя 
()бычIiо и не столь сильным расширением этого поля мы встречаемся и у 

Spilapteridae, напрюreр, у 'родов Homaloneura и Homaloneu'/'ites, и нахо
.дящиЙся в нем ряд поперечных ЖIL'IОК ЩlOгда (например, в задних крыльях 

Homaloneurina оrnаш В r о g n.) очень напоминает те же жилки Sypha
roptera. Очень сидьно расширено ра~иа.7Iьное IIоае 11 у рода Neuburgia 
:м а r t. иt Spilapteridae и некоторых других. Строение и расположение 
R и RS у Sypharo ptera указывают, по моему, на то, что ЭТОт род представляет 
-собой к..акую-то аберрантную ветвь Spilapteridae или корней этого семей
ства. М и Си у нее сильно упростились и уже не позволяют включать 

,ее в Palaeodictyoptera, хотя она и является, по моему, ОТПРЫСКОl\1 этого 

<отряда. 

На конце брюшка виден короткий яйцеклад. 



ОТДЕЛ НОВОRРЫЛЫХ- NEOPTERA 

Этот отдел состоит из насекомых, с самого начала своей истории при

обретших способность в покое складывать свои крыv'Iовыыe органы крыше

обраэно или плоско на спине. В свяэи с этим У них обособилась в основа

нии особая маленькая югальная область, которая в дальнейшей эволюции: 

группы приобрела огромное эначение в увеличении поверхности эаднего 

крыла; она дает обычно особую перепончатую область их, наэваннуюмною 

<шеаlю} (1923). Отсюда и весь отдел этих насекомых я обоэначил NeopteTa. 1 

Этот отдел, в верхнекаменноугольное время почти равноценный по 

объему отделу Palaeoptera, в нижней перми отодвигает последних на вто
рой план и с верхней перми начинает эанимать главенствующее положе;

ние. В меэоэое Palaeoptera сократились до двух отрядов, дошедших до 
настоящего времени, Neoptera же продолжали дифференцироватьсн 

и в настоящее время состав;шют практически всю массу Pterygota земной 
поверхности, приспособленных к жизни в самых раэнообраэных условиях. 

'у обоих сохранившихся по ныне отрядов Palaeoptera,- стрекоэ и по

денок, нимфы обитают в пресноводных водоемах, в которых они и про

водят большую часть жиэни, в то время как вэрослая фаза, особенно у по-

денок, живет очень неДО;:IГО. . 
Neoptera в большинстве перешли к чисто наземному образу жиэни, 

но и среди них имеется несколько групп, нимфы и личинки которых ведут 

чисто водный обраэ жизни, и нелишне отметить, что такие группы ср'еДlf 

БЛИЭЮIХ к ним отличаются сохранением ряда примитивных черт; таковы 

Plecoptera" Megaloptera,' Triehopter~, многие Diptera и Coleoptera. СВОИl\l 

сохранением веснянки (Plecopte1'a) обяэаны более всего эколо~и своих 
нимф, живущих в прохладных текучих водах .. В минувшие времена, осо
бенно во времена палеозоя, относительное количество водных групп было 

гораэдо ВЬПllе. 

Отдел современных Neoptera ясно распадается на три огромных группы" 
которые мы назвали (1923, 1925) подотделами, а именнО: подотдел Poly
nеорtM'a, подотдеа Paraneoptera и подотдел Oligoneoptera. 

Эти подотделы легко раэличаются в разных чертах строения, образа 

жизни, превращений, но в свяэи С тем, что общая классификация насеко

мых вообще в вначительной мере проводится по крыльям, а также в свяю[ 

с тем, ,:то ископаемые формы нам известны более всего по этим же орга

нам, мы и для общей дифференциальной характеристики подотделов ввяли: 

за основу крыловые органы и дали соответствующие названия. Подотдел 

Polyneoptera coo'JIBeTcTByeT всем прямокрылым в старом, широком смысле', 
слова, плюс веснянкам и змбиям. Последних сближали иногда с псоцпдаМII 

(Copeognatha) и даже со стрекозами и поденками (Pseudoneuroptera) , 
но в настоящее время принадлежность к Polyneoptera не ТОлькО веснянок, 
но и змбий, вместе С их ископаемыми родственнИками, не может вызывать 

сомнений. 

], Это название было принято Л я м е е р о м в 1927 Г., но позже он изменил его, 
нан отмечено выше, в Neoptilota, Я не вижу достаточных основаниЙ для принятш1с 
этого изменения и сохраняю сзои прежние иазвания. • 
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Что Rасается ПрЯМОRрЫЛЫХ в старом смысле слова, то они уже Г а н д

л и р ш е м были подразделены (1908, 1925) на два надотряда Ot,tho
pteroidea и Blattaeformia. К Blattaeformia им причислялись не ТОЛЬRО тара
нановые, т. е. Blattodea, Mantodea и Isoptera, но таRже и сеноеды (Сорео
gnatha или Psocoptera) , Маllophaga, Siphunpulata и Zoraptera. С отнесе
нием в один надотряд с тараRановыми таRже и четырех последних отрядов 

согласиться ни в ноем случае нельзя, и мы еще в 1925 г. (отчасти и 

в 1923г.) сблизилиих с надотрядоJ\.[ полужеСТRОRрЫЛЫХ, т. е. Hemipteroidea 
(Rhynchota) , обраЗ0вав особый подотдел Paraneoptera. Крэмптон уже 

давно УRазывал на неноторые сходства в ЖИЛRовании Rрыльев между 

псоцидами и полужеСТН:ОRРЫЛЫМИ. В последнее время на родство этих 

групп обратили внимание Т и л л ь я р Д и К арп е н т е р и, наионец, 

R тому же теперь СRЛОНился и Л Я М е е р. В своем и:н:тереснейшем обзоре 
зоологии 1936 r. 1 он делит СВОИХ Neoptilota=Paurometabola на две части: 
Orthopte~'a и Hemipte;'a, причем в число первых он ВRлючает две группы
Polynephridia, по объему отвечающих (в современных группах) нашим 

Polyneoptera, и Oligonephridia, отвечаЮIЦИХ нашим Cor.'rodentia, с тем Отли
чием, что он ВRлючает в последнюю группу и Thysanoptera, н:оторых мы, 
при настоящем состоянии наших знаний об этой группе, вн:лючать в Рата

neoptera с уверенностью не решаемся. 

Во вступительных замечаниях R обзору Hemiptera, однаио, он опре
деленно говорит (стр. 383), чтО <<их (т. е. Hemiptera) можно объединить 
с Oligonephridia; они имеют ТОЛЬRО 4 мальпигиевых трубочии, 3 члеНИRа 
в лапн:ах и потеряли церн:и; Они сосут, хотя не по способу Siphunculata 
и Thysanoptei'a, но иначе}}. 

Сходство между сеноедами и полужеСТRОН:рылыми в RрЫЛЬЯХ, в строе

нии головы (наличие RРУПНОГО ЩИТRа [clypeus] у сеноедов и полужестио-' 
крылых) и челюстей" а также в трехчленин:овости лапок, не говоря уже 

о малом числе J\.lальпигиевых трубочек, - все это определенно говорит 

о большей близости сеноедов, вместе с примыиающими к ним паразити

ческими отрядами, а вероятно и Zoraptera, к полужеСТRОКРЫЛЫМ, чем 

R Polyneoptera. В строении и ЖИЛRовании neala, где ОнО развито, Para
neoptet'a BeCЫora значите:IЬНО, даже резко отличаются от Polyneoptet'a, 
а потому объединять их с ПОС:IеДНИМII невозможнО. Если не объединять 

Copeognatha с Hemipteroidea" тО для них следовало бы создать особый 

подотдел, в пользу чего свидетельствует, Rонечно, многое, нО в виду суще

ствования ряда черт, сближающих их с HemipteTa, мы пока не усматри
ваем в ЭТОм необходимости. Нашим подотделам мы придаем значение круп

нейших единиц, на ноторые тольн:о можно разделить Neoptera. Всех Poly
neoptei"a, несмотря на их Rрайнее разнообразие, мы принимаем за один 
подотдел, кан: за один подотдел мы считаем и всех насен:омых с полным 

превращением (Oligoneoptera или Holometabola). При таком положении 
дела родственные друг другу большие сверхотряды Hemipteroidea и Pso
copteroidea (раньше мы называли их Corrodentia, но под этим названием 

имеют В виду обычно тольио одних сеноедов и не вн:лючают сюда Маио

phaga, Anoplura и Zoraptera), мы попрежнему предпочитаем объединять 
в один большой подотдел PaTaneoptet"a. 

Как мы видим, та общая илаССИфlшация, главным образом современных 

насекомых, RОТОрую мы пре]ЩШI\ИЛИ в 1925 г. на основании строения 

Rрыльев и основанная В большей мере на 'строении югальной области зад

них крыльев, все более оправдывается при сравнительном' рассмотрении 

других органов. 

у Polyneoptera задняя югальная область или, когда она достаточно 
хорошо развита, включает в себя несн:ольио, иногда целый РЯД, продоль

ных жилок (venae jugoradialia), или же jpгальная жилка почти сразу же 

1 А u g. L а m е е r е. Precis de Zoologie. Les Insectes. Recueil de l'Institut 
Zoolog. Torley-Rousseau, Т. VI, Fasc. \1, 1936. 
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после своего начала ветвится (Plecoptera). У Oligoneopte,'a югальная об
ласть' задних кры;rьев, как бы хорошо она ни была развита, содержит 
в себе не более одной настоящей нродо;rьной ЖIШЮI (vena arcuata), нритом 
всегда простой, без ветвей. 

у Paraneoptera neala, где это образование развито, также содержит 
в себе только одну жи;rку, но эта жилка может иногда ветвиться в дисталь

ной части. В этом отношении Hemipte~'oidea, как мы видим, меньше отли

чаются от Oligo-, чем от Polyneopte"a, однако, в других отношениях, 'как 
по строению крыльев, так, тем более, и в других чертах организации, они 

резко От;rичаются как от Oligo-, так и от Polyneoptera. Psocoptera примы
кают к ним, но поскольку они в разных отношеНIIЯХ задержались, так 

сказать, на весьма первобытной стадии, они не столь резко отличаются 

От других подотделов; однако, их положение легко выясняется из cpaBHe~ 

ния других структур И других органов. 

Нас могут спросить, можно ли не только характеризовать, но и назы

вать наши комплексы терминами Polyneoptera, Oligoneoptera и Рата

:neoptera, раз под эти термины нодходят не все относимые сюда группы, 
а есть и иск;rючения? Мы думаем, что можно, так как подобные «исклю

'Ч:eIIИЮ) всегда находятся, да и задача классификации животных как эвО

люирующих групп заключается не в установлении искусственных, хотя 

Быi и точных рубрик, как в книжном каталоге, а в выделении, характе

ристике и соответственном обозначении родственных комплексов, обо

собившихся от други:i с древнейших времен. Родственность их, наЛИ'lие 

общих и сходных наследственных зачатков в дальнейшей эволюции и в 

сходных условиях неизбежно, как правило, ведет к параллельному обра
зованию сходных структур, а по ним мы обычно и судим об их близости. 

У отде;rьных компонентов данного развивающегося ствола те или иные 

структуры могут по тем или иным ПРИ'lинам обычно внешним, - не 

развиться или не доразвиться, но из этого не следут, что их надо резко 

отделять, раз в основных чертах они построены по тому же шrану; в ЭТlIХ 

случаях необходимо выяснять происхождение этих отк;rонениЙ. 

Термина'ми Polyneoptera, Oligoneoptera II т. П. мы хотели Отметить весьма 
характерные и легко обнаруживаемые при эволюции разных групп черты, 

nоявляющиеся в. крыльях параллельно в MaccoB0l\;l масштабе. 

Первоначально у предков всех трех подотделов задние крыловые орга

ны были вНОлне подобны передним (н е р в и ч н а я г о м о'н О М И я) 

и НОсили в той или иной мере характер н а Д к рыл и й. Различать 

среди них три будущих подотдела по жилКОванпю крыльев было бы, оче

видно, очень трудно, так же, как трудно различать будущие органы 

по ранним закладкам их. Еогда, однако, у наших Neoptera явно намети

лась потребность в увеличении поверхности первично ГОМОномных кры

ловых органов, при спрыгивании на землю с растения или со скалы, 

тогда всюду параллельно началось расширение задних крыльев, начиная 

с задней части. Это расширение задних Rрыльев началось во всех нодотде

лах Neoptera, у самых разнообразных групп, и всюду мембранизация и рас
ширение началось с югальной и анальной областей. Эта общность процесса 

говорит об общих ПРИ'lинах, которые п заключались в развитии планиро

вания и полета. 

Однако, как это вполне понятно, различные большие группы, обосо

бившиеся еще в более ранние времена, реагировали на потребность расши

рения крыльев различным образом, и эти различия, в частности, сказались 

и на югальной области. Rонечно, такие различия проявились яснее и резче 

на более поздних и крунных представителях, чем на ранних. Эти разли

чия реакций обязаны, несомненно, разшrчию в наследственных зачатках 

крупных групп. Они и обусловили ТО,что у разных отрядов Polyneoptera 
параллельно стали дифференцироваться в растущей югальной области 

по несколько продольных жилок, а у Oligoneoptera и Paraneoptera по одной, 
только эта единственная продольная югальная жилка у многих Hemip-
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[е,-а стала на конце ветвиться. Хотя этот процесс формирования IOгальных 

жилок шел незаВИСI:11\iО в разных группах, но по сходствам их мы теперь 

до из.!feстной степени можем судить и о родственности тех или иных 
групп. 

Процесс расширения заДНJIХ крыльев и обраЗ0вание югальных жилок 

шел в массовом масштабе, но вО всех трех отделах мы находим отдельщ,Iе о 

небольшие, а иногда II крупные группы, где' этого расширения или во

все не было, ИЛИ оно намечал ось очень слабо. Это ничуть не говорит о том, 

что это совсем особые группы. Эволюционный процесс расширения не мог 

итти одинаково во всех группах данного большого комплекса, ибо он на

ходился под контролем разных факторов, преимущественно механического 

характера, которые в разных случаях не могли быть одинаковыми:. Можем 

ли мы свести к таким общИ;.){ факторам задержку в ПОявлении расширения 

«jugum'ai} или его слабое развитие. Это задача трудная, но, мне думается, 
не неразрешимая. . 

Для этого МЫ должны выяснить, чем отличаются все такие группы в раз

ных подотделах. В подотделе Polyneoptera это будут эмбии, большая часть 
термитов II, может быть, HeI{OTOpble веснянки, у которых расширение 

анальной об;:Iасти очень незначительно (частью здесь произошла вторич

ная редукция). Все эти. группы отличаются особо мелкими размерами. 

Из ископаемых сюда же следует отнести М iomopteYG, которые также 

очень О мелки, и некоторых мелких ортоптероидов. 

В отделе или подотде;:Iе Oligoneoptera более обычны группы, в которых 
<!аДНIfе крылья очень слабо или вовсе не расширялись в ано-югальной об

ласти; сюда, например, относятся отряды сетчатокрылых и СКОРПIfОНОВЫХ 

мух С их дериватами ДВУКРЫ;:IЫМ:И. В 'других отрядах Oligoneoptera 
aho-юга;:Iьная облаСТJ> вовсе Ite разрасталась только у групп С мелкИ;.){и 

размерами Te;:Ia. Среди чешуеI{РЫЛЫХ сюда относятся Mictropterygidae, 
Protoneuridae и родственные им семейства, а затем Nepticueitlae и некото
рые другие семейства И3 так называемых Tineodea, у прочих же Prenata 
югальная область испытала то или иное расширение. 

Среди
О 

Т~'ichорt~га, на ряду с семействами, обладающими расширенной 

ано-югальной об:rастью, мы находим соседние семейства с более или менее 

ГОМОНОМНЫl\ПI КРЫЛЬЯ:l-Ш, и несомненно, что такую гомономию обнаружи

вают по преимуществу танпе се:l-Iейства, представители которых' отлича

ются меЛКI11\iИ раЗ::VIера:Юf [Hyd/'optilidae, БО;:Iьшая часть Rhyacophilidae, 
Philopotarnidae, Be,-aeidae, Sericostomatidae, ме;:Iние Leptoceridae (роц 

Setodes) п др.] 
Среди Hyrnenoptua aho-юга;:Iьная область совершенно не увеличилась 

в задних крыльях (югальная даже вовсе редуцировалась) у всех парази

тических 11 близких н ним групп, которые первоначально были очень 

l\te;:IКИ, а также у неноторых Aculeata, главным образом у муравьев. У жу.
нов, в связи с тем, что их передние крылья нОСят характер элитр, задние 

крылья, как правило, более или менее расширены в анальной и югальной 

областях, однако это расширение крайне слабо у многих Staphylinoidea, 
которые, в общем, отличаются ме;:IКllМИ размерами. 

В подотделе Pa~'aneopteI'a югальная область не ТО;:IЬКО не расшири.i'Iась,. 

но даже подвеРГ;:Iась обратному развитию, во-первых, у всех Psocopte
l'ошеа, т. е. у Copeognatha (сеноеды), Z01"aptera Н, надо думать, у кры.:татых 
преднов Mallophaga 1I AТfoplara, с переходом н паразитизму потерявших 

нрылья. У Нет ip te,-a , кан правило, в задних !{рыльях произошло значи
тельное разрастание анальной и югальной областей; не испытали этого 

процесса только H01nopte,'a-Stеrnоl'rhуnсhа, т. е. как раз группы (нокциды, 

а;:Iеуродиды, ПСИЛ;:IИДЫ, тли), представители которых ОТ:IИчаются мелкими, 

а зачастую и очень ме:пшми: размерами. 

Надотряд Thysanopteroidea, одними сближаемый (Л я :м е е р) с 

Psocopte1"oidea, другими - С прямонрылыми, обладает крайне узки:\щ 

крыльями, и преДПО;:Iаrать, что даже у предков их задние крылья в аналь-
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но%! области были расширецными, ни в коем случае нельзя. Этот 

отряд состоит сплошь из меЛЮIХ форм, а многие из них дан(е l'райне 

мелки. 

Из этого краткого обзора общая картина становится вполне ЯСНОй. 
В процессе выработ.RИ сначала планирующего «Соскальзыванию> с о расте

ний И,j'IИ скал, а затем и полета, несомненно явилась неизбежная потреб

НОсть в расширении задних крыловых органов, но Она сказывалась и была 

эффективной лишь на более крупных, средних и не очень мелких формах. 

В таких группах всюду и начался этот процесс расширения анальной 

и югальной областей, протекавший параллельно их мембранизации. Ме

ханические условия для передвижения в воздухе, в частности для 

полета, сильно отличны для очень мелких форм:; поэтому неудивительно, 

что у НИХ полет стал развиваться иначе, а это сказывал Ось на строении 

крыльев. У групп, состоявших из малых форм, процесс указанного расши

рения задних крыльев или намечался в слабой степени, или вовсе не на

мечался, соответствующие же группы, приспособляясь к специальным 

механическим условиям своих перелетов, меняли строение крыловых орга

нов иным образом. У многих необходимость увеличения летательной по

верхности вела не к расширению пластинки задних крыльев, а к удлине

нию рядов н:раевых волосн:ов, т. е. н: образованию тан: называемой бах

ромки. По тан:ому пути пошли Thysanoptera, lJf icrotrichoptua, JJf icTole
pidoptera. У других почти вся работа при полете легла на передние н:рылья, 
а задние уменьшались или вовсе редуцировались. У третьих крыловые 

органы средне- и заднегруди стали работать независимо и т. д. 

Итан:, процесс расширения задних н:рыловых органов в анальной части 

происходил первоначально, т. е. в верхах девона и в н:арбоне для одних, 

несколько позже - для других (Oligoneoptera), в 'массовом масштабе; 

его не испытаюr, или испытали в ИЗ:\lененно;;r ви~е, лишь группы с более 

мелкими представителюш, по ПРIГlпна;;r 1>lеханичесн:ого порядка. В раз

личных н:рунных группах это расширение ношло, однан:о, несколько от

лично, и в частности, в разраставшихся югальных областях жилкование 

формировалось различно, несмотря на общность фан:торов l\lехаиичесиого 

порядиа. 

Эти раЗЮIЧИЯ нрИХОДИТСЯ рассматривать уже иан: выявление в позд

нейших стадиях различий в наследственных зачатках, полученных в отда

ленные времена. Эти различия тем лучше бывают выражены (обычно), 

чем дальше пошла эволюция данного органа. 

Конечно, разные группы отличаются строением самых различных орга

нов разной древности, но мы считаем, что дать названия и Cal\-lble иратиис 

диагностичесиие признаии вполне уместно на основе строения neala раз
витых форм, ибо neala есть {шоваЮ> часть ирыла, нрактически - некото

рое новообразование, которое появилось в основании анальной области; 

далее оно развивалось уже независимо в пределах отдельных отрядов 

и отдельных семейств, давая, однаио, сходные формы в пределах отдель

ных крупных группировои. Название PoZyneoptera обозначает иомrrлеис 

групп, у которых в задних крыльях, в случаях их более или менее значи

тельного расширения, юг~льные области формируют в себе несиольио 

радиально расходящихся жилок. К этому же комrrлеису должны быть 

отнесены и те родственные группы более мелиих форм, у иоторых указан

ный процесс пошел более медленно или вовсе не наметился в связи с их 

мелн:ими размерами. 

ПОДОТДЕЛ POLYNEOPPERA 

Итак, к этому подотделу относятся все прямоирылые в старом широком 

смысле слова, а KpO:\le того весняиии и эмбии, иоторых то соединяли с 
(<ложносетчатоирылыl\),' то выделяли в совершенно особые группы (под

илассы Г а н Д л и р ш а в 1908 г.) 
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Прежние прямокрылые уже Гандлиршем были разделены на два Ha~ 

дотряда (в 1908 г. он называл их ПОДIшассами) Orthopteroidea, с отряда~ 
ми Orthoptera, Phasmoidea, Dermaptera и Thysanoptera, и Elattaetormia, 
к которым ОН причислил также и Psocopteroidea. 

Я счел необходимым (1923, 1925) выключить lIЗ Blattaetormia весь 
{)верхотряд Psocopteroidea, который был объединен мною с Hemipteroidea 
в подотде:r Paraneoptera, а комплексу из оставшихся отрядов дал название 
ВlаttорtегоШеа. То же раэделение провел под другими l!азваниями и R р э
м п т о н (1924). 

К Orthopteroidea я присоединил первоначально (1925) также Plecoptera, 
Embiodea и Dermaptera, но затем выделил их в особые надотряды, сначала 
Dermaptera и Thysanoptet'a (1928), а затем и Plecoptera (1934). 

В конце концов, имея в виду rJIaBHblM образом современных насеко
мых, н принял такОй состав Polyneoptera: 
1. Надотряд Orthopteroidea: отряды Orthoptet'a-Saltatoria и Phasmatodea. 
2. Надотряд Plecopteroidea: отряды Plecoptera и Embiodea. 
3. Надотряд Dermatopteroidea; отряды Dermaptera и НеmimегоШеа. 
4. НаДОТРЯ;:J; Blattopteroidea: отряды Blattodea, Маntodea, Isopf;era. 

Thysanoptera я также склонен теперь считать надотрядом, но ставлю 
-его ближе к Paraneoptera. 

Эти крупные надотряды морфологически ясно отличаются друг от дру

га, и их можно рассматривать как естественные группы в системе совре

менных насекомых; однако генетические отношения их, смысл и значение 

1IX СХОДСТВ И раз.;IИЧИЙ и, конечно, историн их остаются нам совершенно 

неясными. Понять эти отношения и сколько-нибудь разобраться в их исто

рпи мОЖНО только в том случае, если учесть все добытые раньше и за по

следнее время данные палеОНТОJIОГИИ, а данные эти очень велики и разно

обрюзны. За последние 20-30 лет па.;Iеонтология, действительно, ознако
мила нас с огромным количеством не только новых форм, но тю<же и се

мейств и особых отрядов (<прямокрылых», живших в верхнепалеозойское 

время. Из этого нам становится ясно, что свой высший расцвет подотде:r 

Polyneoptera пспытал в верхнепалеозойское время, а к мезозою богатство 
и разнообразие его си:rьно сонратились, и фауна Polyneoptera приняла 
'более совре:\fенньШ об.:пш. С пеРlIО;:J;а;-.ш особо заметных массовых выми

раний мы встречае:\IСЯ, r:raBнЬ:rn ОбраЗО;-'I, в конце нарбона, в конце перм

ского пеРПО;:J;а и в конце, ;\Iезозоя. 

В результате этих грандиозных процессов вымиранпя П ПОЛУЧПJIOсь ТО, 

что некоторые современные отряды, кан то: веснянки, эмбии, 'уховерки 

11 (<Сверчки~тараканы» (СтуЕloЫа ttidae) , оказались весьма изолирован

НЫl\Ш группами, положение II генетические отношения которых невоз

можнО понять без данных палеонтологии. 

Вышеприведенная классификация проста, ясна и вполне удовлетво

рительна д:rя современных групп, но оказывается уже недостаточной и 

тесной для всех ископаемых'палеозойских отрядов. Мы, однако, вовсе не 

претендуе.М: на то, чтобы давать здесь общую классификацию, которая охва

'1'ывала бы и все ископаемые, и современные группы. Эту задачу я считаю 

сейчас тем БQ.;,ее несовременной, что в настоящее время ПОЧ'l'и каждый 

год приносит нам описания новых отрядов или изменяет ПОНИlVIание преж

них. Совершенно ясно, что мы далеки еще от удовлетворительного пред

ставления о составе разных сверх отрядов и отрядов верхнепалеозойского 

времени, а отчасти даже и мезозойского. Многое должно дать щзучение 

богатых коллекций прямокрылых и родственных групп из отложений по 

реке Сояне· Северного края, а также замечательных по сохранности 

-объектов коллекций из Канзаса. 

В настоящее время :мне представляется более целесообразным дать 

просто кратиий обзор вымерших групп и попытаться осветить с нашей 

точни Зрения их генетические отношения к сосеДЮIl\I как вымершим, таи 

:и современным группам. В этих целях мы будем лользоваться 'ка и cpaB~ 
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нениями, главным образом, Rрьшьев, таи и, где нужно, прибегать R ме
тоду ФУНRциональной оцеНRlI тех или иных струнтур (глаВНЫl\1 образом 

ЖИJIRования Rрыльев), а таRже учитывать и биологию групп. 

:Кан результат этого рассмотрения я позволю себе преД:IОЖИТЬ вни

манию читателей свою схему ЭВОJIЮЦИИ насеномых, в частности Polyneop
tera (см. таблицу '1): Cxel\la эта, Rонечно, заRлючает в себе еще много гипо
тетичеСRОГО II, HeCOl\lHeHHO, вызовет возражения; однано я не считаю еО' 

бесполезной и надеюсь, что она сослужит определенную С:Iужбу Д:IЯ 

дальнейшего УГJIуб~IеIIIШ изучения истории Polyneoptera. 
Переходим R обзору Polyneoptera. 

НАДОТРЯД BLATTOPTEROIDEA 

В этот надотряд нами ВRJIючаются Blattodea, Mantodea, Protoblattoiderr 
и !soptaa. В таном же составе принимает свою группу Blattiformes и :1 я
м е е р (1936, стр. 287), с тем отличием, что 1) !soptera им приравниваютс.II 
или противопостаВJШЮТС.II Bcel\lY RО.шшеRСУ остальных отрядов (Dictyop
tera), и 2) семейство Gyylloblattidae им связывается с Pt'otoblattoidea, хОТЯ: 
из его же описания ЭТОЙ группы явствует, что сходство с ПрЯМОRрЫЛЫМИ 

И егО Ilарlоnещ'а пожа.'!уЙ БОJIьше, чем с тараиановым. Мы связываем 

Gl'ylloblatidae с Paraplecoptel'a (см. ниже). 

Предварительно я хотед бы отметить С:Iедующее: прежние система

ТИЮl пqд прЯМОRРЫЛЫМИ (Ol'thopte1"G) подразумеваJIИ, иаи прыгающих 

ПРЯМОRРЫJIЫХ, таи и тараианов с богомолами, а веСНЯНОR, эмбий и даже 

теРl\П1ТОВ стаВИJIИ совершенно в стороне. . 
Я думаю, что в ПОJIЬЗУ отделения пос,'!едних трех групп От первых двух 

на авторов ВJIияла, главным обраЗОl\l, консистенция передних ирыдьев, 

более или менее RОЖИСТЫХ, жеСТRИХ у тараианов и прямоRрыJIхx 11 пере
по'нчатых в других отрядах, r:IaBHЬDl обраЗОl\I, у веСНЯНОR и эмБИЙ. Лишь 

Г а н Д л 11 Р ш раздеmш (1908) прежних ПРЯМОRРЫЛЫХ на два надотряда 
01,thopteгoidea и Blattaefonnia, но, каи мы видим, таи ОСJIОЖНИЛ эти над
отряды, особенно НОСJlедний, что принять их в TOl\l же составе совершенно 
невОЗМОЖНО. ГРУППИРОВRа, предстаВJIяющаяся мне более отвечающей 

действитеJIЬНОСТИ, дана выше, 11 сейчас мы перейдем: R уяснению 11 КРИТИRе 
ее на базе 1Iмеющихся у нас паJIеОНТОЛОгичеСRИХ данных, нО предваритель

но необходимо отметить недостаточность одной ориентирОВRИ на конси

стенцию Rрьшьев в' обосновании таRИХ Rрупнейших единиц, иаи надо

тряды. 

Новый пересмотр вопроса о соотношениях югальной и анальнОЙ обла

стей тараиановых, прОизведенный мною в 1935 Г., ПОRазаJI (1937),1 что 
{<анальный веер» задних Rрыльев у всех групп Blattopteroidea существенно 
отличается от того же «веерю> у Oythopteroidea и Plecopteroidea тем, что 

собственно анальная часть в нем у первых подверглась сильной редУЕ

ции, впЛОть дО ПОJIНОГО ее вытеснения, а Bct расширенная часть заднего 
Rрыла состоит из разросшейся югальной области. Таи дело обстоит у 

Blattodea, у J}fantoаеа, у Pyotoblattoidea и у термит'ов, где веер имеется 
(сеl\lейство Mastotermitidae). 
у прЯМОRры:rых и веСНЯНОR в образовании расширяющегося анального 

веера приняли участие и анальная и Iогальная части, причем у групп 

с не сильно расширенным веером (большая часть веСНЯНОR, многие Rузне

ЧИRовые) БО:lьшая часть веера образовалась даже анальной областью. 

СJIОЖНЫЙ состав Iшеет анаJIЫIЫЙ веер, по нашему мнению, II у Phasmatodea. 
То же строение анадьного веера мы находим и у палеОЗОЙСRихсемеЙств. 

Мы, правда, знаем очень неl\ШОГО задних Rрыльев в хорошей сохранности, 

тем не менее о задних RРЫЛЬЯХ Rарбоновых и пеРМСRИХ тараианов мы' 

1 См. мою статью о крыльях тер~штов и т. д. В СБОРНИRе в честь акад. Ir. В. На
сонова (Труды и:эм, 1937). 

72 



должны скавать то же самое, только анаJIьная область у них иногда была 

не столь сильно редуцирована, как у большинства современных семейств. 

Это весьма существенное различие между надотрядами таракановых 

и прямокрылых, говорящее о ТОМ,, что' когда, в связи с выработкой плани

рующего полета, началось расширение основной части задних крыловых 

органов (пр~ одновременной их мембранизации), анальная область у та

ракановых не могла легко расширяться, и разрастанию подвергся их 

югальный отдел, анальная же область испытывала лишь удлинение. 

а одновременно также и сужение, жилкование же ее, подверглось ре

дукции. Эта особенность тараканов очень существенна и, как сказано, 

довольно резко отличает весь этот надотряд от других надотрядов 

PolyneopteTa. 
О надкрыльях и крыльях тараканов, PTotoblalloidea и термитов, а так

же о соотношениях и вероятном ходе "Эволюции этих отрядов мы довольнЬ 

подробно говорили в недавно вышедшей (1937) нашей работе (1935), а по

тому здесь мы можем быть кратки и ограничиться лишь повторением глав

ных выводов. 

ОТРЯД BLATTODEA 

По разнообразию и КО.;IИчеству видов и родов тараканы (Blattodea) 
являются главной, ОСНОВНОй группой палеозоя. Тар;шаны каменноуголь

ного периода, - нам они становятся известными, подобно прямокрылым 

и Ра laeodictyopteтa , лишь 
из вестфальского яру

са,- уже были похожи на 

современных, и характер

ные черты отряда были у 

них так же хорошо выра

жены, как в настоящее вре

мя. Переднеспинка была 

сильно расширена и за

крывала ro:rOBY, направ

ленную вниз и наза;.!,. Пе

редние кры:rовые органы 

имели вид по;.!,обных п~e 

Sc 

надкрылий, об:rадавших. А 

обычно богатым ЖИЛI;.ова- Рис. 34. Platyblatta steinbachensis К 1 i v е г. Над-

нием, слабо или вовсе не крылье с участками сетки. Па Гутерля. 

приспособленным к произ-

водству полета (рис. 34). 3адние крылья были уже расширены в задней-части 
и перепончаты, кроме, отчасти, косто-кубитальной части. Тело было упло

щено, ляжки бо:rьшие, ноги бегательные, с шипами. Части яйцеклада 

были коротки, яйца также ОТК.;Jадывались в яйцевых «коконах» или паке
тах; церки бы.;JИ уже короткие, хотя и Ч.;Jенистые, и состояли из ряда 

очень коротких членикОВ. Строение тела и придатков позволяло тарака

нам пролезать через щели и скрываться под листвой, древесной корой 

и т. д. Они жили в лесах, под густой листвой папоротников и других ра

стений, и были, вероятно, всеядны, подобно современным. Следует отметить 

большое сходство жилкования надкрылий палеозоЙских тараканов с жил

кованием отдельных листочков папоротников каменноугольного времени. 

Возможно, что ЭТО сходство имело для них какое-то биологическое зна

чение. 

Нимфы палеОЗОЙСЮIХ тараканов семейств ATchimylaCI"idae и MylacTi
dae (рис. 35) внешне довольно значительно отличались от нимф совре

менных. :Крыловые зачатки у них были гораздо крупнее и направлялись 

назад и несколько в стороны, а брюшко у многих несло на конце пару 

удлиненных членистых церков, подобно нимфам веснянок, только чле
ники были короче. Эти черты придава:rи таким нимфам )Значительное сход-
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ство С водными нимфами веснянок или Pt'otopalaria, и поэтому, естествен
но, рождается предположение, что нимфы пазеОЗОЙСЮIХ тараканов, по 

!Крайней мере в нижнем карбоне ИЗИ раньше, вези водный образ жизни 

или еще не совсем его остаВlL1JИ. 

Верхнепалеозойекая фауна тараканов была чрезвычайно богата и отно

силась не менее, чем:к 13 семействам. Мезозойская фауна была та:кже еще 
ДОВОльно богата, но насчитывала в себе тодько 4-5 семейств. Третичная 
фауна по своему общему составу уже очень походил а на современную. 

Удивительное .ра:знообразие тараканов верхнего :карбона заставляет 

нас с уверенностью думать, что они жизи и ра:звивазись и в нижнем карбоне. 

Мы не думаем, что в большом богатстве жилкования тараканов и оби

лии ветвей следует видеть впозне архаичес:кие черты. Это изоби.1Jие ра:з

'Билось, конечно, уже вторично, хотя и рано, :за счет эле~lентов сети, распо

лОженной между ветвями; однако в основном распо

ложении жилок в надкрыльях тараканов сохрани

лись весьма архаические черты, :которые имеют для 

нас бозьшое значение для понимания истории жилко

вания и у других отрядов насе:комЫх. Надкрыдья 

несли и несут по преимуществу покровную и защит

Рис. 35, а-Ь. Нимфы палеОЗ0ЙСКИХ тараианов; 

'{t - нимфа иа Mazon Creek; вероятно относится 
н: сем. Archimylacridae; обратить внимание на 

довольно длинные церю! и общую форму; Ь - ншl

фа ий Mazon Creek, lll.; вероятно относится R сем. 
Mylacridae. Ий Гандлирша. 

ную, а не зетательную функ

цию, в свя:зи с чем и жилко

вание их вовсе не отвечает и 

не должно отвечать задачам 

полета, :которые ложатся уже 

на задние :крылья. Располо

жение жило:к надкрылий еще 

очень, если можно так вы

разиться, ((индифферентно» и 

раньше преследовало скорее 

:задачу более равномерного 

снабжения кровью этих орга

нов. Поэтому R у более при
митивных тара:канов дает вет

ви вперед, а не на:зад, и диф

ференциров:ки на R и RS еще 
нет. Субкоста первоначаль

но быJt,a довольно коротка и 

неслi\ спереди нес:кОЗЬ:КО ветвей. Rубитус, наоборот, несет ветви сзади, 

медиана же очень ра:знообразна и изменчива, но обычно уже в ос

новной части делится на две главных ветви (МА и :ИР). Анальных жилок, 

что очень характерно для тара:канов - целый ряд; иногда их можно 

сосчитать до 11-12. Анальная область обособлена дугообразным «швом», 
т. е. полоской более тон:кого хитина вдоль СиР. Задние :крылья, как пла

нирующие плос:кости, более перепончаты, их сет:ка сильно разрежена 

и редуцирована, но жилкование в косто-кубитальной области еще срав

нительно мало lIзменено; лишь области СиА и .:\1 сжимаются. Анальная 
область сильно вытянута, но в то же время у всех тара:канов та:к сильно 

сжата, что по бозьшей части представлена :ка:к бы одной жилкой, и ТОлько 

у палеозойских тара:канов и не:которых современных (Не terogam iidae) 
А2 несет еще коротень:кие веточки сзади. Эти веточки соответствуют в пе
редних крыльях ряду анальных жилО:К позади А2 • У большинства реду

цируются и эти ветви, и анальная область оказывается несущей или две 

(A1 и А2), или только одну жилку. Вся так называемая аназьная область, 
или анальный' веер та,раканов представляет собою сильно ра:зросшуюся 

югальную перепонку', а все ее радиальные жилки выдифференцирова.;:rись 

и:з первичной сет:ки югальной области. 1 

1 Подробнее об этом см. укаэанную выше работу о npbI.:1bllX термитов и происхоm
дении этой и соседних групп (193i). 
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В надкрыльях продольные жилки и их ветви свявываются мелкой сет

'кой сосудожилок, причем в промежутках между двумя соседними про

дольными жилками элементы сетки обычно образуют продольные жилко

подобные синусы, занимающие на крыле выпуклое положение. Не подле

жит сомнению, что изобилие ветвей на R, SC, М и СиА представляет собою 
вторичное явление, т. е. что значительная часть их развилась вновь в про

межутках между предыдущими, подобно указанными выше продольным 

синусам. Но к этому вопросу мы вернемся ниже. 

Надкрылья хитинизованы довольно равномерно, но сильнее в основной 

половине, включая анальную часть. Строение и жилкование надкрылий 

и крыльев палеозойских тараканов бы.:то, в СУЩНОсти, то же, что у совре

менных, и сколько-нибудь вначительного и явственного обш;его прогресса 

у тараканов в строении крыльев, ног и тела мы с тех пор не обнаруживаем. 

Тип строения тараканов, хорошо приспособленный к их образу жизни, 

равно как и тип строения крыльев их, формировался, очевидно, очень рано, 

в нижнекаменноугольное время и даже еще ранее. 

ОТРЯД Боrом:оды OWANTODEA) 

Несмотря на чрезвычайно отличный внешний вид и очень отличную 

·биологию, богомолы, несомненно, б.:тизки к тараканам; это привнается 

всеми систематиками, и многие ив них считают богомолов и тараканов 

.:тишь подотрядами одного отряда (Ootheca1·ia). Голова у богомолов 

устроена как у тараканов и направлена вниз пли внив И назад. Переднегрудь 

у них сильно вытянута и уже не покрывает сверху головы, однако бока 

переднеспинки: нередко образуют боковые расширения. Средне- и задне

грудь, несмотря на свою более узкую форму, обнаруживают большое 

сходство в строении с тараканами. Передние ноги у всех богомолов сильно 

Отличаются от прочих и превращены в {(Хищные» ноги, захватывающие 

и удерживающие добычу, состоящую по большей части из насекомых. 

Ляжка у них сильно удлинена, бедро широкое и несет снизу ряды ши

пов; голень значительно короче и несет ШIШЫ сверху; она МОжет тесно при

кладываться к бе;:J;РУ е ШlIПа:\ш, и добыча крепко удерживается теми и дру

гими шипа~IИ, щетинка:\ш и т. п. Такие ноги, конечо, весьма своеобразны, 

но, вместе с Te~I, прОИСХОЖ;:J;ение таких структур вполне объяснимо на 

примерах ног тараканов, 'у которых голени и бедра всегда несут шипы. 

Прочие ноги рогомолов тонкие, д.:тинные. Брюшко также несколько 

уплощено и на конце несет хорошо развитые членистые церки, иногда 

несколькО удлиненные. Строение последних сегментов и гонапофизы сам

цов :и: самок очень похОжи на те же обравования у тараканов. Бо:rомолы 

откладывают яйца в яйцевых коконах, подобно тараканам. 

Богомолы - хищники инередко прибегают 1\: полету. I\рылья у них 
большие, особенно передние, т.о буроватые п бурые, то зеленые. Задние 

крылья по строению своего жилкования очень ПОХОДЯТ на крылья тара

канов, но более перепончаты, главные жилки беднее ветвями. У многих 

жилкование вообще разрежено, обеднено и сходство с' тараканами очевид

нее, конечно, у сравнительно МНОгожплковых форм, напри .. \iер, у ро

дов Ilierodula, Metalleutica и некоторых других Mantidae. В отличие от 
тараканов SC всегда сильно вытянутая, длинная; ее удлинение вытеснилО 
передние ветви R, кроме самой основной, которая так же длинна II про
ходит параллельно SC и R. Эта ветвь, которую мы назвали пре.радиусом, 
ИJ.\.leется и у тараканов, но у них она лучше развита и несет обычно еще ряд 

ветвей спереди, ка1\: и раднус (R таракановых отвечает RS других наее
БОМЫХ). Медиана почти без ветвей; СиА несет сзади'ветвь и хорошо сохра

няет черты строения его в переднем крыле. Анальная область так же силь

но сжата, как у тараканов, и несет, как правило, только две продольных 

слабых ншлки, а за ними следует анальный веер, устроенный по тому же 

тину, как у тараканов; это, следовате:IЬНО, не анальный, а югальный веер. 
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Отсюда ясно, чтО анальная область подверГ.:Iась такой же редукции, как 

у тараканов и вообще тарюшновых. 

Передние крылья богомолов служат не только целям защиты, а также, 

по преимуществу, полету. В связи с этим, по сравнению с тараканами, 

крылья их в значителЬ'Ной мере дехитинизованы, а жилкование их более 

или менее механизовано (рис. 36), хотя у многих еще сохраняются даже 
элементы первичной сетки. R'остальное поле у одних еще довольно широко, 

у других онО узкое; SC длинная, простая. R дает ветОЧКи ШIШЬ в самом 
конце; он, очевидно, соответствует R· тараканов, ТОлько ЛИШIIвшемуся 

своего обычного переднего ряда ветвей благодаря удлинению SC. Задняя 
веточка у некоторых приобретает косое направление, но она всегда до

ротда и первоначально шла, очевидно, прямо в конец крыла, например 

как у Metalleutica splendida (рис. 37). Эта ветвь, несомненно, СОответ

ствует какой-нибудь концевой веточке радиуса тараканов; R здесь еди

ничный, как у тараканов, и разделения его на две основные ветви, т. е. 

с 

Рис. 36. Hierodula вр. Нрылья. 
Гандлиршу; обовначения его же. 

А 

По Рис. 37. Metalleutica splendida "'Т е s t w. 
:крылья. По Ганд:шршу. 

PR (=R), R (=RS), какие есть в заДНIIХ КРЫ.:Iьях, здесь нет. Медиана раз
нообразна, дает немного ветвей и они именно и направляются косо назад 

1:1 наружу для поддержки дистальной части крыла в полете. СuА ПОхож 

на ту же жилку у тараканов, но ветви его по БО.:IьшеЙ части исчезли. Аналь

ных жилок или ветвей иногда много, но обычно их значи'i'ельно меньше, 

чем у тараканов; югальная перепонка развита сильно и иногда как бы 

надвигается сзади на анальную область, а жилки ее <шриспособляютсю> 

к напраВ.:Iению ана.:IЬНЫХ. Довольно полное и густое у одних родов бо

гомолов ЖI;шкование крыльев, у большинства явно вторично разрежено, 

частично редуцировано: вместо сетки находим лишь поперечные. жилки. 

Отмеченные черты строения и жилкования крыльев, а также строения 

тела и придатков делают ясной б.:IИЗОСТЬ богомо.:IОВ К тараканам, но CTO.:Ib 
значительны сходства и с представителями вымерших па.:IеозоЙских Pro
toblattoidea, и Г а н Д л и р т, например, прямо утверждает (:1930, стр. 

809), ЧТО <<вряд ли можно больше сомневаться в том, что Mantodea принад
лежат к дериватам (Abkommlinge) палеозойских РтоtoЫа ttoidea». :Мы с этим: 
ВЗГ.:IЯДОМ не согласны и вскоре вернемся к этому, а сейчас обраТIL'1СЯ к гео

.:IогическоЙ истории богомо;roв. 

Геологическая история богомолов почти неизвестна. Неско.:IЬКО форм 

(4-5) известно из r.шоцена Европы и Северной Америки, один вид из бал
тийского янтаря и три вида из четвертичных ОТ.:IожениЙ (копал). ·Из ме

зозоя Г а н Д л и р ш е м отнесены бы.:IИ к .М antodea два описанных им 
семейства - Haglidae и Сеimtziidae, но Haglidae, как это преДПО.:Iагал 

я и как показал Ц е й н ер (1935), изучивший тип Haglodes similis G i е
.ь е 1, принадлежат к настоящим ПРR.'10КРЫЛЫМ типам Aboilidae, а семей-
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,ство Geinit:zUdae, как это·выяснено l\ШОЮ также в работе о насекомых Шу
раба (1937), относится к отряду Protoperlaria. 

Г а н Д л 11 Р ш относил к lИаntоdeа также и семейство Palaeoтanti

аае Н а n d 1. (род Palaeoтantis Н а n d 1.), но этО семейсто относится 

R особому отряду lJ,lioтoptera М а r t., включающему в себя очеiIь мелкие 
формы с редуцированным жилкованием . 

. П Р ю в о (1919) выделил в отряде Protoblattoidea особый (3-й) под

. отряд, названный им «A1'chiтantidae), ц составе семейства Aetophlebiidae, 
Cyтenophlebiidae, Oryctoblattinidae и. под вопросом, Stenonenridae. По 
мнению Прюво, этот подотряд связывает богомолов с Palaeodictyoptera. 
,Этот подотряд совершенно не естествеННЫII; 01'yctoblattinidae и Aeto
phlebiidae представляют собою .типичных Protoblattoidea, а Cymenophle
biidae относятся к ParaplecopteTa. Ни о каких переходах от Palaeodicty
opte1'a к богомолам не может быть и речи. 

Наконец, Л я м е е р отнес к Manlodea (1917) три принимаемых им 
камеННОУГОЛЫIЫХ семейства - Stenoneu'ritidae, Stenoneui'idae и Ischnone
uridae, хотя Гандлирш вполне правиль'НО ПРИЧИСЛfIJI семейtJтво Stenone
uridae 1 к Protobattoidea, а Ischnoneui'idae к Protorthoptei'a. Мы не видим 
никаких оснований присоединяться к выводам Лямеера, и семейства 

Stenoneuridae и Stenaneurellidae относим, как это делал и Гандлирш, к Руо
toblattoidea, а Ischnoneuridae (род Ischnoneu1'a с близкими) к отряду 

Pal'aplecoptera, выделенному нами из PTotoi'thoptera. 
Таким образом, достоверных М antodea мы не знаем пока ни из мезозоя, 

ни И3 палеозоя. Однако отличия богомолов от тараканов и Protoblattoidea 
.все же настолько значительны, что ствол их, несомненно, должен был су

ществовать и в мезозое, а дифференцировка всего отряда происходила, 

несомненно, и еще ранее. 

При отсутствии палеонтологических данных о до-третичных Mantodea, 
выяснение вопроса о происхождении и формировании этого оригиналь

ного, отряда неизбежно должно носить вО многом гипотетический характер; 

'тем не менее, критический анализ имеющихся данных все же дает нам 

на этот счет некоторые определенные вы:воды. Не~бходимо, однако, рас

сеять некоторые не;J;оразумения и заблуждения, связанные с выводами 

Г а н Д;;! и р ш а, высказанными им еще в 1908 г. Г а н Д л ир ш утвер
ждал, что по характеру церков и крыльев, равно как и по незакрытой пе

реднеспинкой голове, бого:\!Озы пршштивнее тараканов, и, наоборот, 

более сходные с Protoblattoidea, особенно, по его мнению, с Oryctoblatti
nidae. Вывод И3 этого тот, что богомолы произошли из этого отряда, кото
рый, по его мнению, является переходным от Palaeodictyoptera к тараканам. 
Мы уже' не раз останавзивались на том, что Pi'otoblattoidea m.lеют так 

же мало отношения к Palaeodictyopte1'a, как и тараканы. Они, в сущности, 
те же тараканы, только хищные, с направленпой вперед гозовой (прогна-

.тическиЙ тип), зетающие, с жилкованием передних крыльев, в той или 

иной степени отражающим приспособление к полету, следовательно,

производным. Верно то, что церки богомолов несколько более архаичны, 

чем у современных тараканов, но крызья, особенно .t!ередние, не только 

не примитивнее, чем у тараканов, а явно претерпели в своей эволюции 

сильные изменения, большей частью редукционного характера. 

Выводы Гандлирша представляют собою лишь лОгические выводы 

из прочно усвоенного им положения, что Palaeodictyopte1'a с их архаиче

ским жилкованием крыльев представляют собою самых примитивных 

Pterygota, из которых можно вывести крылья всех других отрядов, как 
и самые группы. Это, в сущности, априорное положение, так как функ

ционального анализа ЖИ;Iкования их он не производил, а такой анализ 

1 В 1919 г. Г а н Д л и р ш выделил еще близкое семейство stenoneurelliooe (для 
Stenoneura Fayoli М е u n.); что же касается рода Stenoneurites Н а n d 1., то в 1919 г. 
Г а н Д л и р ш не беэ основания сблиэил его с Oedischiidae, т. е. с лрыгающими 

Protorthoptera. 
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сразу показывает, что это бы.:.IИ уже настоящие IфЫ.:.IЬЯ с механизованным: 

жилкованием. С ЭТОй точки зрения надкрылья тараканов гораздо архаич

нее. Длинная субкоста богомо.:.IОВ, по Гандлиршу выражающая более 

примитивное состояние, и напоминающая Palaeodictyoptera, на деле пред
ставляет собою сходный результат независ:имого, конвергентного приспо

собления передних «крыльев}) к летанию, и это удлинение ее явно вторич

но. У тараканов она короче, хотя и изменчива, у Protoblattoidea удлинена. 
Исходить в наших выводах мы должны не из внешних сходств и различий,. 

а из оценки функционального значения жилок и их изменений в СВЯЗR 

с образом жизни. • 
Что крылья богомолов должны значительно по ходить на крылья Pro

toblattoidea - это ясно, ибо не только задние, но и передние крылья у 

тех и других в значительной иере превращены в крылья функционирую

щие. Однако делать из этого вывод, что богоиолы прОиЗОШ.:.IИ из вторых,. 

'рискованно и невозиожно. 

(iХИЩНЫМ}) образом жизни, более (i.:.Iегкиl\P) строением тела и, главное, 

тенденцией к превращению надкрылий. в нрылья, богомолы, конечно, 

больше напоиинают Protoblattoidea; однако есть обстоятельства, ноторые
говорят против их тесного сближения (в начестве потомнов) с последними. 

Это, во-первых, положение головы не нан у Protoblattoidea, а нан у тара
нанов. Второе, - некоторые особенности жилкования крыльев. У Pro
toblatto.idea, у Oryctoblattinidae, Stenonearidae с б.:.IИЗКИМИ, у Eoblattidae, 
Asyncritidae, Epideigmatidae, Cheliphlebiidae, Eacaenidae, Adiphlebiidae, 
Anthracothremmidae, т. е. во всех типичных сеиействах отряда радиус. 

оказывается состоящJiм: уже из двух основных ветвей, а задняя обычно. 

дает даже ряд новых ветвей, идущих наружу и частью назад. Это будет 

уже типичный функционирующий RS, напоминающий RS многих нря
мокрылыхи т. п. Ничего подобного нету богомолов, у которых особого, от

ходящего более или менее рано, RS нет ни в пере;:J:НИХ, ни в задних крыльях,. 
дистальную же часть «м:ембранЫ» поддерживают косые ветви медианы. 

Из этого ;\южно зак.:.IЮЧИТЬ, что когда надкрылья богомолов ста.:.IИ 

изменяться в крылья, то R имел типичное строение R тараканов, TO:rbKo. 
бы.:.I, наверное, беднее, и удлинение SC вызвало :rишь потерю его передних 
ветвей, сзади же к TO;\IY времени никакого RS с ветвями не было. Следо
BaTe.:.IbHO, исходное состояние жилнования наднрылий богомолов было. 

БО.:.Iее сходным с ЖИ.:.Iкование~ надкрылий тараканов, чем Protoblattoidea. 
Поскольну дифференцировка RS, в особенности гребенчатого типа RS, 
как у Oryctoblattinidae, произошла уже вторично, а первоначально у 

общих предков Blattoptel'oidea R был единой жилкой, несшей ветви 

спереди, то из этого следует, что кры:rья богомолов стали дифференциро

ваться именно из этого архаического состояния, которое в общем сохра

ни:rОСЬ довольно хорошо у тараканов. 

Хорошо развитые членистые церки богомолов также говорят об очень. 

раннем обособлении богомолов, так как с подобными церками мы встре

чаемся главным образом у палеозойских Blattodea и Protoblattoidea, очень 
редко у COBpeMeHH~X тараканов (род Cardacopsis К а r n у и некоторые· 

другие). 

Меl\Iбранозное и полумембранозное состояние передних крыльев бого

молов, конечно, выработались вторично, Б связи С приспособлением их 

к функции полета. С ЭТОй функцией связана и редукция сетки и даже 

многих веточек продольных жилок; многожилковые КРЫ.:.IЬЯ типа lИеta

lleutica, несомненно, сохранили БО.:.Iее архаический харатер. 

О том, что и задние крылья богомолов были раньше хитинизованные, 

как у тараканов, свидетельствует редукция у них анальной области, со

вершенно СХО)J;ная с редукцией этой области у т'араканов. 

Наше заключение, следов.ательно, таново, что богомолы обособились 

от древнейших тараканов, среди которых БЫ..'IИ И более подвижные хищ

ные формы; от близких к ним обособлялись и Protoblattoidea. 
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ОТРЯД PROTOBLATTOIDEA 

Protoblattoidea - бо:rьшая и очень раанообравная группа, которую, 

мы аастаем уже готовой в верхнем карбоне. Ив карбона она переходит 

в пермь, нО ватем, в конце перми, быотро вымирает. 

P·rotoblattoidea очень похожи на тараканов и очень бливки к НИМ, НО' 
они вели не окрытый обраа жиани, а овободный, были, как предполагают, 

хищнинами и, сравнитеJIЬНО с тараканами тех времен, не плохо летали. 

На это определенно укааывают некоторые особен.ности, отличающие 

их от тараканов. ГOJIOва у них была направлена вперед или вперед и вниа" 

переднеспинна была меньших раамеров и не покрывала головы, кры:rья 

бы:rи, пО большей части, велики и длинны. БРЮПIRО несло на конце корот

кие ЧJIенистые церки и, по крайней мере иногда коротний яйцеклад. 

По овоему строению передние крылья были не толькО покровными над

крыльями, но танже и крыльями, хотя еще нередко доотаточно хитини

аованными и неоовершенными: они, неоомнен- , 
но, принимали учаотие в работе полета. Такая 

роль передних крыльев их скааалась в соответ

отвующих ИВlI1енениях их отроения. Передние 

крылья у большинотва удлиняютоя и дехити

нивуются, хотя и В СJIабой степени: SC БОJIее или 
менее аначитеJIЬНО вытягивается. Радиуо у БОJIЬ

ппmства состоит уже ив двух ветвей, нааывае

мых R и RS. RS сформировался, очевидно, иа R 
древних таракановых, но ветви его, в соответ

ствин с вадачей RS - поддерживать в полете 

диста:rьную часть крыла, раСПОJIагаются обычно 

(Oryctoblattinidae) с вадней стороны и дают хо

рошо иввестный {(гребенчатый» тип (фиг. 38), 
который мы находим большей частью у прямо

KPblJIblX. Собственно R обравоваJIСЯ ив одной ив 
передних ветвей первичного цельного радиуса. 

ОН очень равнообра,вен, нО присутствует по

стоянно. 

РИС. 38. Eoblatta robusta 
В r О n g п. Реконструкция. 

Ган::<:шрша. 

Области ~I и СиА, в общем, HeCKOJIhKO сжи
маются. В анаJIЬНОЙ оБJIасти ПРОХО,J,ит сжатый 

ряд анальных жи:rок, п вся анаJIьная оБJIасть 

сохраняет большое сходство с ана:rьнойобластью 

у тараканов; спереди она отграничена дугообравным швом вдоль СиР. 

Задние крылья Protoblattoidea горавдо более сходны с вадними кры
льями тараканов, что и понятно, так как Они и у тараканов выполняют 

сходную функцию в полете. Однако гребенчатого RS в вадних крыJIяхx 
тараканов нет нигде, а у Protoblattoidea такое строение RS мы находим 
у многих форм:, например, у О тус tobla ttin idae, у Encaenidae, Eoblattidae. 
Protoblattoidea очень равнообравная группа, а потому и жилкование

крыльев их, - мы вцаем, гдавным обравом, передние крылья, - очень 

равнообравно и обнаруживает черты сходства с равными группами.' У од

них передние крылья очень похожи на наднрылья тараканов: такОВЫ 

семейства Stenonenridae, Stenonenrellidae, и Anthracoptilidae Н а n d 1., 
Prostenonenridae Н а n d 1., Encaenidae Н а n d 1., Enblattidae Н а n d 1., 
Gerapompidae Н а n d 1., Oryctoblattinidae Н а n d 1., Fayoliellidae; та

кие оемейства БJIиаки ,к тараканам и выработались ив бливких общих пред-

ков с последними. • 
Rрупные ивменения в своей историн испытало ждлкование таких групп 

как Asyncritidae. Прюво отнес к Protoblattoidea также группу Omalidae
Cacurgidae, но я, как и Гандлирш, более склонен видеть в них <1ртопте

роидов (см. ниже). 

В некоторых СJIу'чаях, имея дедо с одними передниr.tи: КРЫJIЬЯМИ, мы 

испытываем ватруднения в раВJIичении P'rotoblattoidea от некоторых пря-



мокрылых, ТIша Paraplecoptera. Когда у таких (шрш\юкрылых» мы нахо
дим в анальной области не 2-3, а целый ряд анальных жилок (семейства 
Boomuiidae Н а n d 1., Klebsiellidae Н а n d 1.), то отнести такие формы 
по одним передним крыльям к (шрямокрылым» изи Protoblattoidea пред
.етавляет иногда большие труднОсти и, может быть, правильнее временно 

выделить такие формы в роды неопредезенного положения. Разънснить 

вопрос могут находки задних крызьев и' остаткОВ других органов. 

P~'otoperlaria мы сближаем не с Protoblattoidea, а с такими прямокры
лыми; как Idelidae, Liomopteridae и близкими (см. ниже).' Miomoptera 
в. str. (семейства Palaeomantidae и Delopteridae) представлнют собою 

очень рано выделившуюся аберрантную группу форм, которую так же' 

трудно сближать с Protoblattoidea, как и с псоцидами. 
Большое разнообразие Protoblattoidea заставзяет предполагать, что 

разные семейства их выделнлись в разное время (конечно, речь может итти 

J}ИШЬ О каменноугольном периоде и верхах девона) и независимо друг 

от друга частью от тараканов, частью от общих предв:ов с тараканами 1 

и прfl:МОКРЫЗЫМИ. 

Интересное семейство протоблнттид - семейство Permotermopsi-
dae - мы описали недавно (1937) из верхней перми на реке Сояне. Крыльн 
оказались здесь очень суженными в основании, как у термитов; соответ

ственно кубитус был очень велик, проксимальные ветви становились 

к основанию крыльев очень короткими, а анальная область была очень 

мала, редуцирована. Всей своей внешностью крылья Permotermopsidae 
очень напоминают крыльн термитов, тем не менее этО были Protoblat
toidea, так как отдельный R существовал и имез гребенчатое строение, 
SC была удлинена и т. п. К сожалению, от этих форм сохранилисьтолько 
крыльн, и мы не fшаем строения их тела. . 

Итак, взрослые формы Protoblattoidea (imagines) вели открытый образ 
жшши, летали и ,будучи хищниками, охотилисi. за другими насекомыми. 

Но каковы были нимфы и что можно сказать об их экологии? К сожале

нию, молодых фаз их в ископаемом состоннии мы почти не знаем. Г а н д

л и р ш указывает (1925), что некоторых нимф, причислнвшихся к тара
канам, он относит к Protoblattoidea и дает изображение ряда таких форм. 
Они походят частью на известных нимф каменноугольных. тараканов, 

частью на нимф веснянок; они имели большие, направленные назад, 

зачатки крыльев, а на конце несли пару удлиненных церков и иногда 

небольшой яйцеклад. 

Мне известна еще одна хорошо сохранившанся нимфа представителн 

Protoblattoidea из кунгурских отложений у дер. Чекарды, на реке Cы;rвe. 
Она также походила частью Ila нимф тараканов, частью на нимф веснянОК 

и имела пару довольно длинных членистых церков. Общая форма тела 

этих нимф и присутствие у них чзенистых церков, иногда длинных, за

ставлнет предполагать, что таRие нимфы или жили в воде, или отнОсительнО 

недавно оставили водную среду. 

Что еще более побуждает нас приписывать молодым фазам мНОГих 

Рто еоЫаиошеа водный образ жизни, - это судьба этого отрнда. В. самом 

.дезе, в верхнем Rарбоне Он СОСТОял уже из неСRОльких различных семейств, 

и этО разнообразие и не редко довольно крупные размеры егопредставите

.лей свидетельствуют о расцвете в карбоне ЭТОй группы, жившей также 

во влажной тропической и субтропической зоне вместе с Palaeodictyop
ter'a. 

. 1 Я должен еще раз повторить, что Protoblattoidea нииоюt образом не ЯВ:IЯЮТСЯ 
переходной группой, ведущей, яиобы, от Palaedictyoptera к тараианам (каи ДУ}IaЛ 

Гандлирш). Наоборот, они ЯВЛЯЮТСЯ ПРО;J.уитом изменения, частью нен:оторых других 

древних тараканов, а частью общих предков Blattopteroidea. С Palaeodictyoptera 
Protoblattoidea не имеют ничего общего, каи и тараканы. Термин Protoblattoidea потому 
'Совершенно не под:lодит и этой группе: на это Я указывал ранее неоднократно (1923, 
41925, 1930,1937). ., 
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, В конце карбона происходит быстрое 11 решительное вымирание боль

шинства се:мейств, и в перми, в умеренной зоне ее, мы находим, главным 

образом, близкое к тараканам семейство Oyyctoblattinidae и немногие дру-
гие формы. ' 

Однако в конце перми вымирают, видимо, и Эти семейства, и иЗ мезо

зоя мы не можем указать ни одного достоверногоnредставитеJIЯ этого от-

~~. . . 
Такие судьбы Protoblattoidea чрезвычайно похо,ки на судьбы Palaeo

dictyoptera, Megasecopteya, Meganisopteya и, как kI увидим ниже, и на 
судьбу Paraplecoptera. Все эти группы жили в тропической зоне областей 
Европы и Америки и имели водных нимф; быстроту их вымирания в конце 

Rарбона или в начале церми следует объящшть наступлением с конца кар

бона сильных изменений климата, именно смещением (в северном полу

шарии) к югу засушливой зоны. 

Только общие климатичеCI{ие изменения и могли вызвать такое общее 

:вымирание живших 'в тропической зоне водных групп. Быстрота вымира

ния в конце карбона большинства P'f'otoblattoidea тропической зоны неиз
бежно заставляет предполагать, что они жили в условиях сырого КЛИ!lfата, 

а нимфы, по крайней мере части их, жили еще в воде ILi'IИ не совсем ее оста

:вили. 

ОТРЯД ISOPTERA - ТЕРМИТЫ 

I{ группе Blattopteroidea относятся и термиты. Направленной несколько 
:впе.ред головой и большими вытянутыми крыльями термиты напоминают 

некоторых Protoblattoidea, одпако никак не могут быть ни сближаемы, 

Рис. 39. Пере;J;нее и ваднее нрыло Mastotermes darwiniensis F r о g g, 
По Розену из Map'l'blHOBa (1931): изменено. 

НИ производимы от них. Как это выяснено мною более подробно в 1935 г. 
{Труды ИЭМ, сБОРНIlR в честь ак. Н. В. Насонова, 1937), термиты, 

несмотря на ряд приобретенных ими оригинальных приспособлений к их 

образу жизни, сохранили во многом архаические черты оргаШl3ации пред

ков всех таракановых. Голова у них направлена вперед и вниз и сох

раняет У-видный эшшраниальный шов, строение груди напоминает 

строение груди у тараканов, но несколько ПрИМIIтивнее. Крылья приобрели 

хорошо известные своеобразные черты специализации, но на весьма 

архаической базе. Первое, что нужно здесь отметить, это то, что 

задние крылья у большинства термитов сходны с передними по форме, 

размерам и основному жилкованию, т. е. крылья их более или менее 

б тр. IIaлоонтол. ин·та. Т, УН, в, 4, 81 



гомономны. У неноторых за Iечается (Р ГО lетmitidaе) небольшое удли

нение югальной области в заДЮIХ :КРЫJIЬЯХ, и ЛIШIь у Mastoteтmidae 

задние :крылья ириобрели небольшой веер, :который образован, пак 
у тараканов, ИCI,шочительно югалъной частью крыла, а анальная область 

сильно сжата и вытянута. 

Жллкование I,РЫЛьев сохраняет особенно примитивные черты у Ма

stoteYlnitidae и, Б меньшеll степени, у Pi"ote'l·mitidae. Радиус дает ветви 

Рис. 1.0 . Основная чаСТI> J:( РЫЛьев Calole rl7U!s jlavico llis F а Ь . . По Мар

тынову. 13 задних нрыльях аналъная обла<УIЪ сузнлась ивытянулась; 

позади нее югальная о бласть (Jug.) с дуг(юuрээноit жилкой (У. аге. ). 

спереди , Н.ак у более ПРlIМИТИВНЫХ тараканов, приче'М имеются две (5азаль

иых ветви , отходящих еще в области основной чешуи. Медиана, кубитус 

и аиальпая область пОхожи па 'те же части у тарю{анов, только последняя 

претерпела обратное развитие и ре уцирова.::rась до очень небольшого 7I~e

сткого образовюпIЛ, ноторое D задних ирыльях вытягивается IШИ бы це

ЛlоШом. Сетка разрежена 11 щеа\Ду ветвями 1\1 и Сп лишь наыечаются иро
меЖУТОЧlIые <<вставочные)) ЖИЛКИ, образующиеся за счет сет:ки (рис . 39). 
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Конечно, реДУIЩИЯ ана.;IЬНОЙ области и си."'Iьное разрастание дисталь

ной части Rрыльев термитов ПРОЮЗОШ.;IО вторично; и унепосредственных 

преДRОВ их относительные пропорции частей RРЫЛОВЫХ органов были 

б.;Iиже R норме. Если мы это учтем, то увидим, что все строение крыльев 

более примитивных термитов, сильно напоминая тараканов, было в то же 

время более архаичным. Глубокая. архаичность крыльев термитов прояв

ляется не только в меньшем числе продольных жиЛОR и В отсутствии на

стоящих (<Промежуточных», но прежде всего в их почти Гомономном со

стоянии. Даже у М astote~'mitidae расширение югальной об.;Iасти в задних 

КРЫ.;IЬЯХ еще довольно слабо; у Protermitidae оно находится почти что in 
status nascendi (рис. 40), а у других термитов не замечается и этого. Если 
у юiх югальная область II была Rогда-либо расширена, то, наверное, не 

БО.;Iьше чем у Protel·mitidae. Уж~ одно это застаВ.;Iяет нас утверждать, что 
термитов нельзя ПРOI13водить ни из TapaRaHoB, ни из известных нам Рто
toblattoidea, тар; RaR обе эти группы уже давно остави.;IИ позади себя пер
вичное состояние «ИЗ0птериИi>. Скорее можно было бы говорить о ВОЗl\ЮЖ

ности происхождения всех других таракановых от термитов, но Д;;ТЯ та

кого предположения также нет оснований, тар; RaR все термиты уже зна
чительно специализовались в разных других отношениях. 

Почти гомономное состояние крЫ.;Iьев термитов, при их сходстве с дру
гими таракановыми, ведет нас R заключению, что все эти группы про

иЗОшли из таRОЙ оБЩi}Й группы, у RОТОрой Rрыловые органы бы;;ти гомонОМ

ны, имели обычные пропорции частей и были жеСТRоваты, т. е. НОСИШI от

части.~хараRтер надкрылий. Эту стадию мы назва.;IИ (1937) стадией Ar'chi
soptera; она пройдена, надо предполагать, во времена нижнего Rарбона, 
а может быть даже в верхнем девоне, но, Rонечно, не ВПО.;Iне одновременно 

в намечавшихся CTBO.;IaX, у одних раньше, у других позже. Термиты со

хранили черты этой стадии .;Iучше, чем другие группы. 

Геологическая история 

ИСRопае:.\1blе теР:\lПТЫ п;шестны то;;тько из третичного периода, причем 

11З эоцена извеСТIrы: то;;тьно Jl astotennitidae. Из мезозоя и из бо:rее ранних 
отложеНИll теР::IШТЫ непзвеС'Iпbl. Это обстояте;;тьство, неСО:lшенно, сыгра;;то 

большую ро;;ть в фп;;тогеветпчеСБПХ соображешIЯХ авторов. Г а н Д л JI Р ш 
ПРОIIЗВОДJIЛ (1930) теР::lШТОВ из J.1еЗОЗОЙСliIIХ тарананов, а общественный 06-
раз жизни, говорит он, БЫ:I прпобретен имп в :lIe:IOBOM периоде. 

Некоторые другие (Н. Г о л ь м г р е н) нроизводят термитов иЗ 

Protoblattoidea. 
Мы думаем, что незаВI1СИМО от вреlиени приобретешIЯ термитами их 

xapaRTepHblx специализаЦИll, связанных с усвоением особого образа жизни, 
самый ствол тер;\штов шел независимо до архаllчеСRОЙ стадии Archisop
[ега, жившей еще в нижнем Rарбоне и верхнем девоне. Rогда термиты 

ушли в IIОЧВУ И В растеJIИЯ - мы не знаем, но, вероятно, задолго до тре

тичного периода, и [)тот уход, кар; это мы выясни;;:шв нашей р.аботе 1937 г., 
n обусловил ВОЗl\ЮЖНОСТЬ сохранения многих примитивных черт их орга
нюзации. 

МеаОЗОЙСRие термиты ЖИЦИ, вероятно, ма:IеНЬRИМИ RОЛОНиями или 

ОДИНОЧНО; скрытым образом жизни их, вероятно, и следует объяснять He~ 

нахождение их в меЗОЗОЙСRИХ о;гложениях. 

НАДОТРЛД DERMATOPTEROIDE4 

К этому надотряду относятся два рецентных отряда Dermaptera 11 
Hemimeroidea, а ия ИСRопаемых - недавно ставший нам известным и OHa~ 

завшийся уже довольно разнообразным отряд Protelythroptera Т i 11. 
Отряд yxoBepToR, или НОЖИСТОRРЫЛЫХ, Л И Н Н е е м и рядом после

дующих авторов считался частью отряда Orthoptet'a. Первым выделил его 
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в особый отряд DermapteTa Л я т рей л ь в 1831 г. Особым отрядом счи

JГал его и венский энтомолог Б р а у э р (1885), п можно удпвляться тому, 
'что Г а н Д л п р ш не выделил его в особый надотряд, тем более, что в осо-

.,бые надотряды им выделены были веснянки (Plecoptera) и эмбии (Embiottea). 
В 1923 и 1925 гг. я включал их еще в надотряд Orthoptet'oidea, но в 

1925 г. выделил Dermaptera и Hemime1'oidea в особый нмотряд Dermatop
teroidea. К р эм пт он также причислил их кпрямокрылым (Panorthoptera). 

Как особый надотряд они трактуются мною 1I в 1928 г.; к нему я отнес 

затем (1935) и отряд Protelythropte1'a, описанный Т п л л ь я р Д о м ('1931) 
из нижней перми Канзаса как отряд, родственный уховерткам. 

V Лямеера (1936) 
его Dermaptera (со вклю

чением в них рода Н emi
me1'us) также носят харак
тер надотряда, но объеди

няются вместе с Plecoptera 
и Embiodea в высшую 

группу Haploneura, по мо
ему мнению, не цельную. 

Для выяснения положения 

Dermaptera необходимо ос
таНОВIiТЬСЯ на некоторых 

особенностях их органи

зации, тем: более, что пале-

онтологnческая история 

---P.r!n2 уховерток нам чрезвычай
но слабо известна. 

---- Рrрs!л 

Рис. 41, Грудь Forficula auricularia; сверху 8mn
somanotum; Parnt паранотальные выступы; Pstn 
11., Pstn 2. - постнотальные выступы; 8ct - scu 
tum; Psdnm - псевдонотальнан перепонка; 8ct 
щиток; Prpstn - постнотальные отростки задне

СПИНКИ; St СТИГМЫ; Pntpr, - задние сочленовные 

, отростки СПИННИ (ориг.). 

По внешнему виду ухо

вертки явно напоминают 

веснянок, но отлnчаются 

от них чертами как свое

образной и высокой спе

циализации, так и глубо

кого архаизма. Голова у 

них направлена вперед и 

имеет нормальные жующие 

ротовые органы; глазки 

иногда есть; череп снаб

жен сверху У-видным 

швом, что является архаи

ческой чертой, как у тер

митов п сеноедов. Покровы 

гладкпе, Te~Hыe, блестя

ш;ие, как у тараканов и, 

отчасти, у сверчков. Пе

реднеспинка довольно зна

чительно расширена назад 

(рис. 41), но слабо в 

~TopOHЫ. Среднегрудь у уховерток сильно изменена п несомненно 

вторпчно уменьшена в связи с. укорочением их надкрылий, кото

рые у предков их, вероятно, были несколько длиннее. Строение зад

неспинкп также чрезвычайно Отклонил ось от первоначального состояния 

и имеет орпгинальную конфцгурацию. Позадитергальная перепонка (тет

brana postnotalis) всегда хорошо развита, как у тараканов, но, в отличие от 
последних, от средней частп ее всегда отходят два удлиненных перепонча

тых отростка (рис. 41, Prpstn.) в виде хвостИКОв. Эти отростки рисует и 
К р з м n т О н (1918), но не прпдает' им особого значеlIIlЯ. Интересно, 

что пара таких отростков рисуется им и для mesonotuffi. Первоначально 
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postnotum был прямым продолжением назад спиНRИ груди, но зате~1 Он 
или делался перепончатым, или редуцировался вовсе до слабого заднего 

краевого ут.олщения, названного R о м с т о к о м «axill.ary COrdi}. Мы 

ДУJl.iаем, что постнотальные отростки уховерток являются свидетельством 

того, что раиее, у предков их, postnotum простирался назад сильнее, чем 
теперь. 

у Hemime1'us W а 1 k. общий вид тела сверх,У, а особенно груди, уже 
сильнО напом.инает тарананов. Некоторые черты тараканов мы находим 

11 на брюшке. 8-й и 9-й сегменты у са!.IОК подверглись сильной редукции 

и скрыты внутри 7-го; 7-й стернит образует субгенитальную лопасть. 

Аналогичное явление мы находим и у тараканов, у которых 8-й и 9-й; сег

менты втянуты внутрь 7-го сегмента также и у самцов. Церки современ

ных De1'maptera и Hemimeridae потеряли членистость, но у личинОк при

митивного семейства Pygidicranidae церки длинны и членисты, а у юрских 
Protodiplatyidae они были члениСТЫМИ и во взрослом состоянии. Лапки 
у современных Dermatopteroidea трехчлеНИRовые, но у юрских P1'otodip
latyidae они были пяти'!. четырехчлеНИRовые; у РrоtоlуtlИ'орtМ'а Они были 
пятичлеНИRовые. 

В структуре половых органов Dermaptera очень своеобразны. У ииз
пmх Dermapte.ya, именно у Protode1'maptera, И!.18ется два парных penis'a, 
а у самок два влагалища. Эта парность являеТСЯ,чертой глубокой арха

ичности; из других насекОМЫХ парные половые отверстия сохранились 

еще толькО у Epheme.yop.tera, которые относятся к Palaeopterg~, Семейство 
Hemimeridae, как известно, замечательно живорождением и 00разованием 
плаценты. 

Уже одни YRазанные особенности ставят De1·mapte.ya и Hemimeridae 
совсем в стороне от прочих прямокрылых, но несколько приближают их 

к Blattopteroidea. 
По строению крыловых органов Dumaptera и Protelythroptera чрезвы

чайнО своеобразны. Передние придаmи у них имеют характер наДRРЫЛИЙ 

и даже элитр и лишены жилок, а задние крылья перепончаты, расширены, 

имеют странное ilШЛRование и очень оригинально складываются в покое. 

Элитрообраqные пере;J;нпе крыловые органы и своеобразный способ скла

дывания задних крЫ.:Iьев, с перегпбом крыла около середины поперек, на

поминает несколькО жуков и с жуками их HepeДRo и сопоставляли и даже 

сближали (Rрэмптон). O;J;BaKo эти Cxo;J;cTBa, при б.:IижаЙшем рассмотре

нии, оказываются сходствамп внешнего харктера. Rожистокрылы~ все 

же -(<Прямокрылые>} в широком: смысле слова, хотя и аберрантные, и 

даже по крыловым органам они, как мы сейчас увидим, примыкают к ним, 

а не к жукам, которые через 1I1egaloptera (Sialidae, Corydalidae) связыва
ются с сетчатокрылыми, отчасти с Hymenoptera, а вообще с огромным, но, 

i> В сущности, единым комплексом Oligoneoptera или Holometabola. 
Морфология крыловых органов и их жилкования у кожистокрылых 

изучалась рядом автором - Р е Д т е н б а хер о м, Цах е р о м 

(1911), М. Б е р р о м (1914), R о м с т о к о м (1918), Т и л л ь я р

Д о м (1931) Б е й - Б и е н к о (1936) и другими, - но до сего времеин 

остаеlСЯ далеко не выясненной. 

НаДКРЫЛЫI и крылья уховерток 

Передние крыловые органы уховерток представлены, как известно, 

«чешуей}}, т. е. укороченными буроватыми гладкими надкрыльями, без 

жилкования. В основании их мы находим сзади маленькую вытянутую 

перепончатую югальную пластинку, а базально от нее перепонку, переходя

щую в postnotum (рис. 42, Jug.). Вдоль части заднего края тянется хити
новая полоска - утолщение, несущее снизу ряды .шИПИRОВ. Очень ко

ротн:ие шипики сидят и на основной части надкрылий. 
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у современных уховерто:к ;'ЮIЛнования в наДКРЫЛЫLХ нет, но раньше, 

у пред:ков их, оно, наверное, существовало, кю{ существовало оно в над

крыльях родственного отряда P'I'otelyth'l'opte1'a, n\Ившего в пер,мское время, 
Присутствующие н:а Э.ilитрах вымершей уховеРТЮI P'/'olodiplalys fOI'tis 
М а l' t. (юра Нара-тау) 5 или 6 бурых тонких полосок являются, очень 
возможно, ОQтатками или следами проходипших здесь когда-то ашлон:. 

у предков Del'тnapte'l'a задние :КРЫЛЬЯ, вероятно, были нескольно ДЛИН

нее, чеj\-I у современных .чJорм, но У нас нет основания принимать, что онн 
были раньше ДJIliIННЫ!\"IИ и поr,рывали брюшко ; положени:е дела в з адних 

mеmог! 

· Рис. 42. а-Ъ Forjicula anricularia; ВИ:J; на;з:крылья 

сверху, с просвечивающими трахсями и ва:щяя основная 

часть нацнрылья: с треугольным югальпым отделом 

(JlIg.) И постъюгальной перепонкой (mеtjuш); упслнчено 
(ориг.). 

крыльях, как 'сейчас 

увидим, говорит ско

рее за то, что над

крылья уховерток ни

когда не были длин

ными. Задние КРЩIЬЯ 

в расправ.lIенном со-

• стоянии имеют неко
торое сходство с ухом 

человека (рис. 43). 
Основная часть их бо

лее или менее HOlНlI-

стая, ХИТИНllЗ0ван-

ная, частью о:крашен

ная, остаJIьная~мем

бранозная и прозрач

ная. От конца ОСНОВ

ной части заднего 

I{рыла, которую мы 

будем называть зад

ней чешуей (squama), 
отходит по радиусам 

ряд жилок. 

Жилкрвание кры

льев уховерток изу

чено недостаточно и 

интерп ретировалось 

различно. На рисун, 

ке 43 дана копия ри
сунка .М 305 R о м
С Т О К а (1918, стр. 

295) с его обозначе

ниями. Uбласть кры-

ла, поддерживаемая 

радиально расходнщuмися жилками, есть, н.3н: он говорит, анальная 

область; преанальная часть (мы называеи ее «чешуей заднего !,рыла»), 

говорит он, сильно редуцирована и содер;.rПIТ толыю две продольных 

жилки ; эта часть ХИТИНИЗ0вана, Интерпретация iКн:шопания дана !{ОМСТО

КОм на основе трахеации нимфального крыла. Большан часть крыла под

дер;тшвается, следовательно, ветвями A1 , а А2 и Аз проходят, по его мне
нию, в самой осн;овной части. Вторую жилку спереди он считае'г нубиту

сом, тан нан он . трахеИЗ'уется ветвью, отходящей базально от А. Спереди 

от нее проходит R. 
Это толкование оurиб очно, и ОI1Iибни его проистекают , кан: от прnме

нения метода определеЮIЯ '!rn:лок на осцове тр а хеацип, ТЮ и т того, чтО 

~ЮI,iJRова1ПIе «чешую) просто не было достаточно выяснено в разных се

мействах. В работе 1925 г . я KpaT~O отметил , что основная часть веера 

. КРЫ. а " оверток обрадована lОГQЛЬНОЙ областью , а радиальные ветви ,

это ветви А2 (я называл ее тогда Аз); в чешуе я видел болы.nе а\lШО1\ . 
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• 

т П· л л ь я р Д Относит радиальные 7IПIЛКИ веера к системе 1А, частью 

2А и ЗА, а спереди даже 1>: системе кубитуса (:Книга о насекомых 

_ встралии, 1926, рис. 15) . Эти инте.рпретации жилкования I~рыJIеiз ухо-
. верток я считаю теперь тоше нелраВl1ЛЬНЫМИ . 

• 

Рис. 43 . Крыл уховерпiИ по Коме'гону с его· обозна'lениfВlИ 

(С о m s t о с k, 1.91 8, fjg. 30;)) . 

Рис. 44. Жию,;ование задней чешуи 1I начала югальных жилок у ApacllYUs feae. 
R - lще Be TBI'! радиуса ; SC - теневая поло I а ИЛИ след SC; J\i[ - медиана; Cu

нубитус; А1 11 Л 2 - 1-я и 2 -я анальные ;ЮiJIИ И , Jug. - югальные ;ЕИЛЮI (ориг . ) . 

За последнее время я заНЯJIСЯ подробнее · "рыльями н надкрыльями 

уховертOJ и пришел к илы 1 заключениям. Не входя здесь в подробности, 
отметим лишь наши основные выводы. 

НадкрЫJIЫО уховерток морфо огИчески отвечает не целое задпее крыло 

их , . а по существу лишь его основная, иередко слегка хиТJIНИЗ0ванная 

часть, которая и: по форме наПОминает чешуевидные иаднрыльл; это , сле

ователъно , чешуя задних нры:хье в. В ;JТОЙ чешуе мы обыкновенио эаr.lе

чаем и жп bl'r, У одних родов (ср . ро Apac/1Yus, рис. L14) довольuо ясные, 
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у других - заменяющиеся в той и;:ш иной мере C.;IerKa пигментпрованными: 
хитинююванными полосками. 

Мы ~ должны прежде всего разобраться в жилковании этой «чешуевид
НОй>} части Kpbl.;Ia. 

Та картина, которую дает НЮ.I основная часть крыла Apachyus jeae 
(рис. 44), особенно Д.;Iя нас инструктивна; она помогает нам разобраться 
в жилковании и понять ffi'o и У других родов и сем~Йств. В передней части 
крыла, от самогО основани:н, проходит сильная жилка, вскоре де:шщаяся 

на две ветви, идущих наружу; задняя ветвь доходит до конца «чешуш} 

и в дистальной части дает даже короткие веточки сзади и спереди, перед

няя же ветвь короче и далее переходит в тень. Эту двойную ЖИЛRУ не:IЬЗЯ 

TpaRToBaTb иначе RaK радиус; задняя ветвь есть собственно R, а в передней 
ветви приходится видеть praeradius (рг), RОТОРЫЙ, RaR мы видели, неиз

менно присутствует в задних RрЫЛЬЯХ TapaRaHoB, богомолов и Blattopte1'oi
dea вообще. Спереди от радиуса мы видим еще одну RОрОТRУЮ темную по
ЛОСRУ; она по всей вероятности является oCTaTRoM субкосты (SC). Сзади 
от R отходит Д.;Iинная, но ДОВО.;Iьно ТОНRая медиана (М), у Apachyus не об
разующая ветвей. Да.;Iее С.;Iедует КОРОТRая Rосая жилка; ее трудно интер

претировать иначе RaR Rубитус, но, Rонечно, трудно СRазать, есть ЛII это f 

СиА или СиР. 1 После довольно значительного перерыва мы находим две 
связанных в основании жилки; эт~, Rонечно, ана.;Iьные ЖИЛRИ. О перед

ней из них мы будем говорить ниже, а задняя ЖИЛRа, длинная, BnO.;IHe 
соответствует таRОй же ЖИЛRе у Forjicula и других родов; мы думаем, что 
ее можно считать второй анальной ЖИЛRИЙ, т. е. Аз. У Apachyus эта жи.,СIRа 11 

BCRope же образует сзади ветви, всего в I\оличестве 4-5, но они очень ко
РОТRИ, TaR дак их RaR бы срезает СRлаДRа или лини:н подгиба задней об
ширной мембранозной части Rрыла под «чешую>}. R срезанным Rонцам 
этих веточек второй анальной жилю!: (Аз) подходят передние RОНЦЫ ра
диальных жИЛОR задней части Rрыла, но последние явно не являются 

прОДО.;Iжением первых, и числоих больше. При СRладывании Rрыла обшир

ная мембранозная задненаружная часть Rрыла в Rонце RОНЦОВ подги

бается ПОДо«ОСНОВНУЮi} часть, т. е. под ({чешую)} задних Rрыльев по линии, 

«срезающей>} Rороткие веТОЧRИ. У Forjicula (рис. 45) и Labidura (рис. 46) 
HeROTopble ЖИЛRИ Apachyus частично или нацело заменяются бурыми по
лосами. R ясен и здесь, прерадиуса (Рг) RaR слабой жилки нет, но он, 
несомненно, представлен или замещен бурой ПРОДО.;Iьной полосой, проте

кающей RaK у ,Apachyus; у Forjicu la мы здесь находим иногда и следы сла
бого просвета. В средней части R связан (<поперечной>} ЖИЛRОй с М; эта 
(illоперечнаю> жилка, несомненно, отвечает одной И3 задних веточеR ради

уса Apachyus. 
Следы суБRОСТЫ выражены слабо. Медиана у Forjicula и Labidura от

личается от медианы Apachyus тем, что в дистальной половине она дает' 
сзади ветвь, которая проходит параллельно ей до Rонца чешуи, пересщшя 

линию перегиба, отделяющую у них заднюю или анальную часть чешуи от 

передней. Я отнюдь не уверен, однако, что эта ЖИЛRа, по Rрайней мере ее 

большая часть, расположенная за линией сгиба, принадлежит медиане; 

возможно, что первоначально она относилась R системе кубитуса или даже 
анальной ЖИЛRИ. Rубитус у Labidura выражен хорошо и имеет TaRoe же 
Rocoe направление, RaR у Apachyus; 2 у Forjicula, наоборот, он представлен 
тенью, бурой полосой, идущей по тому же направлению. Узкий бледный 

перерыв отделяет от Rубитуса следующую параллельную ей ЖИЛRУ, свя

занную в основании с А2; эту жилку, очевидно, необходимо признать за 

А1 • Она еще ясна у Labidura, ноу Forjicula на ее месте лишь буроватая по
ЛОСRа. У Apachyus, RaR мы видели, следующая за Rубитусом RорОТRая 

1 Если придавать значение сравнениям с жилнованием наднрылий Protelyth
roptera, то нубитус уховертон будет отвечать снорее СцР, а СцА подвергся редунции. 

2 ЭТО косое направление и делает возможной гипотезу, что здесь мы-имеем пере;:;: 

собой снорее СцР, чем СцА. 
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жп:п-ш отделена от него широним ПРОftlеЖУТI{ОМ, но все же она, по всей 

вероятности, соответствует А1 Labiduridae, лишь в филогенезе, в процессе 

реДУI{ЦИИ, с.,rестившаяся назад. К нубптусу мы еще вернемся ниже , а сейчас 

рассмотрим заднюю анальную ЖИJ1RУ, RОТОрую мы наз!3аJIИ А2 (=У.lьнар
нОЙ ЖИ.пне Цехара и Берра) . Называя ее тан, мы не хотим сназать, что 

анальная область первонач3JIЬНЫХ надкрыльеподобных нрыльев непо

средственных предков Dcnnap lera имела ТО.lько две анальных жилки . 

Врроятно, что ИХ было 3 или даже 4-5 , вак у Р"оtelythj'opte'l'a, но Бедь 

в задних RрЫЛЬЯХ, при расширении анальнОй области, следующие за А2 
анальные ашлки или ветви обычно {у Polyneop tc'I'a) де.n:аются ветвями А2 • 

В том же смысле я ПОШI;\JaЮ И А2 yxobepTOI-С 
В отличие от сохранивших первоначальное носое направление, но вто-

рично уi\ОРОТИВШИХСЯ нyfiитуса и первой анальной жилю:r, А2 у всех ухо-

I 
1 
I 
1 
1 -
1 -
I 
1 
1 
1 

I 
JUI1 

Рис. 45 . Основная часть заднего нрыла Forficula auricula ria. 

• 

верток сильнО разрослось и доходит до нонца чешуи (squama). Она дает

сзади немного ветвей, 4 (или 5) - у Apachyus, . 5 ~ у LabiJiura, 2 или 3-
(?) - У F01'/icula. Они всюду RОРОТЮI (нроме основной) и нан бы резаны 
проходящей здесь снладоЧноЙ. 

Кажется, все авторы считают подходящие н нонцам ветвей анальной 

ЖИЛЮI (А2) основные радиальные жилии ИХ продолжениями, т. е . ветвями · 

А2 [(см. например , рис. 16 в статье Т и л л ь я р Д а о Protelythj'optet'a 
(1931), рис. 5 в СВОДI-,е кожистонрылых Е е й - Б и е н н о (1936), а таиже· 

статью Б е р р а (1914)]. Однако ПРll этом игнорируется то, что радиаль
ные жилки НI-шан не являются ПРЯ1\IЫМ продолжением норотни..'( анальных 

'liетвей, а подходят н ним под углом и лишь сочленяются или(<при:мынаЮТI) 

н ним; на основных жилнах незаВИСИIllОСТЬ радиальных жилон от Dетвей 

анальной особенно ясна. Рассмотрение хода всех этих ЖИЛОн приводит' 

нас н определенному заключению, что все эти «радиаЛЫ-Iыеl) жилни .ШIШЬ 

вторично СDязались 1-[ I-\оординировались с ветвями А2 , а первоначально 

были от них совершенно незаВИСИ:МЫl\1И. 

Так ато и есть D деЙствите:IЬНОСТИ. По линии, связывающей нонцы вет
вей А2 , нончается ана.льная об .;Jасть, а с ней и вся «чешую) задних нрыльев. 

-у Apachyus здесь, между ветвями А2 , располагаются мелкие шипики 
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D виде краевой полосы; граница меащу собственно чешуей 11 задней мем
бранозной частью здесь особенно резна. 

Мы уже отметили выше, что тотчас за концами коротких' ветвей А2 и 
далее к концу, тотчас за нонцевой частью саIlIОЙ А2 , проходит тонкая ли

ния сгиба, по которой вся задняя инаружнан перепончат::ш часть НРЫЛ 

при складывании подгибается под чешую тав, вак это происходит п у 

других групп, когда их югальнал: область подгибается, при СRладыванпи, 

под aHO-RубитаJIЬНУЮ часть. 

Из всего вышеСRазанного с несомненностью следует, что «чешуевиднаЯl} 

часть задних крыльев yxoBepToR, со все~ПI ее ЖИЛRами, Rончается ворот
кими веточками А2 и Отвечает морфологически передней чешуе или на -
нрылья:м, а раСПОJlагающаяся позади веточек А2 и снаружи от А2 обшир 

ная мембранозная часть с радиальными аШЛRами есть не что иное, как 

ЧРiзвычайно разросшаяся югальная область 11 ir neala. В связи. с необы

чайным POCTO:'i ~той области, в ней сформировались свои жилии и свои, 

Рис. {,б. Основная часть за~него нрыла Labidura "iparia; обозначения, нак 
на рис. {,4. 

Becь~a своеобразные, ск.JIадки, однако основное отношение ее к собственно 

нрылу или К «чешуе>} в филогенезе не извратилось. У таких форм, как 

FOI/iculidae и Labidura , oT основнОй части А2 к апикальной части «чешую} 
тянетсп еще одна линия сгиба, но эта .:пшил: подгиба анаJIЬНОЙ+ югальноiI 

, областей под переднюю часть чешуи не везде И.меется и ВОЗНИRла, вероя:тно, 

н' связи с большой шириной у них ан:а.JIЬНОЙ области. Основная линия под

гиба, отграничивающая югальную область От анадьной ; начинается тот

час за началом А2 , между ней и выдающейся вперед основной югальной 

:ГЕИJШОЙ; против нонца первой ветви А2 линия сгиба меняет свое направле
ние, направляясь вперед и наружу. 

J\ЛlIновидное н:онеЧllое поле, несомненно, сильно изменено, и его мор

фологию сейчас вьшснить трудно, но мне дуыается, что первоначально OH~ 

прн:надлежала чешуе и лишь позже отграничилась (отчленилась) и УД.JIИ

пилась. 

В филогенезе De1'maptc1'a, следовательно, имел место процесс не только 
ра ширенил, но и надвигания югаЛЬRОЙ области на заднее крыло сзади 

И,В конце концов, даже снаружи. При складывании всл эта ОГРОМflая югаль

ная область складывается и, в конце ' н:онцов, подгибается под чешую, 

т. е , под истинное задне~ I,РЫЛО, ка!" обычно. Анальная область в образо

ванин веера по существу не участвует. 
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Такая трактовка жилкования задних l\рыльев Dепnарtеrа с первого 

взгляда может показаться странной, но на самом'деле ничего «странного» 

з;:t;есь нет, п то, что пропзошло у них с задними крыльями, не отавит их обо

собленно. Для поiIИмания тех метаморфоз, которые испытали задние кры
лья yxoBep'J'Ol\, мы должны прежде воего учесть основной характер пер-' 
ВIIЧНЫХ крыльев предков раосматривае~IЫХ Pterygota. Как :\lЫ уже отме
чали выше, первоначально не ТОлько передние, но и задние первичные кры· 

ЛОВhrе органы носили окорее характер надкры.:аиЙ (arcllitegminaj. 3aAНlle 
надкрылья при этом были rtервоначально вполне сходны о передними и по 

жилкованию и по форме (гомономное соотояние). Мы не должны непре

менно предполагать, что эти ранние гомономные крылья или надкрылья 

были одинаковы у воех групп древних Neoptera. Они, конечно, были до
вольно разнообразны, у одних длиннее, у других короче или шире и т. п. 

П редотавляетоя вероятным, что у уховерток Они никогда не былитак длинны, 

как у прямокрылых, хотя, вероятно, и были длиннее, чем в наотоящее время. 

Процесс расширения и мембранизации задне-ооновной части задних 

«l\рыльев>} также шел далеко не одщнаково в разных группах. Как мы уже 

виде.;rи выше, у таракановых этОТ процесс шел совершенно иначе, чем 

у прямокрылых и других насекомых. У yxoBepTOl\, у которых и передние, 
и задние надкрылья, видимо, никогда не были длинны и не закрывали брюш

ка, характер расширения задних крыльев неизбежно должен был быть 

очень своеобразным. 

'Когда у предков Dermaptera сказалась потребность в увеличении пло
щади задних «крыльев», у них стали разрастаться и: ана.;rьная и югальнея 

области: А2, как мы видели, вытянулаQЬ и несла сзади 3-5 ветвей, но этого 
расширения для целей пОлета БЬLJIО, очевидно, недостаточно, что и понятно, 

раз первичные крылья или надкрылья их были сравните.;rьно коротки. 

Естественно, что в таком случае особенно оильно разраота.;rась юга льна я 

область, которая надвинулась на «крыло>} позади анальной облаоти и 

своими наружными частями с наружными радиальными жилками разрос

лась даже снаружи от «чешую}. Формировавшиеся в югалыюй об.;rаСТII 

жилки неизбежно изменялисЬ и постепенно располагались согласно тре

бованиям мехаНlIl\И .полета растущих крыльев. Так постепенно сложилось 

их радиальное жиЛКОвание. 

у одних ЛИ только Dermaptera большая часть поверхности крыльев 
образована югальной областью, которая разрос.;rась позади и снаружи 

от анальной ооласти, и нет .;rи каких-.;rибо аналогий в этом отношении 

С другими группами? 

Да, такие аналогии и сходства есть. Мы уже ВИдели, что у тараканов 

весь их (<Веер)} образован югальной областью, но эта область у них все же 

не разрастается к наружи от кубитокостальной части. 

«Анальный веер» Mantodea также образован разросшейся югальной 

частью, но у этих насекомых мы встречаемся, кроме того, с одним весьма 

·интересным явлением в передних крыльях, а именно; югальная область 

у многих М antidae здесь также подверглась разрастанию и, что особенно 
важно, она также как бы надвинул ась сзади на анальную часть, приче:\1 

некоторые из ее жилок (шриспособилисы> к направлению анальных и 

дали нечто вроде продолжения последних (рис. 47), По существу, в фило
генезе задних крыльев уховерток произошло то же самое, только в гораз

до более крупном масштабе. 

:в. описанном процессе разрастания югальной области предков уховер

ток еоть, таким образом, HeMa.;ro общего с 'тем, что испытали в своей исто
рии богомолы и тараканы, толькО в связи с сравнительно неБОЛЬШИl\Ш раз

мерами перВIIЧНЫХ надкрылий предков уховерток разрастание югальной 

области было особенно энергичным и. пошло неСRОЛько иначе, В да:rьней

ше},! произошли изменения, по большеrUr части редукционного хараытера, 

и в жилковании чешуи. В связи с необычайным разрастанием югаЛJ;>НОЙ " 
области выработалось и очень своеобраз~ое складывание. 
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Форма, строение и СК:lадывание «кры:rьеш>, а также 11 строение грудп, 

брюшка и IIO:rOBblX органов, - все это свидетельствует о большой обо

собленности и древности cTBo;ra Deymaptera, но в то же вреl\IЯ нарисо

ванны;й нами процесс морфогенеза крыльев их говорит о некоторой бли

зости ствола Dermaptera к стволу ВlаttорtегоШ{'д. 
В отряде Dermaptel'a раз:rичают (Б е й - Б и е н к о, 1936) среди со

временных представителей два подотряда: Arixenina с одШll\! родом П 

DermapteTa с 5 или 6 сеl\fеЙствами. Третичные уховертки известны с эо
цена и отнесены в большинстве к COBpel\IeHHblM родам. Виды из формаЦЮJ; 
Флорисан (Florissant), Ко;rорадо, выделены в особый род Labiduromma 
S с u d d.; одна форма из прусского янтаря - в род Ocellia 01 f. Из. 

мезозоя описаны с опреде;rенностью две фор:мы - Protodiplatys fortis 
и Semeno(Jiola obliquotruncata, описанные М а рты н о в ы м из отложе

ний Кара-тау (доггер). ПервыЙ род очень напоминает представителей со

временного семейства Pygidicl'anidae, но от;rпчается тем, что церки у нег(}· 

Рис. 47. Mantis religiosa L. основная часть переднего :крыла, 
по:кавывающая характерную форму и жилнование югальной 

области. По Мартынову (1925). 

бы;rи еще членистые, а лапки состояли из 5-4 члеников, элитры несли по
:rОСКИ, бывшие, может быть, следами жилок. М а рты н о в выделИJГ 

егО в особое сеl\lейство, а Б е й - Б и е н к о даже в особый подотряд 

Archidermapte~·a. В указанных признаках Protodiplatyidae .0бнаруживаюТ' 
более архаические признаки, в чем Они уже напоминают, хотяи отда:rенно, 

пермский отряд P'rotelytroptera Т i 11.; однако это все же были настоя

щие уховертки, и для выяснения вопроса о происхождении отряда пет

maptera дают немного. Semeno(Jwla М а r t. относится уже к настоящим 
уховерткам - Dermaptera s. str. 

ОТРЯД PROTELYTROPTERA Т 1 L L. 

ИЗ перми, именно из нижнепермских отложений Канзаса, Т и л л ь

я р Д о м описан (1931) новый отряд Ргоtelytroptera, в котором ОН скло

нен видеть группу, давшую нача:rо Dermaptera. К арп е н т ер ознако

ми:r нас (1933) с некоторыми, неизвестными раньше, деталями строения 

этих насекомых и описа:r несколько новых фОРl\I. ОН считает этот отряд со

всем независимым ОТ Dermaptera и вымершим. Оба они производят Рто
te'lytroptera от древних тарананов, от которых они произошли в нижней 

части верхнего карбона. Protocoleopte1'a, по их мнению, могли быть дери
ватами древних P'rotelytroptera. 

Protelyt'j'optera действительно уже наПОl\Шна:rи уховерток, но элитры 
у нцх были длиннее и имели простое жилкование из продо:rьных жилон,. 

без поперечных или сетки; сзади у большинства было онаймлениеj задни~ 
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:крылья были длиннее передних; в ншлковаНПII было, действительно, 

некоторое сходство с уховертками, существовало и поперечное СКJIадыва

ние, однако, жилкование их, в общем, настолько сильно отличалось от ухо

:верток и в то же время уже настолько было специализовано, что считать, 

'ЧтО Dermaptera мог.:rи произойти от них, невозможно. Это, конечно, боко
вая вымершая самостоятельная ветвь, но все же родственная De'rmaptera, 
почему мОжно думать, что обе эти группы (к ним нужно прибавить и со

временных паразитических Hemirneridae) произошли от общих корней. 

ОграНИЧIL'\iСЯ краткими замечаниями о жилковании задних крыльев 

Protelytroptera. Я согласен с трактовкой обоими авторами 5с, R, R5 
и М, но да.:rьше я расхожусь с ними. Кубитус изображается и]\ш не одина

ково; по Карпентеру перед задней двойной жилкой проходит одна ясная 

жилка, которую Он обозначает Си1 • Может быть это и так, но не исключена, 

однако, возможность, чтО это СиР. Далее идет двойная жилка, состоящая 

;:из слабой передней и сильной задней, от которой отходят радиальные ветви 

(фиг. 48). Тплльярд 

считает их за А1 и А2, 

Карпентер за СиР 

,(Си1) и А1 , НО С по

о.:rедним: еще труднее 

~огласиться, так как 

А1 никогда не обра

зует таких ветвей. 

Так как в надкры

льях позади А2 нахО
дятся две или три 

анальных жилки (в 

'ТОм чис:те и подкрае

,вая), то и в задних 

Е-РЫ:ТЬЯХ А2 мог:та бы 
нести то.:rько 2-3 вет
ви, а меж;з;у тем их 

много. Следовате:ть

но, это, как n в 

крыльях yxoBepToR, 
югальные радиа.:rь

ные .жи.:rки~ распо

лагающиеся з Д е с ь 

PIIC:'.S. Protelytron permianum Т i 11. Ренонструнция 

Карпентера. 

аналогично расположению тех же жилок у тараканов. Анальная 

жилка здесь, вероятно, одна и идет спереди от общей толстой югаль

ной. Ветви анальной жилки, вероятно, выпали, редуцировались. Как.им 

главным жилкам принадлежат ветви в апикальной части крыла - не 

.ясно. Как мы видим, отличия в жилковании крыльев Protelytroptera от 

жилкования у уховерток значительные; (<Веер» построен здесь гораздо бо

лее сходно с та ракановыми, чем уховертками, и это сходство являетс}! 

:тишним указанием в по:тьзу родства всего надотряда с таракановыми. 

Родство это, однако, не близкое, так RaK строение KPbl:IOBblX органов здесь 
си:тьно ОТ:Iичается от строения тех же органов у таракановых. 

В бедности жилками анальной области, в простой медиане и даже в ха

рактере югальной об.:rасти больше сходства с боr;омолами, у которых пе
редняя югальная область, как уже упомянуто, кi:ш бы надвигается сзаДII 

на ана:т:рную. Ясно, что вся группа Dermatopte,'oidea могла отделиться не 
от таракапов, у которых в анальной об.:rасти раЗВlIЛОСЬ уже много ЖИ:ТОН, 

а лишь от корней ствола Blattopteroidea, у которых анальная область пер,
воначально имела 2-3 анальных жилки. Эти норни таракановых были уже 
близки к корням Paraplecopte,·a. Это мы и старались выразить на нашей 
таблице. Время обособления надотряда мы должны отодвинуть, естественно, 

по крайней мере в нижний карбон. 
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Я не думаю, чтобы отсутствие сетки у Derтnaptera и ·Pyotelytroptera 
было первичным; та или иная сетка была, вероятно, ПРIшадлежностью 

archHegmina у всех первичных Ptei'ygota, но она утратилась, видимо, уже у 
предков этих отрядов, вероятно, в связи с дальнейшей ХИТIIНIшацпей пер

ВlIЧНЫХ надкрылий, хотя у таракановых исчезновения сеток 11 не ПРОИЗОШ.:IО. 
3амечательной особенностью надотряда DerriLatopte~'oidea ЯВ.:Iяетс.я: то, 

что иеРВlIчные заднпе надиры.:IЬЯ фаитичеСКII в настоящие КРЫ.:IЬЯ не пре

вратились ни у De1'тnapte1'a, ни у Protelyt1'Opte1'a, а сохраняли свое подобие 
переДНlIМ; собственно же перепонка I~рыла образовалась там и тут вспед

ствие разрастания югальной части. 

Сильное развитие югальной части при реДУИЦlIИ анальной мы видим 

и у Blattopte1'oidea, но у них суженная анальная часть таиже вытягивается 
и самостоятельнО кончается на ираю ирыла. У Demraptera аНaJIьная часть 
не сужена, а на ионце {{аи бы срезана 11 обрасла югальнОй частью. 
у Protelytropte1'a лапии состояли уже из пяти членииов, цеРИlI бы;ш 

членистые, но короткие, наПОJ\ШН8ющие церии тараианов. У Dегтnарtега 

церии (Ргоtоdiрlаtуidае) напоминали БО.:Iее церии веснянои. 

De~'тnaptera - нааемные ночные насеиомые, живут сирытно в сырых 

местах; Heтniтneroidea перешли и паразитизму и живут в шерсти неиото

рых грызунов. Судя по очень корОТИIIМ церкам, ProtelytropteTa были таиже 
наземными насеиомыми, но их далекие предии, прОllзошедшие от корней 

таракановых, наверное имели водных нимф. 

ORTHOPTEROIDEA И :СЛiI3КЯЕ к HIIl\I гру'ппы 

Среди современных Polyneoptel'a, O/'thopteroidea и Plecopteroidea резко 
различаются; уже и прежде веснянои и эмБIIЙ отделя,'ш далеко от прямо

крылых И ВIшючали иногда в группу «ложносеЗ::Ч8ТОИРЫЛЫХ», вместе 

со стрекозами и ceHOeAaJ\IIl' (Хо л о Д к о в с R И Й). :Мною они были ВRлючены 
сначала в надотряд Огthорtеi'оideа, но потом выделены в особый надотряд. 

Особым надотрядом они считались и К р эм п т о н о м (1924), который .. 
включил их в свою секцию Оrthорtеrаdеlрlц:а, отвечающую нашему от

делу Polyneopte1·a. Л я м е е р также сб.:IlIжал веснянок и ;)J',lбий с прямо
крылыми И объединил их ('1936) с уховерТК8:\Ш в групиу Haploneru-a 
характера надотряда. Выше мы ТОльио что обосновали самостоятельность 

надотряда DerтnatQpteroidea, который стОит ближе скорее к Blattopteroidea. 
Если не <только современные, но и третичные и даже иавестные lIilезо

ЗОйсиие представители Plecoptel'oidea ре,жо К8К надотряд отличаются от 
Orthopteroidea, то не так было в палеозое, где мы находим ряд новых се
мейств ·и Д8ж'е неиоторые отряды, которые существенно изменяют паши 

представления об отношениях этих групп. Отзвуком вымерших групп яв-

. ляется среди современных групп семейство Grylloblattidae, которое не 

знают куда отнести. Ниже мы иостараемся выяснить его положение. Об

ратимся и палеОЗ0йским группам. 

В верхнем карбоне мы застаем, можно сказать, расцвет прЯМОКРЫ.:IЫХ 

насекомых. Онн были представлены множеством семейств, ив которых .:Iишь 

немногие, ИJ',[еннО С достоверностью топько Oeqischiidae и Stenaropodidae, 1 

имели прыгательные задние ноги, узкие передние крылья и расширенные 

(не сильно) заднiIе. Жилкование крыльев,' главным, образом передних 

(в задних оно недостаточно иавестно), также имело уже некоторые опреде-

ленные черты ПОСJIедующих, т. е. меаозойских и кайнОЗОйСКИХ O~·thoptel·a

$altatoria. 

1 Га н Д л и р щ сближает с сем. Oedischiidae, и не бев основания, известные по 

передним RРЫЛЬЯМ Stenoneиrites Н а n d 1., а таиже Homalophlebia В r О g n. с Н. 
jinoti В r о g n., и Parahomalophlebia Н а n d 1. с Р. courtini В r о g n. (1919). RpO~le 
того Л я м е е р отметил определенно (1917), что описанная М е н ь е (1912) Ноmа
lo рЫеЫа сои [оn i есть, в сущности, ВИ;J, рода Oedischia. Г а н: ;J, л и р щ, O;J.HaHo, 

выделил Э'1;У фОр~jу в особый род Anhornalophlebia Н а n d 1. 
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Самки в этих группах несли типичный яйцеклад . Голова направлена 

вниз или, реже, вниз и впер д. Н а 1>ис. 49 мы даем рю\онстру:кцию пред
ставителя Oedischiidae. ан:мы ВllДИМ, зтот род, - мы изобразили з есь 

общий вид тела самки рода JИе tQеdisсhia М а r t., - действитеJlЬНО уже 

очень походил на COBpe~leHНЫX прямокры ых, но был примитивнее, что 

видно иа следующего: бедра задних ног БЫJНI утолщены слабее, чем у со

nремеJfНЫХ форм (:кроме неноторых S tenopelma [шае), жилкование перед~ 

Н:ИХ крыльев БЫJlO явно ПРПi\1итивпос и носило черты отчасти AC?"idiodea, 
отчасти Те ttigonio.dca , но , пожалуй, еще более nоходило на ЖИЛI{ование у 

Haglodea, т. е. совмеща:IО черты посл едующих надотрядов, ь:р01l1е Gt'yl-

Рис. 4 9 . M elocdi$rllia р . Р :НОIfСТРУКЦIlЯ Te! l a , НОГ п яiiцехла rщ ПО О воыу 

ви ду М . lallg ip~s .i\I а r t ., g . n . s p. n. нв Чена рJ.Ы ; к рылья цаны по 111 . тnagni-

jica .\1 а г t. с ]Jвы -Горы (OpIIY.) 

lodca, ctpoeI-Гие жилкованпЯ: Rрыльев иоторых ОТJшчается гораадо бо ь

ПШ'М своеобразием. Судя по немн6ги:м и:меющимся данным, например , 

по остатиам за него к рыла 111 etoedl:scltia (?) lon ' ipes sp. п . 1 и у н к ТО

РЫХ RамеНIIОУГОЛЬЩ>IХ пред 'тавителеii , ЖИЛRован:nе з адflИX Itрылъев го

раздо меньше отличалосъ от lЮlJlliоваВ:Юl п редв:их Rрылъев, чем у саnре

:менных родоjЗ . Аиальныii nеер (несомне1ШО , аяо-югальный) существ вал 

но был меньше, слабее развит, че~1 у современны r групп. МУ3ЫRаЛhlIЫЙ 

аппарат еще не был развит; н.ihJ,еltлад бы. устроен, ВИДИМО , сходно с тем, 

кан он устроен у conpeMeHIIЫ r кувне'Шновых. Церки 13 этих семействах 

нам хорошо еще неИ8ве тны, но, ВО ВСЯl-(ОМ случае , U fIИ бы И очень укор о

чены, и у Metoedisc7z,ia (?) longipes, 'наПРИll1ер, были, по всем видимо тю, 
уже нечленистыми, паR у современных прЯМОRр~ЛЫХ. 

Если не все, 'Го больrп:n:н ТВО прочих UРЯlliОКРЫЛЫХ палеоз оя не была 

прыгающими: насекомыми; н Оги ИХ былд бегающими n 11 хОдящm.m, а 

задние HOГ~, если и бы.ш~ Д.Jш.ннее средних :и передних, то не столь знач:n 

телыI,' чтооы их мошно оыло назвать прыгатеЛЬНЫИll . 2 

1 Описывается в работе О пеР~IСЮIХ насеномы ){ Ченарцы (in lHt.) 
2 Более ].Л Иlшые эашше ПОГИ были У Са loneurido.e, НО псе же вряд и IO;'Н НО назпать 

эту группу прыгаlOщеЙ. ГенеТНЧ€СIiJI она, во всиНОМ случае, Дален а от ProtoT't1ropiel'a. 
Sa ltatoT'ia. 
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Жилкование крыльев у них было очень раан06браано и, тем не 

менее, у большинства сильно отличaonась от жилкования у прыгающнх 

груии. 

Судя по некоторым данным, которые будут приведены ниже, значитель

ная часть, повидимому, даже большинство таких фОР:\1, обладало чертами 

,строения тела, тю{ же сильно отличающими их от прыгающих семейств. 

Главнейшими И3 этих особенностей являются присутствие удлиненных 

членистых цepK~B и общая форма тела, более напоминающая вес-

нянок. • 
Большинство \Этих не прыгающих семейств, вместе· с Oedischitdae II 

Stenaropodidae было выделено Г а н Д J1 и Р ш е м (1908) в особый отряд 
Protorthoptera, для которого он дал п характеристику, надо сказать, 

весьма неопределенную. Жилкование крыльев, говорит он, здесь было уже 

более специаЛИЗ0вано, чем у Palaeodictyoptera, и жилки их не проходили 
правильно дугообразно назад, как в \ЭТОй группе. Задние крылья были рас

ширены, и в покое обе пары складывались IJa спине. Переднегрудь 

большая, ротовые части жующие, ноги бегательные или прыгательные. 

Этот отряд является, по Гандлиршу, переходным от Palaeodictyoptera 
к Orthoptera. 

Из наших вводных соображений ясно, что такой переходной от Ра

laeodictyoptera к Orthoptera эта группа не является. Palaeodu:tyoptera были 
типичными представителями Palaeoptera и в верхах карбона достигли 
высОНОй степени специализации. P'rotO'rthoptera были тан же далеки от 

них, нак тараканы, протобляттиды и пр. Переходные формы, действительно 

среди них имеются, но не к Palaeodictyoptera, а к Pyotoblattoidea, что от
мечает и сам Гандлирш. 

Кроме Protorthoptera Гандлиршем были выделены и еще неноторые 

верхнекарбоновые отряды - Mixoterтitoidea, Hapalopteroidea, Haden
toтoidea, ВеСUloШеа, Syna?"тogoidea, однано они установлены по 1-2 
формам (крыльям), частью очень недостаточно сохранившимся. Большая 

часть их близна к Protorthoptera в смысле Гандлирша, но сами по себе они 
настолько разнообразны, что выделение \Этих отрядов, по крайней мере 

части их, являлось совершенно необходимым. 

Мы оставим их пока в стороне и рассмотрим нратко состав (ютряда» 

Protorthoptera. Г а н Д л и р ш относит сюда (1908, 1919) семейства 

StenaTopodidae, Oedischiidae, SpaniodeTidae, Palaeocixiidae, GeraTidae, Ischno
neuridae, Prototettigidae, Apitha.nidae, Lepiidae, Liшnорtетidае, PTobni
sidae, ProtocollaTiidae, Schuchertiellidae, Pachytylopsidqe, Thoronysididae, 
Las peyresie ltidae, Са [оnеuтшае, Нота lo phleb iidae, Аnота [о phlebiidae (?), 
Stenal"oceridae. 

Кроме того, неноторые семейства, нак то: Oтalidae, Cacurgidae, Nm'
keтidae, Klebseillidae, Спет idoZestidae , Вооте l' [шае , Leттa tophOl" idae, 
Lecoriidae (?), Delopteridae (?) он сближал с ProtorthoptMa, хотя еще не от
носил к ним и трактовал (1919) под рубриной Ordo Рrоtогthорtm"а уе! 

PTotoblattoidea. В сводке 1925 г. эти семейства фигурировали уже среди 

Pt>otorthoptera. 
ЭТО чрезвычайно разноформенный и неестественный комплекс, и вокоре 

последовали попытки выделить некоторые, с внешней стороны наиболее 

сильно отличающиеся группы. В 1926; а затем и в 1928 гг. Т и л л ь я р Д 
пере описал пермское семейство Lemтa tophm"idae S е 1 1. и выделил его 

в особый отряд PTotoperlat"ia. М а рты н О в в 1927 11 1928 гг. IIСКЛЮЧИЛ 
пермское семейство Palaeomantidae Н а n d 1. из отряда Mantodea, куда 
его отнес Гандлирш, и вместе с пермснимп DelopteYidae, Lecoriidae, Leтma
tophOI"idae, Probnisidae и Liomoptel"idae, описанными С е л л я р Д с о м 

в 1909 г. И3 Канааса, выделил в особый отряд Mioтoptera. Поаже (1937) 
М а рты н о в выделил И3 М ioтoptel'a описанный Тилльярдом отря;:J, 

ProtopeTlaria, оставив в отряде М ioтopte1'a, для которых Т 11 Л Л Ь я р

Д о м было предложено (1928) еще название Embiopsocida, лишь сеиейства 
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Palaeomantidae и DelopteYidae. ИЗ Pyotope/'laYia уl а рты н о в ы м были 

описаны затем семейства Atactophlebiidae (1930), Kazanellidae (1936), 
Khosaridae и ПОКЩ3ано (1931), что мезозойское семейство Geinitziidae, ко
торое относилось Гандлиршем к Иаntоdеа, прпнадлежит в деЙствитель

ИОсти к P,-оtоре1'lатia. 

Оставшийся огромный комплекс, к КО'l'орому затем БЫ:I присоединен 

еще ряд новых семейств (Еuthygymnmidae, Caтnptoneuritidae, Hypoperlidae, 
Nemuropsidae, Idelidae из перми СССР, Tomiidae из верхов карбона Куз
басса, Cymenophlebiidae из карбона Северной Франции, Иеsоrthорtеridае 

па триаса Австралии, TshoYkaphlebiidae из нижнего лиаса Ферганы, семей
ство Peyтnocapniidae н еще одно неописанное семейство из перми Чекарды 

(i.n litt.), конечно, выиграл от выделения JJf ioтnoptera и Protoperlaria, 
одяако, оставался также ещ(j весьма разноформенным инеестественным. 

Попытку разобраться в этом комплексе сделал М а рты н о в в 

1925 г., подраЗ;J,е,:ш:в его на два подотряда - PTotoythoptera в. str., 
и;ш прыгающих (шреДПРЯМОI{РЫ:IЫХ», куда относятся семейства Oedischii
dae. Stenaropodidae, и подотряд PaTaplecoptera, куда ОТНОСяТСя Spaniode-
1'idae и ;J,руrие непрыгающие сеJ.\>lеЙства карбона, напоминающие веснянок 
внешностью, относительно гомономными ногами и жилкованием крыльев. 

ЭТО раЗ;J,е:Iение проведено мною в краткой сводке 1934 г., но в последу
ЮЩIIХ статьях (1936, 1937) я уже признал эти подотряды за особые 

отряды. 

В 1930 г. опыт подразделения своего огромного отряда ProtM,thoptera 
провел и сам Г а н Д л и р ш. Он также выде:шл группу прыгающих се

мейств, которой склонен придавать значение лишь подотряда. Он назы

вает эту группу Oedischioidea и причисляет сюда Oedischiidae и Stenaropo
didae, Hoтnalophlebiidae и, под вопросом, P1'otocollariidae. 

Что касается семейств (со знаком вопроса) Гандлирша Homalophlebiidae 
II Anholn1ilophlebiidae,. тО Л я м е е р доказывает (1917), что Anhoтnalo

рЫеЬiп couloni М е ИП. 1 есть член семейства Oedischiidae и даже рода Ое
dischia, а Homalophlema tyouessa'I,ti М е и п. им выделяется в особый род 
CtenoptilllS L а т., ПОВИДЮ10Му, близкий к Ischnoneura В r оп g п. 

Семейство Protocollal'iidae, судя по жилкованию надкрылий, стоит до
ВО:IЬНО далеко от ,lBYX первых семейств и относить его к группе Oedischioi
dea невозС\южно. :r я 1\1 е е р определенно сближает его с Caloneuridae. 
Группа Oedisr;hioidea, за вычето::'.! Protocollariidae, отвечает нашим Protor
thajJtera s. str., но :мы придаем ей значение особого отряда. 

Во вторую группу ИЛИ подотряд Саl<JneЩ'оidеа Г а н Д л 11 Р ш выделяет 

семейство Caloneuridae, Emphylopteridae, Stenaroceriaae и, предположи

те:IЬНО, Laspeyresiellidae, Мы вполне согласны с выде.-::rением семейства 

Са loneuridae и б.-::rизких к нему в особую группу, нО этой группе ~ы придаем 
:значение особого отряда, о чем будет сказано ниже. Мы вк.-::rючаем сюда 

еще и некоторые другие семейства, нО в принадлежности сюда семейства 

Laspeyresiellidae мы далеко не уверены. 
Следующей группой (или подотрядом) Pf'otm·thoptera яв,пяется, по Ган

длпршу, большой комплекс, включающий в себя Ge,'aridae, Spaniodel'idae, 
Palaeocixiidae, Cyтnenophlebiidae, Ischnoneut'idae и Apithanidae. Он нааы

вает этот ПОДОТРЯ;J, Geya/'oidea. Он, до известной степени, соответствует 

нашему отряду ParaplecopteTa, типичным семейством которого я называл 
8paniodei'idae 11 Geraridae. В дальнейшем., я буду называть его Paraple
coptera, поскольку это название было дано мною· раньше . 

.мы не будем сейчас рассматривать другие группы Гандлирша (Сасиу

goidea, Cneтnidolestoidea, JJfiomopteTa) 1:1 перейдем к налОжению наших 

'{;обственных представлеНl1Й о составе II эволюции ортоптероlIДОВ; там мы 

вернемся и !{ группам Гандлирша. 

1 Я лично не имел вовможностп видеть обравцы RЮleIШОУГОЛЬНЫХ наС6I,ОМЫХ 

3аll. Европы. 
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ОТРЯ;:J; PA.RA.PE ECOPTERA 

Группа Spltntode1·t(lav 

Значите.:1ьная часть семейств ненрыгающих налеОЗОЙСЮIХ прямо:кры

лых та:к И.:111 иначе родственна и примы:кает :к большому семейству Spanio
de'l'idae Н а Il d 1., :которое я и считаю типичным семействОм отряда Ра

raplecoptaa. 
Это были веснян:кообра3Jше формы с вытянутой переднегрудью, сво

бодной, направленной вперед и вниз ГО.:Iовой И бегающими, обычно не

бо.:1ЬШИМИ, ногами; ротовые части обычные, грызущие. Передние КРЫ.:1ья 

меlltlбраlюзные или нолумембранозные; SC несколь:ко у:корочена и :кон

чается но большей части на R; RS начинается рано и несет 2-3 ветви; 

:м состоит из двух ветвей, из КОТОРЫХ передняя может вступать в связь 

с RS. СнА большой, длинный и несет сзади ряд ветвей (5-7); из анальных 
iКИЛОК первая простая, вторая сложная, или же здесь видно нес:колько ду

гообразных жилок. Поперечные жилки разбросанные, редкие, чаще не

правильные или же ИХ вовсе нет. Задние :крылья расширены в ано

югальной области, но не сильно. Брюш:ко само:к, видимо, у МllОГПХ 

было снабжено коротким яЙце:кладом. Церки в ЭТОй группе точно 

неизвестны, но, по всей вероятностп, существо

вали. 

R Spaniode'l'idae относятся довольно :крупные 
формы из верхнего карбона Северной АlItfерики. 

J{ этому семейству примы:кают семейства Ра

laeocixiidae из RОМ:ментри, Th01·onysididae. из 
Саара и, видимО, семейство lschnoneuridae из 
Rомм:ентри. R этОй группе может быть отне

еено и семейство Cymenophlebiidae. из сред-

него карбона Северной Франции. ' 

Г Р у п па (о т р н Д~) I d е l о (1 е с" 

Да.ilее, первой центра.ilЬНОЙ группе родст

венен целый ряд семейств, происходящнх II3' 

пермской северной умеренной зоны. Сюда от

носятся семейства ldelidae Z а 1., Liomopte'ridae 
S е 11., 1 Permocapniidae п. fаш. (iIl litt.), Le
piidae S е 11., а та:кже, вероятно, Camptoneu,'i. 
t idae М а r t. (из пермских отложений Тйхих: 

Гор), н, может быть, семейство Nemu~'opsidae 

из перми Дальнего Востока. Camptoneuritidae 
(рис. 51) нам известны толы{о по крыльям, 

Nemuropsidae по общим очертаниям тела. яО 
Рис. 50. Spaniodera elatior о других перечисленных семействах мы знаем 
Н а n d l. По ГаН;ЩIlРШУ. 

теперь больше. Из отлоа,енш1: по ре:ке Сыл-

ве мы видели неШ{QЛЬКО отпечат:ков, на которых сохраНИЛIIСЬ общая 

форма груди, крылья, отчасти голова, а также и брюшко с парой Ч.:1е

нистых церков, а у самок та:кже 11 удлиненный яйцеилад (рис. 52) .. По
сколь:ку эти роды и семейства очень близки к америианс:ким Liomoptel'i
аае и Lepiidae, а таюке к семейс'тву ldelidae, мы можем с значительной до
лей уверенности считать, что и у этих еемейств строение груди и брюшка 

было, в общем, сходно и что брюш:ко их, в частности, несло на :конце пару 

члениСТЫХ церl{ОВ. Эта пермскэя группа семейств напоминает Spaniиde-

1 В русском iJздании !Iалеонтологии Циттеля (19340) семейства ldelidae-Liomop' 
teridae БЫШI отнесены к .Аlитnорtеra (тогда я еще не выделял из IПIХ Protoperlana) и 
сб':JИжены именно с Protoperleria, но теперь я все-тани несчитаю ВО3МОЖНЫ~1 ОТИОС!IТЬ, 
ИХ 1:\ это~!у отряду', хоти и признаю ИХ боnьшую близость }\ нему .. 
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/. idae, но все 11\е значительно отличается от них. ~T последнего семейства 
u блюших к нему переднеСI!Иlша бы. I3 Dытялута, удm'шена, у представи-

PIIC. ;) 1. Сп.mр lоnеu rifеs /·eticu.lala l\i а r t. )ИншюваНIJС Ilсреш-шх 

"rЫЛЬ8fJ. ПО Мартынову . . 

телеii: 'n се lейств с рею! 

СылвЫ: а вероятно и у 

остальных семейств, она во

все не была УДJlинена J:I 

Hepeд~o несла ПО бокам 

особые заКРУГJlеtlные вы

ступы, напомннаЮЩИ'е по

.(обные же выступы у 

Ргоtoре'1' lаn:а (Lemma tорlщ 

/'шае), только не отчленен

ные. Далее, в крыл.ях 

группыS paniodeгidaeceTKa, 

ВИДИМО, уже jl.aBHO исчез

ла , в группе rne 1 delidae
Lepiidae ceTI·a . то .1е:lКая , 

то разреженная. ка1-\ пра

вило, ПрIlСУТ ТБует. МОт т 

быть, этот пеРМ()1шii: КО:,\{ 

п 'IeKc стоит 6:1т(;]"е к от-' 

ряду Pl'otopei'la)'ia , че~f к 

группе Spaniodc /' idac. Я 

выделяю его в особую 

группу ldelodea , },оторую 

еqитаю наетоды,о хорошо 

обособ.:Jен.ным ПОjl.ОТРЯД()1\I , 

ЧТО его i\!O){,HO сqнтать да

;.[,е особым ОТРЯДО:\I. 

l\роме того, Ji 1,,0:\1-

паексу непрыгающих нря

MORPbl:IblX относится еще 

ряд других семеЙСТIJ, об

разующих таю"е довольнu 

саМОстоятельные группы, 

некоторые из них носят 

характер подотрядов. 

-
l' l'уппа Gет'(и"[(l a, (~ 

Сюда я отношу, гла В

НЫ:\1 образом, семейство 

Северной Америюr. Оно. 

Рис . ~)2 . PeJ'mocapnia b,·e()ipes.1 а r t ., л. g п . п . sp. 
Реf{ОНСТРУIЩШl по ,>кэемпляра \1 нз Чеl;арJ.Ы (I;YlI

ГУРСЮIЙ ярус) (orlll',). 

GCI'G,'idae Н ::I fi с! 1. И3 верхнего нарбова 

мо;,кет счuтатьсн до JJ3BeeTHoii степени при-

9~' 



S 'а 'а Г ,.1 мьrnающим к рато еп ае, II а н Д л II Р ш даже оuъединяет их в 

одну группу, однако жиzrnование Kpbl;1beB :их сильно ОТJ1ичается от 

п:шлкования у последнего семейства. Так, в то время как у ПОСЛЕ'днпх 

п близких к ним область кубитуса обширная, у Ge1'ayidae он сильно сжат 
п сокращен в .числе ветвей, медиана у них также иная, RS отходит от Н 
также пначе, но несет сзади целый ряд косых ветвей (гребенчатое строе

шю). Переднегрудь сильно вытянута, нередко с шипами, голова свобод

ная, размеры крупные. Группа «Gel'at'oideG» Гандлирша гораздо СJIожнее. 

Группа Apitha1t'ida е 

Н склонен выделять в особую группу семейство Apithanidae :из верх

него карбона Северной Америки. Жилкование крыльев в этом семействе 

очень своеобразно 11 СИJIЬНО отличается от жилкования у Spanioderidae, 
В нередних (и то же было II в задних) RS короток, и дает лишь один раз
вилок (род Apithanus Н а n d 1.), М делится поздно; кубитус делится рано 
на две ветви, 113 которых с самого начала иснытывает ветвление не перед

няя, а задняя ветвь, передняя же лишь в концевой части образует развп

лок; анальная область вытянутая. 

Это очень своеобразное по жилкованию крЫ:lьев семейство, R сожа;I(>
нию, еще очень мадо нам IIзвестное. 

Группа С а с ltl' g oi d е (" 

Н особую группу Oacuygoidea Г а н Д '1 и Р ш выдеJIяет (1930, стр. 

689) семейства Cacurgidae, Nагkemidае, Coseliidae, Omalidae и, под вопро

сом, Pachytylopsidae с родом Palaeocan'ia С о с k. Выделяя эту группу, 
Г а н Д л и р ш справедливо замечает, что пока на:\I поми:\ю крыдьев не 

будут известны другие органы этих семейств, а Оfюбенно нижняя сторона 

груди, мы не може,,! быть уверенными в принаДJIежности этой группы R 
ПРЯМОКРЫJ1ьr:м, а не к таракановым. н' этому я прибаВИJI бы, что Nal'kemi
dae по ЖИJIкованию своих крЫ:1ьев стОит доводьно далеко от Cacllygidae 
и Оmаиаае, и я не уверен в возможности отнесения их к одной и той же 

l'руппе. Также СОМЩIтельна прпнадлежность сюда семейства Pachytylop
sidae. 

Г Р у n n а (о т р я д?) S t l' ер lt о с l а d о d е lt 

Н совершенно особую группу я выделяю семейство Strep}~ocladidae т. 

(я считаю неоБХОДШIЫМ выдешIТЪ в особое семейство род Strephocladus 
S с н d. из карбона Саара), род Nugonioneut'a Т i 11. (1937) 11З нижней 

Рис. 53, Nugonioneura problematica Т i 11. Переднее "рыло, 

По Тилльнр:\у. 

пермиН'анзаса; кроме того я склонен отнести сюда же и семейство 11/ е
so/·thoptet'idae из BepxHel'o трпаса АвстраJIИII и семейство Tshorkuphle
biidae из нижнего Шlаса Шураба. Группа [Эта БОJlее всего отличается строе
нием кубитуса (СнА), ветви которого отходят назад 11 идут парышеJIЪНО 

к заднему краю. Т и JI Л Ь Я Р Д ВК;IЮЧИЛ свой род Nugonioneuya (рис.53) 
в семейство Permembiidae Т i 11, отряда Copeognatha, но, по нашему 

lO() 



:\шению, этО глубокое недоразуъ.lение, и на самом деле это есть прямокры

лое, в основных чертах жилкования походящее на род Stl'ephocladus, но 
характеризующееся значительной его упрощенностью (вторичной). Я считал 
бы целесообразным выделить его в особое семейство Nugonioneu,-idae т. 

Эта группа резко отличается От центральной группы Spaniode'l'idae, 
11 может ли она быть включена в ОТРЯд ParapkcopteTa - большой вопрос. 

Богатством и своеобразием ветвления кубитуса члены ее, особенно ]v!esOl'
thoptuidae и ТshогlшрhlеЫidае, наПОl\<lинают также некоторых американ
ских карбоновых Protoblattoidea, но включать их в ЭТОТ отряд еще бо;;тее 
рисковано. Я бы считаJ более правильным не включать эту группу в Ра

/'aplecoptera, а считать провизорн.о особым отрядом Strephocladodea, 
поу. ordo. Отношения его выяснятся тогда, когда представится случай 

ознаКОl\<IИТЬСЯ с каЮL'Vш-либо другими органами, кроме крыльев. 

Группа (отряд?) O'ne1n,i(lolestoidea 

Семейство Cnemidolestidae Н а n d 1., к которому Л я м е е ротносит 

(1917) и род Pl'otodiamphipnoa из Rомментри, хорошо отличается силь

ными хпщны:\ш передпими ногами, небо;;тьшой Переднеспинкой и довольно 

широкшш КРЫЛЬЯl\<Ш. Г а н Д л и р ш выделил его (1930) в особый отряд. 
ФОР:\fально Он прав, и мы не возражаем против этого выделения, но дол· 

жны сказать, чтО по жилкованию крыльев это семейство не так резко от

личается От центральной группы Pal'aplecoptera, почему 11 должно счи

таться близко ПРИl\<1Ыкающим к этому отряду. 

О Nemuropsidae мы говорили выше. 

R Pa"aplecoptera мы Отнесли бы и род Ampeliptera Р r u v о s t ИЗ осно
вания вестфальского яруса .:rIимбурга. Прюво ошибочно отнес его к На

palopteroidea, и Гандлирш перевел этот род в свою группу «Ge1'aroidem>. 
отвечающую значительной части наших Paraplecoptera, и даже присоедп
нил к се::'fейству Palaeocixiidae, но это, мне кажется, ошибка, так как Аm
peliptera реЗЕО ОТ~lичается строением кубитуса и поздниМ делением меди
аны. Это, видшlO, особое се:\IeЙСТВО. В форме кубитуса, в позднем делении 

М и даже в хараЕтере RS есть некоторое сходство с HypopeTlidae из перми 
Северного края, нО у последнего RS унороти.l:ась и расположение ЖИЛОЕ 
стало несколько походить на расположение жилок у веснянок. 

Теперь скажем несколько слбв о семействе Hypope,,-lidae М а rL. И3 перм
ских отложений с реки Сояны Северного края. Мы в свое время (1928) 
отнесли его к ProtorthopteTa (sensu Handlirsch), но теперь, когда я по· 

.тучил возможность просмотреть ряд lj:ОВЫХ находок рода Hypoperlw 
с реки Сояны, я могу сказать, ~что этО совершенно особая группа, которую 

вряд ли можно включить в отряд Paraplecoptem, а тем более в Protoт

thopteTa SaltatoTia. Задние крылья в роде Hypopel'la почти не отличались 
от передних и не были расширены в анальной области. Это обстояте;;тьство 

lf не .позволяет нам включать этот род в отряд Paraplecoptera. 
Не подлежит сомнению некоторое сходство жилкования'в этом семей

стве с жилкованием веснянок (Plecopte'Ta), особенно же с родом Stenope)'
lidium Т i 11., недавно описанным Т и л л ь я р Д о м из пермских от

ложений Австралии, но почти полная ГОмОНОмия крыльев Hypope,-la, от

деление RS от R, а также строение медианы не позволяют нам относить это 
семейство и к отряду Plecopte1'a, и пока мы рассматриваем ето как весьма 
аберрантное семейство (шрямокрылыХ)}, крылья которых совершенно неза

висимо усвоили черты сходства с веснянками. Возможно, что семействО 

Hypoperlidae представляет собой даже особый отряд, но мы считае:\f беспо
;;тезным давать ему название, пока ОнО еще недостаточно известно и отнО

шения его неясны. Почти тОМОНОмным СОСТОЯНИе!\{ крыльев они походят 

на отряд Caloneurodea, характеристика 'которого будет дана ниже. 
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о знач('нии ириобретенил споrобноети R прыганию 

Выделение прыгающих Prowythoptera в особый отряд представляется 
нам совершенно необходимым. В саМО:\l деле, даже по одним лишь крыльям 

семейство Oedischiidae 11 б;;хизкое к нему семейство Stenaropodidae ОТJШ

чаются весьма значи:те;;хьно От обширного комплекса Pa/'aplecopte,·a. У них 
мы находим ясную прекостальную область, в последующей эво:поции раз

вивающуюся еще больше, в тО время кан в других группах, выделяемых 

:\шою в отряд Pal'aplecoptera, она отсутствует, редуцировалась. Самое жи;;х
кование у Oedischiidae явно ус;;хожняется; передняя ветвь медианы всту
пает в связь или временное с;;хияние с RS, а ствол медианы тан или иначе 
связывается с СиА, который обычно дифференцируется на две части, при

чем СиА1 всегда СЛОЖlIЫЙ. Сеть поперечных жилок густа. Задние крылья 
. испытывают довольно щшьное разрастание анальной и югальной областей. 
Голова направляется уже, больше вниз, что указывает на переход, хотя 

бы отчасти, к растительному питанию. Наконец, задние ноги удлиняются, 

усиливаются и становятся прыгательными. Судя по современным Ortho
ptera можно предполагать, что и нимфы их. прыгали, а это ясно указывает, 
что представители ЭТОЙ группы в верхнем карбоне бы;;хи уже чисто на

земными, в то время как очень значительная часть Рагарlесорlега в НИМ

фальной фазе вела ВОДНЫЙ образ жизни. 

Результатом усвоения чисто наземного образа жизни 11 приобретенIIЯ 

способности к прыганию я считаю, между прочим, редукцию у них цернов, 

которые, судя по пеРМСКОII 1Ileloedischw longipes, 11. sp., 1 потеР.lЫII 

(в массе) ч;;хе'нистость Ii сократились уже у верхнепалеозойского семейства. 

Формирование прыгатеiIЬНЫХ задних ног и переход к соответствующему 
способу движения уже в наменноугольное вре:\ш сыгра;;х огромную решаю

щую роль в дальнейшей эволюции этого типа. Прпобретение этой особен

ности сделал ось ведущим прпзнаКО:\I, обусловивпшм целый ряд других из

менений: редукцию цернов, как ненужных органов, удлпнение ног, некото

рое поднятие тела в смысле утраты первоначально бо;;хее плоской формы, 

сохранение за передними крыловыми органами xapal~Tepa наДКрЫЛПII, 

которые в дальнейшем нередко ХИТIIНИ:ЗУЮТСЯ еще более II становятся, 

нак правило, длинными Il УЗЮIМП; быстрое формирование в связи с этим 

крупного «анального» веера в задних крыльях и т. п. В дальнейшем н ЭТО",1), 

присоединяется в нижнем 1\шзозое приобретение способностп н образова

нпю звуков, а в связи с зтим II органов слуха 11 т. д., 

Н' Oedischiidae и Stena/'Opodidae близко примынают меЗОЗОЙСlше, а заТ('~1 
II третичные группы, у,оторые тан или иначе произошлп если не от изв('

стных HaJ'vl родов этих семейств, то, во ВСЯНОм случае, пз недр ЭТIIХ групп, 
ПЗ того же ЖИiшенного потона Saltatm·w. . 

Тан нан современные третичные 11 мезоз!>йскпе се~lейства этого потона 

уже давно получили название О rtllOpteгa , то наlL'IшноваШIe Protm·thoptel'(l 
было бы правильнее всего сохранить за уназаННЫМII палеозоiIСRПМП Sal
tato/'ia. 

Их сходство с носле~ующи:\ш прямокрылыми, особенно. например, 

с большой групной Haglodea (сюда мы относим и наших Aboilidae 113 сред-
. ней юры Турнестана) СТОль знаЧIlтельно, что ировести резкую грань 

между ними бывает трудно. Поэтому в p/'ofo/,thoptem Saltato/'ia по сущ('
ству можно впдеть даже лишь особый подотряд ствола Saltato/'ia. 2 Мы 

однано, пока предпочитаем видеть в них особый отряд. 

1 Этот ви;];, нан п ряд других прямонрылых, описываются мною в ;Iругой работе 

о пеР':lЮБИХ насеномых Ченарды (готовится н печати). 

2 Л Я М е е р в CBoe~1 Precis de Zoologie (1936, СТр. 337) пошел в :1ТО:'\I отношении 

еще дальше. Он делпт всех своих Locustoid€a, очевидно отвечающих OrthQptaa Sdlia
toria, на две части: подотряды (?) EnsifC'res и Acridiides, причем н Ensifera относит СJI('
дующие группы: 1) се)lейство Oedisclliidae, 2) LQcustopsidae и Elcanidae, 3) Теttigопiеп", 
Т. е. Tettigoniidae, Gryllacridae и РгорhalапgQРsidае 11 4) Grylloniens, т, е. Gryllidae и 
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х а р а R т е р н ы е ч е рты и с т о р и и Р (/,1' (!, l' l е с Q JI t е 7' (!, 

Совсем иное мы находим у Paraplecoptera. Их эволюция, несмотря на 
"значительное разнообразие их, пошла, очевидно уже с нижнего карбона, 

по совершенно иному пути, 11 одной из основных причин этого было, по 

моему мнению, то, что вся эта группа сохранила бегательные (или xo~ 

ДИ:Iьные) ноги 1I не перешла к прыганию. 

От предков они сохранили (еqли не все, то большинство) направленную 

более вперед голову, чтО указывает на преимущественно хищнический об

раэ ,кизни. 

Раз это так, то и при преследовании добычи, и при спасении от пресле

дования они ДОJIЖНЫ были прибегать не к прыжкам, а к полету, и разви

вать свои крылья. Для улучшения своего первоначально слабого плани

рующего полета у них на первое время был один путь увеличение раз

меров крыльев и ме:\fбранизация и механизация их жилкования, что вы

ражалось в выпадении лишних для полета элементов, т. е. сетки, а затем 

и поперечных ашлок. Это мы и видим почти у всех Paraplecopte1'a верхов 
карбона; за не:\шогими исключениями, крылья их стали крупными, бо

,лее илп M€'H€'e перепончатыми, сетка у них исчезает и заменяется попереч-
ными жп:rками, часто слабыми. 

Эта специа;rизация шла, очевидно, быстро, так как в верхнем карбоне 

мы уже у немногих (Thoronysididae, частью P,'otettigidae, Palaeocixiidae) 
застаеl\1 остатки сетки. Таким образом у Pa1'aplecope"a первичные кры

ловые органы, которые, конечно, НОсили характер надкрылий, уже в верх

нем карбоне стали большими перепончатыми крыльями с разнообраз

HbIl'i1 жилкованием. Такие насекомые, вообще еще примитивные, но с хо
рошо развитыми специализованными крыльями, в дальнейшем неизбежно 

до:rжны были вымирать вследствие своей односторонней специализации. 

Это :мы и ВИДlIМ на деле, так как в пермь из ParlfJlecoptera переходят лишь 
немногие группы и роды, главным образом группа или даже отряд lde
lodea, се:\lейства Camptoneu1'itidae, Homoedictyidae, Nemuropsidae и некото
рые роды из Нузбасса, нО последние происходят из балахонской свиты, 

принадлежащей верха,,! карбона. И те и другие отличаются некоторыми 

особыми черта:>.ш: в КРЫ':IЬЯХ их по большей части сохраняется сетка, пе

реднесшшка н€' бы:rа вытянута и по 60нам давала особые выступы, напоми

нающие подобiIыI •. но 6,О;I(>е liрупные выступы РI'оtoреrlщ'iа илп Blatto
dea; брюшко Hec:ro на конце пару д:rинных цернов, жилкование крыльев 
являло черты значительной архаIlЧНОСТИ. В ЭТIIХ чертах ldelodea оказы
ваются, действительно, явно более ПРIIМПТИВНЫl\Ш, б.олее архаичными на

СШ{ОМЫМII, че:и верхнекарбоновые Paraplecoptera. Это обстоятельство не 

позво:rяет смотреть на ldelodea (и шi Camptoneu,ritidae и Homoedictyidae) 
нан на продолжение комплекса известных верхнекарбоновых семейств 

Pal:aplecoptel'a, ноторые в конце l{арбона претерпели решительное выми-
'1 рюше. Idelodea, Camptoneu,.itidae 11 Homoeodictyidae обитали в северной 

умеренной зоне перми, и особенности их морфологии, а также и аналогии 

с друГtL\fИ группами, ПрИВОДЯТ нас R-определенному заключению, что пред

ки их ПРОНIlКЛИ В область умеренной зоны очень рано, не в верхнем, а, ве

роятно, в средне:\! и нижнем нарбоне, когда группа Paraplecopteгa в раз

ных отношениях находилась на более при:\штивной: стадии эволюции. В т" 

время как Pal'aplecoptel'fj. тропической зоны эволюционировали berblI-, 

быстро, темпы развития форм, попавших в более .северные страны. OK!rI. 
ВIIДIIМo, более замедленными, 11 они не так быстро и односторонне rпе~п~::!~ 
лиаовались. Это обстоятельство, вероятно, и позволи:rо им переihет:" 

G/'yllQtalpidae. МЫ не считаем эту ШJaсси:фю,ацпю удачно!!. Что Rасается па:::с_ 
семейств Saltataria, то они, по нашему мнению, обладают достаточны;\ш от:!:,', ':,,;~ . 
всех других групп, чтобы не ставить их в О;З:ИН ряд с ССl'>[ействами LacustQP,J 
ganiidae, Gryllacridl'idae etc., и не сое;з;инять с НИ:lШ в о;щу группу Ensift'J:: 
полагая ШI Acridiadea. 



У:\1еренной зоне пеРЯСЮIЙ период. Из мезозоя, однано, нам неизвестно 

ни одной подобной формы, тан что н мезозою, надо ДУ}lать, п Idelollea 
вымерли онончате.JIЬНО. 

о в н е 3 а п н О с т п в ЬНl и рап п я Р C.fJ r с" р l е с Q р t е l' се 
и Cl'O прпчинах 

Вымпрание мнОгочис:хенных верхненаменноугольных Paraplecoptem 
тропической и субтропичесной зоны (Западная и Центральная. Европа, 

США) было решительным и нак бы внезапным. Односторонность специа:ш

зации их, при их разнообразии, еще не "югла бы вызвать такой одновре

менности и быстроты их вымирания. Основная причина этого явления за

нлючалась, очевидно, в решительных ИЗ~Ieнениях обстановни, в измене
нии условий обитания. 8то, действительно, так. Нельзя не обратить вни

мания на бо:хьшое сходство в судьбе Pm'aplecopteгa и Palaeodictyoptc!'a, 
живших во времена иарбона в той же тропичесной зоне. Выше мы выяс

юши, что нимфы этой группы, нан 1I близних l1fegasecoptera, жили в 
воде - в озерах и низовьях рен. 1 С наступлением в конце иарбона рез

них шзменений в сторрну засуш:хивости и даже пустынного н:химата в За

падной и Центральной Европе, таиие водоемы, особенно стоячие, быстро 

испаря:хись, подсыхали, засолонялись, а жившие в них водные нимфы 

Palaeopte'ra должны бы:хи очень быстро вымереть. 
Очень сходную судьбу испытали и Paraplecopteya, и это побуждает 

сде:хать о причине их быстрого вымирания тот же вывод. П рисутствие 

церков у наменноугольных Paraplecoptera достоверно неизвестно, но близ
ное родство главной массы их, с одной стор'оны, С Plecoptera, всем изве
стными веснянками, обитающи~ш (в фазе НlL.'\iф) в наших тенучих водах,

а с другой стороны, - с Idelodea, у неиоторых представите:хей и семейств, 
которых хорошо сохраниtlись д:хи:нные ч:хенистые церии, нан у веснянок 

(а нередко и яйцек:хад), позВОJ1Яет нам с определенностью занлючить, что 

И основная масса Paraplecoptera в нимфа:хьных фазах жила в воде и:хи, ча
стыо, еще не совсем остави:ха воду. Напомню, что ч:хенистые церни у вод

ных НlL.'\iф Pterygota явлЯIOтся основным органом движения. Тание церЮI 
у представитедей водных группы обычно сохраняются и во взрослой фазе 

(imago), причем в группах, в ноторых они играют определенную роль. 

в стабилизации полета - pOJIb ру:хя, - тание церни даже сцльно УДJIИ

няются У imagines; тановы подеЮПI и большинство ВЬL"\1ерших PalaeoptCl'a. 
у веснянон они то ДОВОJIЬНО длинны, то унорачиваются. Членистые 

церни могут иногда сохраняться и у тех групп (Grylloblattidae, Blattodea, 
Mantodea), у иоторых нимфы онончательно покинули воду, однаио в таних 
случаях они оназываются сильно укороченными и тан или иначе редуци

рованными, 

Присутствие у самон Paraplecoptel'a, в частности у Idelodea, небольшого 
яйцеlшада не противоречит выводу о водном образе ЖИ3НII их нш.lф. 

Небольшой яйценлад и:хи гонапофизы Q известны и у неноторых Ра шео
dictyoptera, Небольшой яйценлад существова:х, видимо, у многих PI'Oto
blattoidea, а известные нам нимфы их вели танже водный образ :flШЗНИ. 

В свете этих соображений быстрое 11 решитеJIьное вымирание в нонце 

Rарбоиа разных групп Paraplecoptera становится нам понятным. 
ПереШJIИ в пермь не те Paraplecoptera, которых можно бы:хо бы счи

тать прямыми потомнами верхнена рбоновых родов, а особые группы их, 

1 Натастрофический характер вымирания в верхах карбона большей части Ра

laeopt(Jra и Раrарlecори:rа заставляет предполагать, что нимфы их обитали именно в во
дах равнинного харантера (озера, рени, низовья рен), а не в прохладных тенучих во· 

дах горных стран, ибо жизнь в прохладных горных речках, ручьях и Т. п. нан раа I!ОЗ

Боляет обитатеJIЯМ их легче мириться и переживать рааные нлиматичеСRие иаменения. 

примером чего МОГУТСЛУЖИТЬ веснянни (подробнее об этом см. нашу статью 1929 г. 

Б Русском ВООJIOгическом журнале об ЭRологичеСRИХ предпосылнах зоогеографии прес

новодных ЖИВОТНЫХ). 
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как ldelodea и семейство CamptoneuYitidae, но эm группы мы наХОДlПI 

в перми уже в умеренной зоне. Они: не были очень близкими к каменно

угольным родам и, как мы видели, отличались несколько большей общей 

архаичностью. Относительно них мы должны сделать тот же вывод, как 

11 о ряде аналогичных групп Palaeoptera. Непосредственные предки отряда 
ldelodea, семейства Camptoneuj'itidae и: некоторых других групп попали 

в об:rасть (северной) умеренной зоны, несомненно, не в перми, а гораздо 

раньше, вероятно даже в нижнюю половину карбона. Попавшие сюда 

формы, также с водными нимфами, имели возможность пережить там ка

менноугольное II значите:rьную часть пермского времени, но в верхах 

перми вымерли и они. Причиной этого вымирания, I{aK II в случае с Ра
laeopte,'a, вероятно, были также климатические изменения, связанные 

с приближением периода триаса, именно, наступлением еще большей су

ХОСти климата (В области Европы, по крайней мере). 

Сходство в судьбе разных групп Paraplecoptef'a говорит в пользу из
вестной цельности этой группы и ее резкого отличия от Protorthoptera. 
Qтде.:rьные ce::llenCTBa их довольно сильно отличаются друг от друга в жил
ковании крыльев, составляц особые группы, но все же эти различия, по

скольку oнn нам известны, сами пО себе недостаточны для выделения групп 

Pa;'aplecoptera в особые отряды, особенно при общности их специализа
ции и при общности их судьбы. Поэтому я полагаю, что по 1IсключеНИll 

IIЗ их состава таких явно не ук.'Iадывающихся в них групп, I{aK Caloneut·o
dea, Strephocladodea II некоторых других, мы должны трактовать весь этот 
КОмплекс пока I{aK особый большой отряд Paraplecoptera, к которому 

примыкают как Plecoptera, так и РгоtорегlатШ. Современные Plecopteтa 

удивительным обраЗ0М сохранили. как внешность, так и водный образ 

жизни более ПРИМИТIIВНЫХ Payaplecoptera. 
Известные нам Рщ'арlесорtе.rа не были, конечно, преДI{ами Plecoptera, 

а были боковым вымершим комплексом; ствол веСНЯНОI{ отдеШi[ЛСЯ, надо 

думать, от основания ствола Paraplecoptera примерно в нижнем карбоне, 
что я и старался показать на схеме. Paraplecoptera не приобрели таких 
вашных для даz.rьнеЙшеЙ истории изменений в организации и жизни, кан 

Ргоto,·thорtега f:)аltаtогш; односторонне специализовав свои крылья, они 

вымерли. HeRoTopbl:\I остатном всего 'этого Rомплекса, хотя и БОI{ОВЫМ, 
оказываются COBpe::lleHHble весняНIШ. Является вопрос, чем объяснить их 
сохранение. Ответ на этот ,вопрос мошно дать лишь предполошительный. 

Нам думается, что причиной того, что они выжили была их ,Н{ология -
жизнь в быстро текущих прохладных водах типа водоемов, отличающихсн 

постоннством температурных и иных условий; в таких, как бы неизменяю·, 

щихся условиях Ma:ro изменяется и оргаНИЗ:\f, т. е. НИ:\fфЫ; они лишь все 

лучше ПРIlCпособливаютсн к определенным условиям этих водоемов. 

Борьба за существование в эволюции нак веСНЯНОR, так и поденон способ

ствовала тому, чтобы взрослые формы, ОТRладывающие яйца, не отлетали 

в сторону за ПОИСRами пищи, а немедленно отнладывали яйца в тот ше ру

чей, в ту ше реЧRУ, где ШИШI их нимфы. Следствием этого было одно и то J'f\C 
явление для :всех стенотопных водных групп реДУRЦИЯ и атрофия ро

ТОвых органов, - то есть потеря необходимости имагинаJIЬНОГО пита

ния, что мы теперь 1I находим у подеНОR, веСIIЯНОR, ручейнинов. У RaMeHHo
угольных Pal'aplecoptel'a ротовые части, надо думать, еще сохранялш:ь, 

и функционировали . • 
КРАТI~АЯ ИСТОРИЯ СТВОЛА SALTATORIA 

ИЗ палеОЗОЙСЮIХ семейств н Sаltatогiа относятся семейство Oedischiidae. 
Очень БШfзное R нему семействО Stenaropodidae, затем, вероятно, роды, 

АnhоmаlорhleЬш Н а n d" Homalophlebia В r оп g п. и Steпoneurites 

Н а n d 1. R прыгающим группам причисляли иногда (Л я м е е р) се

мейство Caloneuridae. но хотя у них задние ноги и были нескОЛЬRО ДJIП
нее средних, вряд ли их можно считать прыгающими; во всянОм случае 
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CaloneЦcyodea очень далеки от P/'ot01·t71opteya-Sаltdtm·rа (они описываются 

ниже). 

Oedischiidae были довольно богато представлены в верхнем карбоне, 

откуда изв'естно до 7 родов - 5 пз Европы и 2 из Северной Аме

рики. 

Почти столько же родов (5) нам известно II из пермскпх отложений -
четыре из Европейской части СССР и один из Германии, и, кроме того, 

еще один род (Tcholman!Jissia М. Z а 1.) выделяется (Ю. М. 3алесским) в осо
,бое семейство. 

Из семейства Stenal'opodidae описано два рода из' Комментри и трп 
из перми севера Европейской частп СССР. Представление об этих 

,семействах дает реставрация, изображенная на рис. 49. 
Как мы видим, у Oedischiidae существует прекостальное поле, которое 

имеется и у современных Saltatoria; имеется не очень длинная SC; R дает 
короткие ветви вперед, а RS несколько ветвей наружу; МА делится на 

,две ветви, из которых передняя так или иначе связывается или сливается 

на коротком протяжении с RS; МР слпвается на значительном протяжении 
се СиА; СиА1 дает несколько ветвей: СиА2 проходит несколько отдельно. 

Рис. 54. Aboilus columnafus :м а r t" пере;J;нее I,рЫ':Ю, По Мартынову. 

CuA1 - передняя, слоя-шая ветвь CuA; CuA1 pr - ее бааа.iIьная ветвь; 

СиА2 - задняя ветвь CuA; CuP - превращенный в СТРП;J;УЛЯЦПОННУЮ 

ЖИ;IНУ аа;J;нпit нубитус. 

Ствол СиА1 , по н.раЙнеЙ мере у пермских форм, вогнутый Il соединяется 
с СиР в основании крыла; далее следуют три анальных жилки, иногда деля

ЩIIХСЯ (у каменноугольных форм). Продольные связываются поперечными 

жплками, частью неправильнымп; поперечные между CuA1 , CuA2 , СиР п 

апальными располагаются правильно. То же мы видим и у Stenaropodidae, 
например, у пермского PermaC1'idites М а l' t. От таких родов в некоторых 
отношениях (образование музыкального аппарата) один шаг до мезозой

ских родов Haglodea, ТИПIIЧНЫМ представителем которых является рО;:!; 

Aboilus М а r t., с рядом ВIlДОВ из лиаса II доггера Средней Азии (рис. 54). 
Aboilu,s, а частью II другие родьi, отличаются от Pemzacl'idites Г:Iавным 
образом тем, что у самцов CuP загибается назад более круто и превра
щается в стридуляционную жплку, а об:Iасть CuA2-'СuР без особых изме
нений в резонатор. Все данные для образования музыкального аппарата 

типа кузнеЧIIКОВЫХ д,v.HЫ н.ак у Stenayopodidae, так и у Oedischiidae, и не
обходимо лишь усиление СиР, приобретение пм зубчиков И некоторый 

поворот назад. Лапки у Aboilus П, вероятно, у МНОгих другпх Haglidae 
были уже четырехчлениковые (у StenaTopodidae и Oedischi.idae они бы.л.и. 
вероятно, пятпчлениковые). Haglodea нам становятся известными с триаса 
(род NotopamphagopsLs С а Ь r е r а пз IОжной АмерИIШ), но расцвет ОIПI 

испытывают в лиасе и юре. 
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В виду большого разнообразия представпте.?Iеli Haglod€a мы думаем, 
'Что разные роды их формировались из разных пеРМСRИХ Stenaropodidae 
и, может быть, БЛИЗRИХ К ним Oedischiidae, 1 но непосредственная связь их 
с· недрами этих семейств не ПОД.7Ie'~ИТ сомнению. Виды Aboilus представ
.?IНЛП собой I{РУПНЫХ RузнечИRОВ, надкрылья ноторых были снаб,нены 

поперечными темными ПО.?Iосками (дневные формы!). В третичное время 

Haglidae испытывают, очевидно, решите.?Iьное выираkJIе,' и ископаемые 
IIредставитеJIИ их нам вовсе неизвестны, но мы знаем две реликтовых 

фор~1Ы в рецентной фауне - это род ProphalangopslS W а 1 k. (1 вид) 

из Индии и род Cyphoderris U h 1 е r. из северо-западной части США и 

юго-западной части Канады. 

Определение систематического по;roжения ископаемых и современных 

lIaglodea, и следующей группы Gryllacridodea всегда предста:вляло для 

систематиков большие затруднения. Г а п Д л 11 Р ш в своем руноводстве 
'Энто~[Ологии (1925) отнес (стр. 188) юрские роды группы к семейству 
LOcllstidae (т. е. Tettigoniidae), а современный род Prophalangopsis~ 

в семейство Stenopelmatidae. В 1930 г. .он у"не выделяет PTopha
langopsinae в особое семейство. 1\ а р н и отнес эту группу в семейство 

GryllaC1'irlidae и ВК.?Iюча.?I его в Gryllodea, но Г а н Д л и р ш возражал 

IIРОТИВ этого (1930, стр. 724), считая сходство с Gryllodea скорее копвер
гентным. Подобные же трудности для. СlIстематИRОВ представил и абер

раптный современный род Cyphodaris U h 1 е r. С к е Д Д е р и некото

рые другр:е относили его к Glyllac/'ididae. 1\ а р н и включал в lIenicinae, 
но Ц е й н е р показал, что этот род ДО:lжен быть отнесен к семейству 

Рl'орlщlаngорsidае в его широном ПОНlIмаНИIl. Наднры.:iья самцов очень 

своеобразны II снабжены музыкальным аппаратом, почеl\IУ не могут быть 
включены в Gryllacrididae И.?IlI Stenopelmatidae. 

В 1925 г. я описал пз Нара-тау новый род Aboilns, который выделил 
в особое семейство АЬоашае, и к ЭТО:SlУ же семейству отнес II lIзвестные 
из юры Западной Европы роды Cyrtophyllites Орр. п Pycnophlebia 
Deychm. . 

()тносительно положешш Aboilidae я высказал тогда следующее (стр. 

583): «Бо.?IЬШИМ музьшальным аппаратом II оБШИРНЫМlI размерами ку" 

бптуса, с его ветвями, описанный род напоминает больше G1'yllodea, чем 
LOcllstodea (т. е. Tettigoniodea. - А. 1У[.). С другой стороны, трехвеТВIIСТОЙ 

медианой 2 п способом соединения М" с кубитусо:м он ПОХОДIIТ несколько 
на Aaidiodea. Характер жплкованпя надкрылий не позволяет отнести 
нашу форму ни к Gt'ylludea, ни к Locustodea; нельзя отнеста ее 11 R G1'yl
lacridae, а потому мне представляется БОJI€е правпльпым создать для атого 
рода, а также д:ш Cyt·tophyllites II Pycnophlebia новый подотряд (Aboi
lodea);}. В тОй же статье ~шою бы.:IO ОIIIlсано по заДIIШi крыльям еще се
:Slейство Pamphaf}opsidae (род Pamphagopsis), которое я отнес к подотряду 
A('I'idiodea. Вскоре, однако, мне стало ясно, что аТII крылья С чертами 

жп,:шовашlЯ саранчовых (Pamphagidae) ПРlIнадлежат в деliСТВIIтельности 
Aboilidae, что я II отмеТIIЛ в обзоре ПClщпаемых насеномых 1934 т. 

ЖП':IRованпе косто-кубптальной чаетп заДIIIIХ крыльев Aboilidae (род 
Ршnрhаgорsis) он:азываетея еще очень ~ОХОiiШМ на iiш;rnоваНlIе той же части 
IIереднпх крыльев п, в то же время, некоторыми черта~IП походит II на 
жилкование задних I{рыльев в семействе Pamphagidae (Acl'idiodea), ука
зывая тем самым как на Ilзвестную ПРПМIIТIIВНОСТЬ в атом отношешш се

мейства Pamphagidae, так II на PO;~CTBeHHOCTЬ CTBO.:Ia ACI'idio"dea со стволом 
lIaglodea (-Аьоаоаеа). Ц е й н е р недавно (1935) подверг реВlI3ПlI всю 

группу Prophalangopsidae II ПрIl аТО.:\1 разъясни.:I иеRоторые еущественные 

пуннты. При раСС.:\lOтреНПIl ЮРСКlIХ КО.:I:lеI:ЩИЙ, храНЯЩllХСЯ в ПРl1танском 

1 ею!. Qedischiidil(' II Stena j'opodidae очень б,:шЗIШ. друг h ::\ругу И, быть может, 

праВlf:Iьнее ВIЦСТЬ в них <дно большое и цово.:1ЫЮ распространенное ceMo!tcTBO. 
2 3-й ветвью (.'\1з) н Н<tзьша.l ЖП;ШУ, ИJ.ущую на еое;щнсппе е СиА. 
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Музее, он: обнаружил там до 30 :жземп.:IЯРОВ представителя рода Hagla 
G) е Ь е 1 (Н. gracilis Н а n d 1.), который вместе с родом Haglodes Н а n d 1. 
и Haglopsis Н а n d 1. был еще в 1908 г. выделен Г а п Д л lJ Р ш е ~r в осо

бое семейство Haglidae Н а n d 1. Семейство это тогда было ошибочно отне
сено им (стр. 425) К отряду богомолов (Mantodea). На сходство н:аДКРЫЛИlr 
Haglidae с надкрыльями Аьоаиае обращал внимание и я (в работе об лпа
совых насеIЩМЫХ Шураба, 1937), однако решительного вывода отсюда 

сделать не мог, так как рисунки Гандлиршем были сделаны с недостаточно 

сохранившихся крыльев. Цейнер среди остатков Haglidae обнаружи;:r 

11 надкрылья самцов, !{оторые он изобразил на рис. 1-3. Теперь всем стало 
сразу ясно, что это не богомолы, а формы, родственные родам Pt'ophalan
gopsis, Cyrtophyllites, Aboilus и др. Насколько я могу судить по рисунку 
1-3 Цейнера, род Hagla более походит на род Aboilus, 1 чем юi западно

европейские роды верхней юры. Очевидно род Aboilus относится вместе 
с родом Hagla к одному и тому же семейству, !{оторое правильнее, действи
тельно, называть Н aglidae, так как это семействО было выделено раньше 
(1908). Ц е й н е р объединяет с ископаеl\1ЫМИ Haglidae и современных 

Prophalangopsidae, но общему семейству дает почему-то последнее назва
ние, а семейство Haglidae IIИ3Iзодит до подсемейства, которое он обозна

чает «subf. Haglinae, виЫат. n.» (другое подсемейство у него составляют 
Prophalangopsinae). Мне ЭТИ изменения представляются неправил·ьными. 
Выделенное Г а н Д л ир ш е м еще в ~908 г. семейств'о Haglidae должно 
сохраняться, и к нему я отношу теперь и наши роды Aboilus и Archa
boilus, - последний из нижнего лиаса Шураба. 

Цейнер правильно указа;:r, что род Cypkoderris относится к его семей
C~BY Prophalangopsidae, и Он выделил его вместе с родом Prophalangopsis 
в особое подсемейство Prophalangopsinae С а u d е 11 (1911). 

R своему второму подсемейству Haglinae Цейнер относит роды Hagla, 
(род Haglodes Н а n d 1. как, види..'10, и род Haglopsis, считаются Цейне
ром СИНОнимом Hagla gracilis G i е Ь е 1), Aboilus, Notopamphagopsis С а Ь
r е r а и Liassophyllurn Z е u n е r (нижний лиас Виктон), а к третьему 

ш1дсемейству Cyrtophyllitinae род Procyrtophyllites Z е u n. (Пурбек. 

Англия) и род Cyrtophyllites Орр. (верхняя юра Германии). Положение 
рода Parnphagopsis М а r t., по понятным причинам, остается Ц е й

н е р у не ясным, но почему он в своем обзоре даже не упоминает о роде 

Pycnophlebia D е i с h т., мне непонятно. Всю эту груШIУ вымерших 

и современных родов я попрежнему трактую как подотряд, который на

зываю теперь Haglodea. R нему я отношу и Pycnophlebia, а также, про

ВИЗОрно, род Zalrnona G i е Ь е 1 (Пурбек, Англия) и Psendohurnbe1'
tieUa Н а n d 1. (Усть-Валей). 

Семейство Haglidae предстаВiJIЯется мне очень разноформенным, но 

разделение его на подсемейства и тем более семейства сейчас оказывается 

делом чрезвычайно трудным, так как жилкОвание у ряда родов оказы

вается еще далеко недостаточно выяснеННЬL'1. . 
Относительно систематики Цейнера я, в частности, замечу, что такой 

признак, как «есть центр» в надкрыльях или нет его (Haglinae), вряд аи 
МОжет иметь существенное значен:itе. Нороткое слияние задней ветви 

медианы с CuA имеется у всех Haglodea, и нахождение его в центре крыла 
обусловливается тОлько укорочением надкрылья (вторичным). То, что 

Цейнер называет СиР, есть очевидно, проксимальная ветвь СиА; ИСТИННЫй 

СиР, образовавший стридушщионную жилку, присутствует везде. Исчезли 

ли обе ветви СиА2 в подсемействе Cyrtophyllitinae Цейнера, сказать трудно, 
так как надкрылья их не впоане хорошо сохранились. 

1 В сводке 1934 г. мною дан рисунок прен:расно сохранившегося наЦКРЫ;JЬЯ, КОТО- • 
рый Я наэвал Syndesmophyllum. Это не более щш поцроцовое наэвание; надн:рылье это 
принацлежит, конечно, роду Aboilus .м а r t., и отнесено мною н: виду, н:оторый Я на

эвал Aboilus columnatus .м а r·t. на основании широких бурых полос на его над

нрыльях. 
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Передняя ветвь МА у некоторых Haglodea проходит I~aK будто совсем 
. независим:о 11 отдельно от RS, однако непраВИЛЬНОСТII в расположении 

поперечных жилок в этой области указывают, что у предков их передняя 

ветвь МА все же соеДllнялась или сливалась на коротком протяжении 
{: RS, как у Oedi.schiidae. 

С объединенпем в подсемейство родов IIagla, Aboilus, а также и Noto
parnphagopsis я COrJIaCeH, но включать сюда и род Liassophyllum Z е u п.; 
кан это дедает Цейнер, по м:оему, невозможно. R и RS здесь испытали 
очень СИJIьные изменения и редунции и стали БОJIее похожими на то, 

что мы видим в семействе lsfaropteridae. Сильно разнится и строение 

SC и .:\1. Мне кажется, ПОЭТОму, что род Liassophyllum во BCНROM С,'Iучае 
ДО.:Iжен быть отделен От подсемейства Haglinae в особое подсемейство. 

Роды Cy/·tophyllites и Procyrtophyllites составляют, конечно, особую груп
пу. Особые группы составляют, вероятно, род PycnophleЪia, частью и дру

гие роды, меяее известные. Род Prophalangopsis ОТJIичается от большин
ства родов СIlЛЬНОй реДУlщией RS, большим развитием прекостальной 
{JБJIасти; отчастп и богатым ветвлением кубитуса. Его мол\Но считать не 

ТО.:Iько ПО;J;се:-'Iейством,~НО даже и особым семейством Prophalallgopsidae 

1[1 
Суf;шIГdс!;еtiduе Acrictictue 
7Гictucfylidllt! 

(/rY!!Qtllfp;tfue 111 
11 I lВttilJPnliilue 

Cryllidoe 

Рис. 55. Cxe;la ЭВОЛЮЦИИ прямокрылых по Цеfшеру (Zeuner, 
р. 108). 

(fаш. llOya!) R этому же се:-.i:ейству можяо отнести и род Cyphoden'is, все же 
значительно отличающпйся от первого (особое подсемейство -Cypho

'aerJ'ilZinae subfаш. nova!). 
В результате своего обзора, а также и краткой статьи о филогенезе 

СТРИДУJIЯЦIIОННОГО органа у нузнечиковых (1934), Ц е й н е р приходит 

к заключешrю, что семейство Prophalangopsidae (т. е. Haglodea в нашем 

CMblC.:Ie) «как це.:Iое, ясно анцеетра.:IЬНО по отношению к Gryllidae и Tet
tigoniidae в БО.:Iьшинстве его признаков ... >} и родственно более подсемейству 

BI'adYPOf·inae. Автор дает такую таблицу отношений разных групп Orthop
tem (рис. 55). С приведеяным в Rавычка'Х ПОJlОжением Цейнера вряд ли 
l\ЮЖНQ согласиться. Сверчки нам известны с лиаса, и у ЛIIасовых пред

('тавителей характерное жилкование сам:цов сверчков было уже выражено, 

таи что выработка его наЧqлась, очевидно, гораздо раньше. J!\ИJIковаНllе 

как надкрылий, так JI крЫJlьев сверчков, довольно СJIЛЬНО Отличается 

от ЖlIлкования Haglidae; все это приводит нас к заключеНIIЮ, что хотя 

сверчковые 11 родственны Haglidae, тем не менее они cTa~Ili: обособляться 

не от Haglidae, а паралле:IЬНО им от сходных lI.;J:И общпх предков в нед

рах семейства Stenm'opodidae или близкого к нему. Жилкование крыльев 
Tettigoniodea ClLJ:ЫЮ отличается IШR от Gryllodea, таи н от. Haglodea и, 

очевидно, уже с давнего времени НОШ.:Iо по иным путям. Свестп пх жил

Rование на мезозойских 1I aglidae вряд .:IJI возможно. К этим вопрОСЮ\I 
мы вернед1СЯ несколько ншне, а сейчас обраТIL'\1СЯ к ближайшей к Н ag
lodea группе - подотряду, п..'ш, ес:ш угодяо, семейству G,·yllaCI'idodea. 
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Гр у п па (п о Д о т р я д) G,' У II а (: 1'i (1 Q d е (() 

Сюда относятся Stenopelmatidae, Raphidiophol'idae (Г а н ;з; .:1 И Р ш, 
да 11 другие авторы относят их обычно к пеРВОl\1:у семейству), GJ'yllacf'i
didae II Schizodactylidae. 

В нашу эадачу не входит рассмотрение :этих семейств и вынснение 
их взаимоотношений; это сде;;:rано I\ а р н и 11 Г а н Д а п р ш е м, не 

говоря у,не о более ранних авторах. 

Об ископаемых представителях I1Х мы очень Ma;;:ro энаеl\!. анн конста

тированы иэ миоцена Северной Америки, верхнего миоцена Ита;;:rип (1) 
и иэ Европы (Радобой), НО иэ трех прпводимых Г а н Д л и р ш е м (1908, 
1925) видов Gryllacris Радобоя два вида, как показал К а р н II (1932), 
сюда не Относятся. Иэ l\!еэоэоя семейство с опреде;;:rенностью непэвестно. 

Другие семейства Gryllacl'idodea в I1скопаемом состОянии вОвсе неизве-' 
стны. Группа Gryllacl'idodea СОстоит иэ сеl\Iейств, ClI;;:rbHO ОТJlИчаЮЩIlХСЯ 
друr: от друга, и не может быть приэнана впо;;:rне це.:IЬНОЙ, нО более точное 

выяснение отношений семейств здесь очень затруднено, так как большая 

часть Stenopelmatidae, эатем 1I семействО RaphidiophOl'idae бескрыаы. 

Г а н Д а и р ш включает их в надсемейство Loc1<stariae II стаВIIТ вслед 
эа Pf'Ophalangopsidae, между ПОС.:IедшIМИ и сгуиаЫаиошеа, II да;Iее сверч
ковыt\fи •. R а р н и сбаижает G;'yllaCl'ididae II Stenopelmatidae с P;'opha
langopsidae и всю \Эту группу включает в «G;'уllоidеш>. Л а м е е р наэыва('т 

семейства Gгуllасгidоdеа подсемействами одного семейства Gl'yllaCl'ididae; 
('го Tettigoniens СОСТОяли из трех семейств - Tettigoniidae, Gryllacl'ididae 
и Prophalangopsidae. . . 

Таким обраэом, по поводу систематического ПOJlотения интересующей 

нас группы особых раэног;;:rасий нет, но ЭВО;;:rюционные отношения всех 

этих групп остаются совершенно неЯСНЫl\Ш и воэбутдаЮЩIIМП рЮШОГJlа

сие. Раэные авторы, в ТОм числе и К а р н п, отмечали большую примнтив

ность Gгуllaсrididае и Stenopetmatidae, примитивнОСТЬ их ЖИJIКованпя, 

но Л я м е е р ПО.:Iагает (1936), чтО примитивные черты их тИJIКованпя, 
вероятно, вторичны, и, как Он говорит, «увеличение ЧИС.:Iа анальных жи

зок в передних КРЫ.:Iьях сзедует приписать, может быть, исчеэновению 

муэыка.:IЬНОГО апnаратю). По Цейнеру (см. его таблицу) Stenopelmati(lae 
n Gryllacridae, и вообще, очевидно, вся группа Gryllac,.idodea весьма при
митивна и музыкальным аппаратом еще не 06ладаJIа, как и палеОЭОЙСFше 

Oedischiidae. ТаRУЮ же точку зрения высказал уже давно (1921) и К а р ни. 
ИЭ этой древнейшей группы (primitive stenopelmatoid forms) выдиффе

ренцировались, с одной стороны, Pmphalangopsidae ( Haglodea) , которые 
'затем да;rи начало Gryllidae с G~'yllotalpidae и Tettigoniidae, с другой

семейства Locustopsidae, Elcanidae, Tridactylidae, Cylind1'achetidae, Ac/'i-
diodea (см. рис. 55). '. ' 

Г а н Д л и р ш как будто допускает воэможность того, что некоторые 

Stenopelmatidae обладаЛ1I раньше музыкальным аппаратом. ' 
В докладе на съеэде русских эоологов, анатомов и гистологов я еще 

в 1923 г. обосновывал то положение, что жилкованпе крыльев Gryllaui
didae и Stenopelmatidae несомненнО НОсит опредеJIенные черты ПIЮПЭО
шедшей в истории их дедифференцировки, в резу;;:rьтате КОТОРОЙ Ж1ЫБО

вание приобрело черты некоторой индифферентности, как будто свиде

тельствующей о глубокой примитивности, В то время как пО существу 

это явление редукции, связанное с ос;шб;Iением работы, с ОСJIаблеНIIем 

функции. у предков тех и других, живших в меэозое, а может быть, II в 
верхах перми, JЮIJIкование было гораздо более похоже на ЖIIш{ОваНIIе у 

примитивных Aboilidae (Haglidae) , а такте у блиэких к ним пеРМСКIIХ 

родов Stenal'opodidae + Oedischiidae. У некоторых меэоэойских предков 

G'ryllac'ridodea, по крайней мере у предков многих Stenopelmatidae, уже 
начал функционировать, хотя еще и: слабо, l\Iуэыкальный аппарат на Ha;J;
крыльях самцов, па что указывает ПрlIсутствие органов слуха ПЛl[ их 
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остатков на передних голеннх у Anostostominae и части Henicinae (Stel,O
pelmatidae). Нельзя объяснить присутствие остатков этих органов у ряда 
Stenopelmatidae, не щшустив существования у предков их какого-то стри
дуляционного аппарата на надкрыльях. Анализ жи,::шования Н.рыльев. 

Gryllacrididae Il Stenopelmatidae с историчеСЮI-фушщиональной ТОчки 

зрения приве:r меня к выводу, что жилкование их крЫJrьев, r.:raBHblYl 
образо"М передних, раньше быдо бодее похожим на жилкование у Haglidae 
II ЛIIШь позже ПСIIыта.:rО деспециализацию и каll{УЩИЙСЯ возврат к ПРИl\fИ
тиву. 

Если мы сравним ЖIIЛRование передних крыльев таких·GгуllаСI·ididае, 
ноторые об.:rадают бо.:rее полным жилкованием (тип 1 Карни), ,с rКИЛКО
ванием у Haglodea, то ~lbl легко обнаружим следующее: R Il RS устранен 

у таких видов Gryllacrididae (фиг. 56) совершенно так же, как у видов 
Aboilus (фиг. 54); R ;J.aeT в, Дllстальной чаСТlI такие же косые ветви вперед, 

Il в таком же чис.:rе (5), каи: у Aboilus; RS дает такие же косые ветви назад, 
как у Aboilus. O;J,HaKo в то время как у Aboilus эти ветви идут, ес.:rи так 

~IOжно выразиться, {(свободно» 11 укреп.:rяют и поддерживают всю дисталь
ную треть Kpbl.:ra, у Gyyllacl'is, при наличии у них как короткого, так 

Рпе. 3IJ. ParagryllaCl'is mlll'gil1alis \V а l k. Пере;J,нее НРЫ.'О; о(ю:шаченнн оБЫ'lНые 

(ориг.). 

и д.:rинного RS. ветви пос.:rеднего идут наружу столь сжатым рядом, что 
поддерживают .:IIIШЬ ничтожную часть диста.:rьного отдела н:рыла, а позади 

них мы наХО;J,ШI ;J,линные, в;ытянутые ветви.м, Си и даже первые анальные 

ЖJЫЮI. U рекоста.:Iьная об.:Iасть у Aboilus и Н agla небольшая, как невеШI
ка она и у Stenal'opodidae и, обычно, у Oedisc}~iidae; у Gryllacrididae 
же она стала очень обширной, как у мнОгих кузнечиковых. Как я уже 

неоднократно указывал раньше, гребенчатый тип RS, какой мы находи:'.! 
у прямокрылых (Acridiodea, Haglodea), у многих Protоуt}юрtеf'а, у P'roto
blattoidea, затем особенно у .r-.,Teuroptera, частью у более крупных Ноmор
tera и, наконец, у Palaeodictyoptera, т. е. у самых разнообразных групп, 

С древнейших времен пошедших независимо друг от друга по пути ;:)Волю

ции, несомненно всюду сформировался пара.:IЛельно и самостоятельно 

Jl в то же время каи слеДСТБие механических потребностей при развиваю

щемся подете. ДIlста.:Iьная часть передних (а первоначалыlo и задних} 

кры.:тьев всегда тоньше, нежнее основной и в то же время должна совер

шать наиБОJlее быстрые и СИ.:Iьные движения в воздухе, что может повести 

к разрывам. Д.:тя лучшей поддержки этой перепончатой концевой части 

и .:rучшего сопротивления разрывам при ударах о воздух должна неизбеж

но ВО3НИЮfУ1.'Ь какая-то общая система и эту систему мы и находим в гре

бенчатом типе сектора радиуса; ветви такого сектора, деЙствите.:IЬНО, 

всегда занимают всю ДIIстальную часть крыла, большую пли меньшую

в зависимости От раСПОJlожения жилок в основной части и от консистеНЦИll 

крыла или надкры.:rья. Такой именно тип RS мы II наХОДIIМ в хорошо раз
витых передних крыльях рода Aboilus, Hagla, Ацidоidеа и др. 'у Gt'Y
llac/'ididae, при сходном R II при сходном ЧIIСJlе 11 способе отхождения вет-
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вей RS, :)ТИ ветвп сжаты, занимают ничтожную часть площади дистального 
отдела крыла II, очеВlIДНО, функции гребенчатого RS отнюдь не 

выполняют. RS находится здесь в очевиднОМ состоянии деградации. 

:VIor ;ш образоваться в нормально фушщионирующем крЫ:Iе тюшй тип RS, 
~ крайне сжатым рядом ветвей? Очевидно нет, ибо такая система не Иl\lеет 

Функциона:IЬНОГО смысла. Сходства в строении R и RS в ЧИС:Iе ветвей 
П их Отношении друг к другу явно указывают на то, то когда-то у б:Iижай

ШIIХ предков Gryllaci'ididae, вероятно, в мезозое, существова:I гребенча
тый RS нормального строения и размера, ВЫПО:IНЯВШИЙ такую же функцию 
как у Aboili(l/1e и других насен:омых, но затем IIодвергшийся сокращению 
11 сшатию. У других видов GryllacJ'is мы находим разнообразные состояния 
да,'}ьнейшей peДYKЦНIl нормального RS: ветви его сжимаются еще больше, 
де:Iаются непраВИ:IЬНЫ:МИ и, наконец, вовсе выпадают, как в типе V Rарни. 

Да:Iее, можно ли счптать примитивны:м строение медианы у сууиас

(illidae'( Никоим образом. Раз RS когда-то поддерживал СВОими ветвями 
всю дистальную половину И:IИ треть крыла, то Il ветви ]н неизбежно ДОJIЖ

ны БЫ:IИ дугообразно загибаться назад, участвуя в поддержке среДНе11 

части ирьша ПрИ ударе его о воздух. Всматриваясь в строение медианы 

у видов GJ'yllacyis с более полным жилиованием, мы легко замечаем, что 

характер деления 1\1 11 связей егО главных ветвей с RS и CuA I1ногда со
вершенно сходны с тем, что мы ВИДIlМ У Haglidae, но далее ветви М идут 
,совершенно необычно, прямо наIlYЖУ. То iие самое мы ВИДIDl И В кубитусе, 

причем в харантере отношений I!'етвей М JI CuA друг к другу ПОявляется 
б')льшое разнообразие п сильная изменчивость. Характер этих связей 

у формы Gryllacyis с более полным жилк.()ванием (типы 1 и 11 Rарни) 

uпределенно указывает на то, что ранее в строении как R, так и Сп должно 
было быть больше сходства с строениеlVI их у более прrnштивных Hag
lidae (Hagla, AboilllS, A'rchaboilus) и, от'!асти, у пермских представителей 

Oedischiidae и Stenayopodidae. Такой тиП расположения этих ЖИЛОк выра
ботался в процессе приспособления надирыльев этих прямокрылхx И их 

аш:шования к работе при полете. 

~- Gt'yllacrididac, очевидно, пр'оизошла утрата прежней, нормальной 

ФУНИЦИИ крыльев, что И повлеК:IО за собой редукцию сложного RS, а в 

'СВЯЗI1 С этим И утрату первоначального расположения ветвей М, CU II 

ана;IЬНЫХ. При редукции RS последние стали вытягиваться 11 располагаться 

почти параллельно, утрачивая свою первонача:IЬНУЮ ПНДIlвидуальность, 

связанную с определенной функцией. В результате п ПО:IУЧ1'l.ЛОСЬ то 

нагромождеШiе вытянутых ЖИЛОк, иакое мы находим в более редуциро

ванном типе У R'арни (рис. 57, слева). ЖИ:IЮI здесь уже совсем теряют свою 
индивидуальность, жилкование становится индифферентным, а потому II 
чрезвычайно ИЗМeIIЧИВЫМ. 

В связи С такими же процессаМII, думается, ПРОИ30ШJIО И сильное раз

растание прекостальной оБJlасти; первонача,;rьно же она была не столь 

Be,TJ!(Ka. Она мала И даже подверглась некоторой редукцип у ряда мезо-
30ЙСЮfХ Н aglidae, но у Prophalangopsidae,. очевидно, вторично разрослась, 
нак у Gryllacrididae. 

По ходу наших рассуждений мы неизбежно ДО:IЖНЫ допустить, что 

функция ПОJIета у G"yllaCl'ididae уже давно претерпела сильное ослабле
ние. Это как раз II соответствует действительности. 

Все G,.yllact·ididae ведут более или менее скрытный образ жизни, пря
чась в дуплах, в густой листве 11 пр., и обычно редко rrрибегают и полету, 
а другие Jlибо вовсе не :Iетают, либо становятся бескрылыми:. Этот образ 

шизни усвоен ими, очевидно, давно. Функция полета у Gryllacrididae, 
таким образом, сильно ослаблена, изменена или вовсе исчезла, и в связи 

с этим жилнование к рьшьев , первоначально, очевидно, ·приспособленное 
к функции полета и очень ПОХОДившее на жилкование у прпмитивных 

Н aglidae, а также Stenal'opodidae II Ocdischiidae, должно было в да:Iьнейшей 
эволюции деградировать, деспециализоваться, редуцироваться. Кан. вся-

3.12 



кий орган, находящийся в процессе редукции, 1I жилкование делал Ось 

очень II3менчивым; продоль'Ные ветви вытянувшихся М, Сп II анальные 

утрачиваJ.IИ свое прежнее функциональное вначение и становищ1СЬ функ

:ционально бевраЗ;ЛИЧНЫМII. В связи с ЭТИМ в распо:rожеюш их появилось 

нечто вроде вторичной гомономии, а в ревультате этого - и ивменчивость. 

j-l{илкование стало более напоминать ЖlIлкование тараканов, но это НI~

коим образом не возврат к ПРИМИТIIВУ, не противоречие заиону Долло, 
а деградация вследствие утери функции .. 

• Stenopelmatidae, Raphidiaphm'idae и Schizodactylidae стали уже сплошь 
пещерными формами, выработавшими ряд приспособ:rений к такой жизни. 

Среди Stenopelmatidae еще встречаютqя немНОгие крылатые, хотя и ~e 
JIетающпе вiщы, но большинство совершенно утрати:rо крылья. Рассмат

ривая таЮlе реликтовые крылья Stenopelmatidae, мы, естественно, находим 
у них черты дегра;:J;аЦПII и редукции первоначального жилкования пред-

Рас. 57. Жп;;:шование переJ:НИХ нрызъев GryllaC/'is jasciafa. \У а 1 k.; (елева) и пе

реднего и заднего нрыла Bugajus coloni "у а 1 k. (справа). По Парни (~924). 

ков; нормальный гребенчатый RS здесь, очевидно, когда-то существовал, 
но у современных форм он по нас:rедственной: IIнерщш хотя и сохранил 

свои ветви, тем не менее вся его система испытала крайнее сжатие и преж

него фуниционального значения эти ветви, конечно, уже не имеют. ПР'>

чие жилки сильно вытянулись И стали почти параллельны. Задние крылья 

значительнО расширены, как у GгуllасУididае, но также носят привнаки 

деградации. Жилкование крыльев у таких форм, естественно, стало очень 

изменчивым. 

В связь с давним переходо~ к скрытному, ночному, а тем более к пе

щеРНО;\fУ образу жизни мы ставим и монотонную буроватую или серова
тую окраску передних крыльев у Gyyllacl'ididae и Stenopelmatidae. 

Итак, хотя в некоторых отношениях Stenopelmatidae и сгуиасгштае 
обнаруживают черты большой примитивности,. жилкование их крыльев 

оказывается СИЛqНО деградировавшим, сле;:J;овательно псевдоприми:ти:вным; 

у большинства крылья уже потеряли свою первоначальную функцию 

и существуют лишь в силу наследственности, как реликтовые образования, 

находящпеся в состоянии реДУИЦИJI. О том, каковы были эти крылья рань

ше, мы можем судить по сохранившемуся у некоторых полному числу 

ветвей RS, R, 'по конфигурации основной части Микубитуса. Восстанав-
~ Тр. IIaлеОНТОJI. ин,та, т. УН, в. 4 113 
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ливая ту форму и те размеры, I~oTopble обязательно должны были Iшеть 

эти структуры, когда они нормально функционировали в летающем Kpbl.'le, 
мы приходим к заключению, что жилкование крыльев их, главным образом 

передних, первоначально мало чемотличалось от жи.jlкования у Aboi
lus и других более примитивных Haglidae. Так как у самцов Haglidae 
CuP уже сделался стридуляционной жилкой, а в связи с ЭТИМ у них выра
ботался и тимпанальный орган сзуха в передних ГО.:Iенлх, мы вправе за

дать вопрос, не об.:Iада.:IИ ли предки Stenopelmatidae и Gyyllacrididae стри
дуляционным а'Ппаратом, CXOДHЫ~ с таковым у Haglidae? В виду наличия 
остатВ':ов таких ТIL'\{панальных органов на передних голенях Stenopelnia
tidtze, естественно заключить, что такой музыкальный аппарат, действи

тельно, уже вырабатывался у предков, если не всех, то части' Stenopelma
tidae; однако среди них намечались, видимо, и другие способы издавать 
звуки. 

у Gyyllacrididae остатков голенных органов слуха как будто нет нигде, 
а потому и заКлючеН.l;Iе о существовании у предков И;Х СТРИДУШЩИОННОГО 

аппарата типа Aboilus было бы рискованным. У некоторых форм, органы 
стренотания существуют, но иные, именно на первом и втором членинах 

брюшна, нан например у Pneumoyidae и Tmethidae из Acridiodea. Однано, 
если мы и согласимся с тем, что предни GryllacYididae стридуляционного 
аппарата типа Haglidae не иМе.:IИ, тем не ме.нее мы все же должны признать, 
что расположение жилок к кубитальной и анальной области здесь было 

прежде в обще:t.I сходно с расположением их у самцов Haglidae, ТОЛЬНО 
без загиба CuP назад и без превращения его в отридуляционную жилку. ,,' 
у пермсних Stenayopodidae и Oedischiidae вся структура будущего музы
кального анпарата типа Haglidae, в сущности, в основном уже сложи
лась и нехватало лишь немного, именно загиба CuP и превращения его 
в ~тридуляционную жилну, затем неноторых других частичных изменений 

в кубитальной области, чтобы получился музыкальный аппарат типа, 

более примитивных Haglidae (Hagla, Aboilus). 
• Говорят иногда, что у Gryllacrididae и Stenopelmatidae стало «много 
анальных жилок)}. Это неверно: анальных жилок здесь стольно же, сколь

но у Haglidae и других Saltatoria, т. е. две, только А2 у них делится, нан 
правило, на д:А'е или даже три ветви, что замечается танже и у сверчновых. 

Мы все вреШ:l говорили о том, что у самцов Haglodea жилкование ну
бито-анальной области было прямым, мало измененным наследием распо

ложения жилон в этОй области у пермсних Stenaropodidae I1 Oedischiidae. 
Таново ,было жилнование у самцов; наново же оно было у самок Hagloaea? 
Мне известно теперь I1 жилкование самок Aboilidae. Оно будет описано 

и изображено в другом месте, тем не менее мы и сейчас можем сназать, 

что оно было очень отличным от жилнования самцов; анальные жилки 
и их ветви здесь шли наружу, лишь слабо изгибаясь, как I1 ветви кубитуса 

и;< кан те, нак и другие были значи'f1eЛЬНО вытянуты. В общем, ход аналь

ных и нубитальных жилок у них напоминал частью сверчновых, частью 

GryllacYididae. ПОСНОЛЫЧ расположение жилок в кубитальной и анальной 
областях у палеОЗ0ЙСНИХ Stenayopodidae и Oedischiidae уже почти вполне 
походило на то же расположение у самцов Haglodea и было, следовательно, 
уже высоно дифференцированным, мы должны признать, что ЖИ.:Iнование 

" у самок сложилось в результате регресса, дедиффереНЦИРОВЮI; пар,шле-

лизм и· известная гОмономность жилон у них, таним eJбразом, чисто вто

ричная, нак вторична она и у (}амцов и самок Gryllacridodea. 
Итан, жилкование НР!>Iльев Gгуllaсушidае и Stenopelmatidae вырабо

талось, по нашему :мнению, путем деградации из жилкования типа более 

при:митивных Ilaglidae или их предков, вследствие перехода всей этой 

группы к более снрытному образу жизни, Однако их нельзя производить 

из известных на:м Ilaglodea :мезозоя, тем более, что СууПасгшшае да, ве
роятно, и :многие Stenopelmatidae и Raphidiophoridae стридуляцион

ны:м аппаратом типа Aboilus, видимо, ниногда не обладали. Поэто:му про-
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изводить G1'yllacridodea приходится не от настоящиих Haglidae мезозоя, 

.а от более ранних общих предков их, живших в пермское время. В нашей 

схеме (см. таблицу) CTBOJI Gpyllacridvdea мы объединили в ОСНОВЮШII СО 

стволом Haglodea, чтобы. показать их близкое родство и происхождение 

от общих предков. Ствол Haglodea раз~ивался прогрессивно, приобрел 

музыкальный аппарат и органы слуха и достиг расцвета уже в нижнел 

;\>1езозое. Это были по большей части крупные формы, с ДJIИННЫМИ усиками, 

с яйцекладом типа кузнечиков и с красивЫми поперечными бурыми НОло

сами на надкрыльях, чтО указыват на то, что ЭТО БЫJIИ дневные фОР,мы. 

Наличие поперечных бурых полос, быть может, имело и биологическое, 

именно охранительное значение ДJШ этих насекомых, живших среди листвы 

растений тех времен, т. е. саговниковых и меЗОЗj1ЙСЮIХ хвойных. Однако 

в конце мезозоя и, вероятно, в Ha;raJle терциэра вся Бта большая группа 
роскошных форм быстро и решительно вымирает, оставив к настонщему 

вр.еl'v1ени только две формы Prophalangopsis и Cyphode1Tis, из которых 
первая оказывается уже крайне реДКQЙ (Индия; до сих пор известен 

ТОлько один экзе;\IПЛЯР насекомого). 

Основной причиной быстрого ВЬL'\fирания этой группы, ка-к и ряда 

других насекомых, были, наверное, климатические изменения и быстрое 

вымирание, особенно в северном полушарии, мезозойских типов расти

теЛЬНОСТII, взамен чего быстро развивалпсь 11 распространялись цветковые 
растения. Gpyllacpidodea генетически очень близки к Haglodea Il первона
чально, в верхней перми ИJIИ в нижнем мезозое, непосредственные предки 

их, вероятно, очень НОХОДили на Haglodea, но в дальнейшем резко Откло
нились от них, что мОжно объяснить лишь переходом их к скрытному 

образу жизни и ослаблению, а затем и утрате у некоторых способности 

к полету. 

В отличие от Haglodea, однако, Gl'yllacrididae, Stenopelmalidae и примы
иающие к ним семейства не вымерли, а.существуют и теперь в значительнОм 

количестве видов. Их переживание я CKJlOHeH объяснять как скрыт

ным, у многих даже пещерным. образом жизни, усвоенным, очевидно, 

давно, так и их питанием, - они считаются хищниками и, во всяком 

случае, не растnтельноядными формами. Второе делает их менее зависи

мым от характера растительности и смены носледней, а первое как бы вы

вело их с открытой арены жизненной борьбы и позволило в укромных 

биотопах избежать коннуренцIIИ с НОВЫl'vПI группами, - я предполагаю, 

с саранчовыми (Acridiodea)' и IIСТIIННЫМИ нузнечиковыМII (Tettigoniodea) , 
вышедшими на сцену' вместе с ПОЯВJlением и распространением флоры 

понрытосемянных растений. 

Третичных ископаемых G"yllacrididae известно очень немного, нО вЭ:жен 
все-таки тот фант, что в третичное время.о,НИ во всяком случае су::ществО

вали. Оуществовали, наверное, II Stenopelmatidae, и HaphidiophoTidae, 
по не сохранились вследствие своего пещерного образа ЖII3IШ. И3 мезозоя 

Gryllacpidodea не известны. Я думаю, что в нижнем мезозое как раз и проис
ходил процесс обраЗ0вания IIX пз подобных примитивных Haglidae предков 
ПХ. 

Большинство авторов считает, что P'rophalangopsidae (и Haglidae) 
II Gгyllacгidodea ближе стоят к Tetligoniodea, чем к Gt'yllodea, но Карни, 

нан мы видим, включал их в <iG}'yllodem>. Цейнер, как видно из схемы 
(рис. 55), производил И3 стенопельматоидных предков с одной стороны 

Gryllodea+Tettigoniodea, с другой - ACI'idiodea и Tridactylidae. 

Св ер'l:& о в ы е - Ору Но d еа 

ЕСJlИ Карни ставил Ppophalangopsidae и Gyyllac1'iidae БJlиже к сверч
ковым, то прочие авторы сближаJlИ их БОJlее с кузн~чиковыми, но ВО вся

ком случае все авторы, ]{ажется, объединяют сверчковых с кузнечиковыми 

в один подотряд, а саранчовых выдеJlЯЮТ в другой. В наших сравнениях 
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мы пришли к несколькО нным заключеНIIНМ. J\ю{ уже видно отчасти 

иЗ предыдущего, Н aglodea и G1'yllacridoidea в разных отношениях стоят 
несомненно" б.:шзко к сверчковым, ближе, чем к кузнечив:овы •. Строение 
лапок у P,'ophalangopsis и у ЮРСRОГО рода AboilllS вполне сходно; лапка 
С'ОСТОИТ здесь из длинного 1-го, очень КОРОТЮIХ 2-го и 3-го члешm:ов II удли

ненного 4-го, несущего коготок. Такое же строение имеют лаПRП II в под'" 

семействе Oecanthinae, из сверчковых. Яйцеклад у Haglodea существует, 
но строение его, к сожалению, недостаточно известно; он был, во всяком 

случае, удлиненным:, обычной внешности. . 
Что касается i-FШJIRованпя наДКРЫЛIIll и крыльев, то у сверчковых оно, 

конечно, сильно изменено и специаЛIIзовано, однако обнаруживает не

сомненные черты CXOДCTB~ с Haglodea. У БОЛЬШIIнства лиасовых представп
телей Н aglodea жилкование надкрылий ОТJШЧалось многими пр:и:митив-. 

I 
СtlАа 

Рис. 58, Жилкование надкрылий: cbepxy-Gгуllоtalра fJulga. 
,'is и снизу-Gгуllus campestris; У. ob.-JIиагоналънан жилка; 

СнА рг.-ПРОRсималънан ветвь СиА2 • 

ны1lIИ чертами и очень 

походило на жплко

вание таких пермских 

родов, как JJfetoedis
chia М а r t. или Рет
mай,iditеs М а r t. 
Субкоста у них всюду 

была хорошо развита 

и несла ряд КОсых 

ветвей спереди, а пре

костальнан оБJШСТЬ 

была 'Мала. То же 

самое :мы видим и у 

сверчковых, Среди 

Н aglodea I{OCTa пре

терп~ла сильное уд

линение только у со

временного рода Рта

phalangopsis. У Tet
tigoniodea коста и пре
костальная область, 

как правило, сильно 

развиты. Область R, 
RS и медианы у сверч
ков испытааа в фи

аогении сиаьное сжа

Tиe и редукцию вслед

ствие чрезвычайного 

развития кубиталь

НОй обаасти (рис. 58); 
однако все же яс

но, что М у предков 

их связывааось с кубитусом у места отхождения СиА2 , а также связыва

лось, повидимому, и С началом RS. В тех случаях, когда передние крылья 
испытааи у Н aglodea ту или иную редукцию дистааьной части, как у Рто
phalangopsis (современные) или у нижнелиасового рода Isfa1"optera М а r t. 
(Шураб), RS принимает положение и внешность, весьма сходные с тем, K~E у 
Gryllidae. Ветви М подверглись у свеРЧI{ОВ реДУI{ЦИИ и нередко отрываются 
от ствола М, тем не менее число их обычно 2-3. В строении I{убитальной 
и анаJIЬНОЙ области мы находим значитеаьное сходство с Haglodea, особенно 
с более примитивным родом Archaboillls (нпжний лиас Шураба) и с родом 
Isfaroptera М а r t. (рис. 59), оттуда же: Анальная область у всех Hag
lidae имеет три жилки: А1, вблизи СиР (стридуляционная ЖИЛI{а у самцов) 

и А2, состоящую ИЗ двух ветвей. Совершенно то же мы находим у G,'yllodea, 
но не у Те ttigoniodea , где А2 прост.ая. СиР у самцов-сверчков загибается 
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. назад и к:ан бы сжимает все три анальных жилки, которые затем вместе 
с продолжением СиР опять изгибаются Gначала несколько вперед, затем 

назад. Совершенно сходное расположение мы находим у Aychaboilns и у 
lsfЩ'орtеуа, а также у Hagla и у Cyytophyllites I\убит.альная область 

очень велика у современных СЕерчков, но она меньше у некоторых мезо

зой.СЮlХ представителей (род Pj'()togyyllus Н а n д.) и у Gyyllotalpidae. 
С другой стороны, она занимает большие размеры у современных Рто

phalangopsidae. Поперечные жилки между СТВОЛОм СиА и СиР весьма сход
ным образом вытягиваются у самцов G,"yllidae п у некоторых Haglidae, 
особенно у рода A1'chaboilus, п у этого рода, а еще яснее у lstayopteya, 
формируется и диагональная жилка сверчков, причем СиА2 усваивает 

у них ТОт же вид и то же отношение к соседним жилкам, что и у Gyyllus. 
У самок Aboilus п сверчков также получается довольно сходное располо
жение жилок. 

v.d'l' 
Рис. 59. Isfaroplera grylliformis }[ а r t. о m.и.;П'йпашlO иа;:(nры.::JЬЯ; v.dg. 

зачаТQI, :щагона:JьноI1 ;ЫI:IЮI сверчnов. По :\lapTынву •. 

Все эти CXO~CTBa ~lеж~у сверчковыми II Н aglodea, особенно ясно про
являющиеся при cpaBHeHIIII первых с бо::rее ПРIIИIIТИВНЫМП нижнелиасо

выми родами Haglodea, говорят, как мне кажется, достаточно убедительно 
о близости Gryllodea к Haglodea, а тем самым - и к близким к ним Gryl
lacyidodea. 

Мы не думаем, чтобы сверчковых можно было ПРОИЗВОД1!ТЬ от Hag
lodea, тем более, чтО настоящие сверчки с их характерным жилкованием 
известны уже из доггера и лиаса. Сверчковые,. по нашему мнению, стали 

обособляться раньше ствола Haglodea, но стволы тех и других были все же 
ДОВQЛЬНО близки. 

Жилкование крыльев пермских предков сверчков было, вероятно, 

очень похожим на жи::rн.ование ПРПl\IИТИВНЫХ Н aglodea. Анальная и н.у
битальная области были первоначально, вероятно, очень сходны, но куби

тальная область у сверчн.овых по~верглась быстрому разрастанию и расши

рению, а дистальная часть, наоборот, сон.раТIIлась. В результате этого 

области медианы и радиуса подврег::rись сжатию. RS оказался отходящим 
к дистальной части надкрылий и потерял первоначальные ветви, а ~е::rение 

медианы на три главных ветви было как бы отнесено в дистальную часть 

надкрылий (на самом деле место деления М занимает у сверчн.овых то же 

положение против начала СиА1 и СиА2 , как у 'Haglidae). Диагональная 

жилн.а начала формироваться в серии поперечных между СиА и СиР не 

только у GTyllodea, но также и у ряда более примитивных Haglodea, одна
ко дальнейшее развитие и определенное функциональное значение она 
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получила толыi.О у Gryllodea. "у позднейших Haglodea зачатки ее, видимо, 
подвеРГЛl1СЬ редукции. 

Подотряд сверчковых очень разнообразен и заключает в себе не менее 

четырех очень. различных семейств - Gryllidae, с рядом подсемейств, 

Gryllotalpidae, Cylindrachetidae и Trida('tylidae. Из мезозоя Г а н д
л и р ш приводит (1925) ДО 18 видов Gryllidae из лиаса и юры; мне, кро
ме того, известны еще две формы из доггера Кара-тау (in 1itt.). Небезинте
ресно отметить, что у Protogryllus acutipennis Н а n d 1. из юры Мекзен

бурга медиана образует три главных ветви, а кубитальная область еще 

не была так широка, как у современных форм. Другие семейства из ме

зозоя неизвестны. 

Из третичных Отложений известно уже ДОВОJIЬНО много видов Gryllidae; 
большинство их происходит из олигоцена и миоцена Западной Европы, 

но три вида известны из эоцена ("Уайоминг) и семь из копала Индии. Роды 

современные, кроме двух. Известно также до четырех видов Gryllotalpidae 
и, наконец, указан вид Tridactylidae из нижнего ОJ1'Игоцена Франции 

(род Хуа L а t г.) 
Семейство Tridactylidae всегда ст3.вилось отдельно от прочих GTyl

lodea, и Г а н Д л и р ш трактует его (1930) в качестве надсемейства, 

подобно Gryllodea, но в последнее время были высказаны взглядJt ("У о л
к е р, 1919; К р эм п т о н, 1929; К арп а H'r ь е, 1933; Л я м е ~ р, 
1936), что Tridactylidae, Cylindrachetidae должны быть совершенно отде
лены от Gryllodea и перенесены в Acridiodea. Главными основания.ми для 
такого вывода служили короткость усиков; присутствие органов слуха 

на первом членике брюшка, обр~зование оригинальных стридуляционных 
аппаратов, форма кишечного канала и др. Эти доводы, однако, вряд ли 

достаточно убедительны. "Укорочение антенн произош:rо еще у стуио

talpidae, и это сокращение, произошедшее вторично, как и у Tridacty
lidae, нисколько не говорит о специальной близости этих семейств к са

ранчовым. Некоторые особенности жилкования задних крыльев, именно 

существование особой кубитальной полосы, как у сверЧКGВ, говорит ско

рее о близости Tridactylidae к сверчковым. 
"У Tridactylidae, далее, церки двучленисты, .а НОги несут особые под-

вижные шипы, напоминающпе шипы у Elcanidae. . 
Все это свидетельствует о большой обособленности этого семейства, 

которое,. может быть, и не следует включать в подотряд сверчковых,. но 

не менее рискованно было бы и включение его и в Acridiodea. Для нас, 
однако, все эти сходства, частью вторичные, между Gryllodea, Tridacty
lidae и Acridiodea, приобретают особый интерес в виду того, что среди 

более примитивных саранчовых обнаруживается не мало сходств с 

Haglodea и Gryllacridodea, говорящих о близости корней этих групп. 
Можно ли производить Gryllodea прямо от известных нам семейств 

Stenaropodidae + Oedischiidae? Мы думаем, что нет, так как многие сверч~ 
ковые обнаруживают такие примитивные черты, которых мы уже не нахо

ДИМ у известньiх нам родов обоих выш~названных палеозойских семейств. 

В самом деле, задние НОги у Gryllotalpidae еще 'не могут быть названы 

прыгательными, а у Cylindrachetidae Они даже вовсе не отличались по 

размерам от средних ног. Принимая во внимание общую примитивность 

медведок, мы СКЛОflены считать мало развитые задние ноги в названных 

семействах не результатом какой-либо редукции, а чисто первичным яв:rе

нием. Точно так же нельзя считать признаКQМ специализации членистОСТЬ 

церков у некоторых сверчковых, например у Лfуr'mесорhilа; она все же 

является сохранением более древнего состояния, которое исче зло у дру

гих Orthoptera-Sаltаtотiа. Подобные черты ПРПМПТПВНDСТИ, обнаружи

ваемые у разных групп стуиоаеа, ПРПВОДЯТ нас к заключению, что разные 

сверковые начали обособляться из общих предков Saltatoria, наверное, 

очень рано, еще в 'карбоне, хотя бы верхнем. Haglodea бьiли более непо

средственным продолжением палеозойских SaltatOl·ia. 
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«В добавление к настоящему разделу я хотел бы сказать еще два слова 

о недавно описаннОм мною переднем крыле Sуndеsmорlюrа composita М art. 
из Каргалы (1937, стр. 41, рис. 19). Сохранилось жилкование передней 
половины крыла, в задней же пОловине оно сжато и не распознаваемо. 

Я сравнивал его тогда с жилкованием Protocoleus Ti 11., но теперь нахожу, 
что в общем расположении и форме SC, R и М (к М я склонен Отнести не 
тОлько простую переднюю ветвь, но и связанную с нею заднюю жилку, 

которую я обозначил тогда СиА) здесь есть сходство с наДI{рЫЛЬями не

которых тараканов (Mylacridae и близкие), а в загибах концов ветвей 

их наружу - с надкрыльями некоторых Gryllodea. По столь нiщостаточ
ному экземпляру определить положение рода пока невозможно, но все

таки можно предполаг:1ть, что скорее всего он относится. к каким-то абер

рантным прямокрылым (в широком смысле слова). 

с ар анч ОБ ые-Acridi Q ае а 

Современные Acridiodea резко Отличаются от кузнечИRОВых короткими 
антеннами, отсутствием яйцеклада, иным устройством стридуляционного 

аппарата и органа слуха, однако в жилковании КРЫlIьев мы обнаружи

ваем у них довольно ясные сходства с Haglidae. В самом деле, медиана 
во многих случаях, нанример у Locnstinae, делится совершенно так, как 
у .Aboilns; передняя ветвь медианы или МА, вскоре после начала, делится 
на такие же две длинных ветви, а МР вскоре после начала СЛивается на 

коротком протяжении с СиА, затем отходит;,СuА, наоборот, подвергся 

редукции, что произошло в связи с чрезвычаИным удлинением анальной 
области, которая содержит длинную А1 и короткую А2 • В задних крыльях 

такое строение и такие отношения сохраняются у немногих, именно у 

Раmрlшgidае, у других оно исчезает, IJР состояние у Pamphagidae очень 
напоминает состояние в задних крыльях Aboilns. Заметной особенностью 
Acridiodea является также образование д!Iинной прекостальной области, 
которую из Haglodea мы находпм толькО у Ргорlщlangорsis, но зато мы 
ПОСтОянно находим ее у Gryl(acrididae и Stenopelmatidae. Такое же как у 
Acridiodea жилкование было у' мезозойских Locnstopsidae, но эти насе

комые обладали длинными усиками, почему их и относят к кузнечИRОВЫМ 

в широком смысле. Медиана Locnstopsidae имела вполне схОдное строение, 
только МР вовсе не сливалась с' СиА. Главное отличие Locnstopsidae в том, 
что анальная область у них еще не была так Сильно УД!ИlIена, как у са

ранчовых. однако мы находим в ней те же две жилки - длинную А1 .и бо
лее короткую А2 • Эти сходства в ЖИЛIювании столь ясны, стол~ очевидны, 

что представляется трудным отрицать близкое родство между саранчовыми 

п Locustopsidae. Сходства в жилковании с Tettigoniodea у Locnstopsidae 
почти так же мало, как у саранчовых, а потому мы должны исключить 

это семейство из Ensifera или Locnstoidea Гандлирша и сблизить с Acri
diodea, пожа.луЙ, даtf\е вплоть до включения его в этот подотряд. 

Как очень длинные, так и очень короткие усики фор:Мировались, по моему, 

~торично, в приспособлении к обстановке, и признак - короткие усики

не может служить основанием для резкого отделения Acridiodea от Locu.
stopsidae. С редукцией яйцеклада мы встречаемся нередко и среди Gryllodea. 
Что касается органов стрекотания, то они расположены и устроены у боль

шинства саранqовых иначе, чем у Gryllodea и Tettigoniodea, но среди Ste
по pelmatidae, а также у Tridactylidae мы встречаемся с довольно сходными 
органами. Так, у некоторых Stenopelrnatidae звук издается трением неров
ной или бугристой полоски на основной tfасти внутренней стороны вадних 

бедер об особые неровности на боках двух первых члеников брюшка. То 

же наблюдается у самцов' семейства Pnenmoridae, ив саранчовых, у кото
рых выдающаяся полоска задних бедер трется о вертикальный ряд выступов 

по бокам третьего членика брюшка. У Tridactylidae ввук издается трением 
надкрылий, но вубчики раСПО;;Iожены не на .СиР, как у Gryllodea и Tetti-
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goniodea, а на SC. У Cylind"achetidae развился еще один особый тип органа 
стрекотания на мандп:булах 11 основании че:rюстного щупика. Образо

вание, хотя бы II совершенно независимое, сходных органов, с одной сто

роны у Stenopelmatidae, с другой - у PneumoTidae, свидетельствует, при 
наличии к тому же сходств в жилковании, о' каких-то отношениях род

ства, которые и сделали возможным развитие сходных органов у отдель

ных родов тех и других групп. 

К,убитальная и анальная областп у саранчовых (включая Locustop
sidae) имеют отнюдь не архаическое, а чисто ВТОРПЧ{lое', производное строе
ние. Не может подлежать сомнени:ю, что у предков их анальные жи:rКlI 

11 СиР загибались дугообразно назад, как у pJotol"thopteta-Sаltаtотiа и что, 

следовательно, кубитальная область должна была. быть более обширной. 

Сходство с примитивными Haglidae в строеН1IИ медианы и ее отношении 

к СиА заставляет предполагать, что II строение кубитуса первоначал;ьно 

должно было напоминать строение его как у Haglidae, так п у P/"otoTthop
teta-Sаltаtотiа, и простота его у саранчовых была обусловлена ClblbHblM 

разрастанием и удлинением анальной области прп одновременном суже

нии ОСНОВНОй ПОЛОвины надкрылий. В надкрыльях мы впдим ТОлько две 

анальных жилки, но в задних крыльях А2 явно делится в самом основании 
~ 

на две ветви, и из этого мы должны зак:rЮЧIIТЬ, что и в передних кры:rьях 

А2 состояла раньше из двух ветвей, как у Haglodea. Все это приводит нас 
к заключению, что жплкование крыльев у предков Ас ridiodea было по
строено по сходному е предками Н aglodea типу, но предпо:тагать, что 

у них существовал и того же Тlша стридуляционный аппарат, нет осно

ваний. Расположение жшfoк в анальной 11' кубитальной области перво

начально походило на то же у пермских Otthop"tef'a-Sаltаtоriа, но в даль-, 

нейшем анальная область стала удлиняться, что стан.'lО, вероятно, в связи 

с выработкой нового типа звукового органа. В результате мы приходим 

к заключению, что резко отделя\ь Acridiodea от всех других Saltatoria 
не приходится. ОНII представлнют собой, конечно, особый подотряд, но 

такими же подотрядами являются Н aglodea и GГ!Jllоdеа. Ствол Acridi
odea начался не очень далеко от начала ство:тов ЭТlIХ отрядов (см. таблицу); 
эта близость и уясняет такое, казалось бы, неожиданное совпадение 

сходных черт в этих подотрядах. 

Locustopsidae известны пз мезозойских от:rожений, начиная с триаса. 
Не отсутствуют они и у нас; так, одна форма была уже давно описана 

(1886) из Усть-Бадея, одна форма IJзвестна мне из Кара-тау (in liLt.) п два 
вида описаны из нижнего лиаса Шураба. AC'f'idiodea из мезозоя неизвестны, 
но, ~ероятно, в верхнем мезозое они уже существовали. Я думаю, что ОЮ1 

отделились от каких-то примитпвных Locustopsidae или выделились ив. 

общих с ними предков в начале мезозоя, общий же ствол их должен БЫJI 

итти вглубь перми. 

R у 3 Н е ч и Б О В Ы е - т е t t 'i g о 1~ i о d е (t 

Кузнечики сходны с Haglidae и с Gryllidae присутствием длинных уси
ков, наличием на надкрылья'х характерного музьша:rьного аппарата, орга

нами слуха на первых голенях, и длинным яйцекладом, но довольно сильно 

отличаются от тех и других жилкованием кры:ть.ев. SC длинная и идет близко 
к R, как у саранчовых; RS дает ШIШЬ HeMHO~O ветвей в своей дисталь

НОй части; М делится значительно раньше начала RS и, как правило, толь
ко на две, а не на три ветви; задняя из нпх обычным порядком сливается 

на некотором протяжении с СиА и коротка, передняя же длинна и по бо:rь

шей части образует сзади ряд ветвей, вероятно, вторичных. Область куби

туса и ана льная сильно уменьшены как у самцов, так и у самок. Ствол 

СиА слаб и делится на две ветви: СUЛ1 сливается на некотором протяжении 
с МР и дает нередко сааДII несколько (2-3) КОРОТI-\ИХ веточек, которые 

видны яснее у самцов, но чаще они вовсе отсутствуют: CиA~ отходит 
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близ начала слияния СиА} с МР. Стридуляционную жилку образует, кан 

обычно, СиР, а перед ней формируется обыкновенно еще вторичная па

раллельная ей жилка (рис. 60). Иногда имеются остатки ряда вытянутых 
поперечных между CuAz и СиР,но обычно их нет. А} на 'конце связывается 
с СиР, а А2 остается простой. В задних нрыльях МА, нан это видно на 
прпмере Tettigonia (рис. 61), делится на три ветви, из которых передняя 
сmшается H~ ненотором протяжении с RS, и из этого можно закJnOЧИТЬ, 
что первоначально 1\1 и в передних крыльях была трехветвистой. Анальных 
жилон мы находtlМ в передних крыльях тольно две; в задних крыльях, 

по всем видимостям, имеется также только две анальных жилки. Трех

ветвистость медианы, СВЯ3Ь МА с RS и МР с СиА, а танже деление СиА 

на более сложную СиА1 и простую СиА2 заставляют предпо.llа~ть, что 
исходное жилкование Tettigonio(lea танже ПОХОДIIЛО на жилкование у 

Oedisc7~iidae и частью у Haglidae, но в филогенезе кузнечиков оно, оче
видно, сразу же и очень давно вступило на п;уть эволюции, в неноторых 

отношению/' противоположный пути сверчнов, а отчасти и Haglodea. 

Рис. 60. Основная часть переднего нрыла о' Tettigonia cauaata L.; обоз
начения обычные; усп - уепа cdnnettans, Vad - вторичная жилна сна-

РУЖИ от стридулнционноЙ. • 

у сверчновых, а частью и многих Haglodea нубитальная -область в фило
генез~ сильно разрослась, а область медианы и радиуса 'Сильно сжалась 

(у сверчновых); у нузнечиновых, наоборот, область медианы (область МА) 

сильно расширилась, и на МА появился в передних нрыльях ряд вторич

ных веточек, а область нубитуса и анальная сильно умеНЬШI!ЛИСh и даже 

музыкальный аппарат заНlIмает у ннх очень малую площадь. У Haglidae
и Gryllidae ряды поперечных жилон в нубитальной области, полученные 
ими по наследству от пермсних Saltatoria, получили дальнейшее развитие 
и удлинпшiсь, причем между нача.llОМ СиА и концом загнутой назад 

части СиР у более примитивных Н aglodea (род Archaboilus М а r t., семейство 
lsfaropteridae) , ri у всех Gryllidae, и Gryllotalpidae формируется диагональ
ная жилка, продолжающаяся далее в жилну, связывающую основную 

часть СиА2 с СиА в том пуннте, где к СиА подходит вадняя ветвь медианы 
(МР). У кузнечиковых диагональной ЖИЛЮI не образуется никогда. У Hag
lodea, Gryllacridodea, Gryllodea и даже у Acridiodea (судя по положению 

дела в задпих крыльях) А состоит И~ двух главных ветвей, и у Gryllodea 
задняя ветвь А обычно делится даже еще раз, у Tettigoniodea же мы на
ходим простую Az; задняя ветвь ее, очевидно, давно потеряна. 

Несмотря на чрезвычайное разнообразие Те ttigoniodea , указанные осо
бенности жилкования крыльев распознаются у них всюду и это показы-
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вает, что жилкование их, действите;IЬНО, весьма рано, вероятно у дале

ких нижнемезозойских или даже пермских предков, в разных отношениях 

пошло по совсем иному пути развития, чем у Haglodea и Gryllodea, и для 
оценки отношений Tettigoniodea к другим подотрядам это обстоятельство 
должно иметь существеннейшее значение. Длинные антенны, удлиненный 

яйцеклад, характерное расположение жилок в кубитальной и анальной 

областях, а также, следует думать, и зачатки тимпанальных органов на 

голенях были получены предками всех подотрядов Orthoptera-Saltatoria 
в наследство от верхнепалеозойскихсемейств Oedischiidae, Stenaro"]Jodidae 
П, возможно, каких-либо иных близких семейств; нельзя поэтому соеди

нять в одИJI подотряд все группы, у которых эти черты предков более или 

менее сохранились, и резко отделять те группы (Acridiodea, Tridactylidae), 
у которых эти черты предков подверглись редукции. Раз в стволе Tetti
gonioilea общий с прочими план сложного жилкования с древнейших вре
'мен стал изменяться в почти противоположную сторону от дуугих групп, 

. Рис. 61. Tettigonia =ril'idissima L. Жилкование нрыльев Q. По ГандЛliр,?у. 

ff е 

'в' частности, от Gryllodea, мы не можем их сильно сближать с последними. 
Более правильным будет, по моему мнению, рассматривать все эти круп

ныle группы как особые подотряды. 

На нашей таблице Tettigoniodea оказались имеющими как 'будто со
всем особое, по сравнению с прочими, происхождение, но зто объясняется 

'тем, что мы показали отдельно стволы Oedischiidae и "8tenaropodidae; на са
мом же деле Qни так близки, что их, пожалуй, лучше было бы показать 

одним стволом, и тогда ствол кузнечиковых не оказался бы наСТО;IЬКО изо

лированным. Я связываю Tettigoniodea скорее с. настоящими Oedischiidae 
потому, что строение СиА у Tettigoniidae, хотя бы и редуцированное, бо-
,лее напоминает строение его у Oedischiidae. Медиану кузнечиков также 
.легче произвести от медианы Oedischiidae. Правильнее было бы, пожалуй, 
объединить в схеме стволы Oedischiidae и Stenaropodidae. 

Tettigoniodea довольно хорошо представлены в третичных отложениях, 
начиная с зоцена. Они указываются обычно и из мезозоя, именно из юры, 

но, по моему мнению, относимые сюда (Г а н Д л и р ш е 1\1 и другими) 

.формы принадлежат Haglodea или же это такие фр'агменты, что опреде,:шть 
по ним систематическое положение формы оказывается невозможным. 

В виду этого нога Eiadolocnsta auscultans Н а n d 1. из нижнего лиаса Ан-
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глии, приводимая нередко в доказательство того, что кузнечики в то время 

уже существовали, не может теперь служить аргументом; нота эта, по 

всей вероятности, принадлежала ОДНQМУ из представителей Haglodea. 
Из того, что известные нам роды «кузнечиков» из лиаса и юры Запад

ной Европы принадлежат на деле Haglodea, нельзя еще вывести заклю
чения, что Tettigoniodea в мезозое не существовали. Так как современные, 
отчасти и третичные кузнечиковые очень разнообразны, и некоторые 

-<шодсемействю) их крайне своеобразны и обособлены, мы ДОЛЖН~I ос пол

ной уверенностью допускать существование ствола' их в мезозое, но эво

люция их в это время происходила, вероятно, на других континентах, 

и в Европу OНII ПРОНИJ:tли лишь позже. Значительная обособJlенность 

этого подотряда заставляет нас вести СТВОл его даже вглубь перми. 1\ куз
неЧIIКОВЫМ относят п крайне своеобразных Phasmodidae, но лишь находки 
лх в ископаемом состоянии выяснят нам IIХ систематическое пол()жение. 

с е м е ii с т в о Е l с lt n 'i d lt е Н а n d 1. 

Эта группа известна пз нижнего и верхнего лиаса и юры Западной 

Европы. По мнению 1\ а р н и, относимый к Gryllacrididae один вид из 
нижнего миоцена :Кроацшr (Радобой), принадлежит на самом деле также 

к Elcanidae. Относящиеся сюда формы походили внешностью на куз:н:е

чиков и обладали большим саблевидным яйцекладом, но не имели opгa~ 

нов стренотания. Бедра' задних ног у них БЫЛII очень сильные, а гqлени 

несли на конце особые подвижные лопасти наподобие лопастей у Tri
dactylidae. Жи:шованпе передних крЫ:Iьев напоминало кузнечиков в том 
отношении, что кубитальная и анальная области были сжаты, однако, 

сжата была и область ыедпаны, а RS нес сзади целый ряд косых ветвей, 
наЧlIнавшпхся почти тотчас после начала его. SC была укорочена, доходя 
лишь до половины крыла, а спереди располагалась еще коста с довольно 

широким прекостальным полем. Анальная область бьща сжата, но не 

укорочена,' проходившие в ней 2-3 жилки у некоторых видов Elcana 
(Е. magna Н а n d 1., media Н а n d 1., saltans Н а n d 1. п др.) по своему 

протеканию почти параллельно заднему краю, напоминали скорее аналь

ные жилки у Locustopsidae. В задних крыльях существовал веер, но пе 
очень большой. 1\ак мы видим, жилкование Elcanidae специализовалось 
по особому направлению, ОТЛlIЧНОМУ от кузнечиков и саранчовых и еще 

более от сверчков или Haglidae. Это, конечно, типичные Saltatoria, но 
очень сближать их нельзя ни с Tettigoniodea, ни с Acridiodea. В наличии 
подвижных лопастей на задних голенях есть сходство с Tr'idactylidae, 
но выводить отсюда заключение о близком родстве их с последними нельзя. 

Пока, следовательно, систематическое положение этого вымершего се

мейства ПРПХОДится считать далеко не выясненным. Нам думается, что 

положение его должно находиться где-то между Tettigoniodea, Acridiodea 
и Tridactylidae, но пока мы не можем включить его НII в один из этих под
отрядов. 

ДРУГИЕ ПРИМЫКАЮЩИЕ R SAIJTATORIA, НО НЕ ПРЫГАЮЩИЕ ГРУППЫ 
, ПРJПЮRРЫЛЫХ. . . 

1. Отряд Glosselyt'l'odea 1\lart. 

Рядом с O,.thoptera из современных групп ставят отряд фасмид

Phasmatodea, и это правильно. НО если мы обратимся к вымершим груп
па:\I, то здесь мы найдем одну своеобразную группу, которая стоит & стволу 

Saltato,.ia ближе, хотя в то же время и не может быть к нему отнесена. 
Это - описанный мною в другой статье 1 отряд Glosselytrodea из пермских 
отложений по реке Сояне II у :Тихих Гор. В нем три семейства: Jurinidae 

1 Известия Акад. Наун СССР, 1938, .1\1 1, стр. 187. 
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М. Z а 1., Glosselyt'l'idae М а r t. и Ancrthoneu1'idae М а r t. Первые два 

обладают особенно своеобразными наДf рыльнми, /I',:идкование Ji<OTOPblX 
во многом напоминает 11>илкование у Sa lta toria; а особенно у некоторых 

саранчовых. Оно отличается прямыми продольными жилнами, связан

ными правильны'�ии рядами rюперечных. R основной трети носто-куби

тальной части прнлегает спереди прекостальная область с 5-6 преносталь
ны:ми ЖИJ'шаJlIИ, КЫ, у Oecli.scblidae, а сзади СИllшетри'IНО ей распо:юа,ена 

КЛИНОВИДНО вытянутая анальная область, как у саранчовых. Rубиталь

ная область сильно расширяется к I';ОfЩУ, как у Oedischiidae И Haglidae, 
но СаА! простой, хотя СиА2 есть. RS простой ИЛИ несет 1-2 ветви, МА 
11 мр простые, но МА в основаюш обы <{Но сли~ается с Н. Своеобразной 

особенностыо бо ьшинства GlosselYI'i'odca яв.;rяется то, что их сильный 

СаР продо щается наружу, затем, пара.;шельно нраю, вперед И, наконец, . 

перехо 'ЦlТ в SC, таIш,е си IЬНУЮ И на яонце сходно загибающуюся наз ад. 

Это расположение весьма харю\Терно д;:ш пышеI-Lазванных ДВУ х семейств; 

отмечу между прочим, что СИ:ТЬНЫЙ, ВЫПУЮlыii СllР мы находим и у пря

мокрьщых, У которых СиА обычно с :rаб, а СиР образует у самцов сильную 

СТРIЦУ:1ЯЦllОННУЮ jЮI.1КУ . ' 

Рис . 62 . Jur'ina ma, ,'~inata М а j. t. Реr,ОПС'ГРУНЦl!fI пнешнего пи:'\<). иасеl>ОМОГО, со
стап,']е ннаfl по иеснолышм энзсмп, праи (ориг . ) . 

Упомянутые сходства ПОl{азывают, что GlosselytTodea стоят, действи

тельно, довольно БЛИЗl{О К стволу Sаltаtо'rШ, однако никаl{ не могут быть 

соединены с последними . Помимо особенностей жилковашIЯ наДRры:rиii 

Glosselyt1'odca ре;шо отличаются от Protorthoptera 11 Orthopte,,.a Te~l, что 

это были не прыгающне, а бегающие формы, обладапшие почти гомоном

ными ногами, KaI" у Par·aplecoptera. От последних, ОДН8IШ, они стоят еще 
дальше, так ,нак жилкование передних RрыльеIi' у них сильно отличал ось 

от жилкования тех же органов у Glosselyt'f'odea, у которых они, кроме 
того, имели характер наДl~РЫЛИЙ . ЯiiцеКJIада , ПОПИДИМОМУ, не было. Нее 

. вышеуказанные особенности' организации Glosselytrodea свидете.;JЬСТВуют 

о том, что эта группа отделилась от l{орней ProtO'i · thoptera-Sаltаtоn:а и, на

верное, очень рано, не в перщr, а г'лубоко в карбоне (см. таблицу). На 

рис. 62 мы даем реконструкцшо рода JUTina Z а 1., составленную по ряду 
экземпляров с реки Сояны. 

ПОl{а Glosselythrodea нам известны главным обраЗОJ\I из песча

ника по реке Сояне Сеперного l{рая, затем из Тихих Гор, но, веро

ятно, они найдутся: и в других местах. Это была , по всей вероят

ности, наземная ;группа, и: нимфы rКИЛИ на суше, . .кан у СОВРЮlеffНЫХ 

ПРЯМОl{РЫЛЫХ. 
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2. О трнд Са l01teU'f'odea (Пап d 1.) Mar t. о 

Другой своеобразной группой, 'сравнительно близко стоящей к пря

I\IОКРЫЛЫМ, но не обладавшей прыгательными ногами, был комплекс из 

насекомых вымерших палеозойскпх семейств, который мы также считаем 

особым отрядом Caloncurodea. Главным и раньше других ставшим извеС'f
ным семейстном этой группы является семейство Caloneuridae Н а n d 1. 
из верхнего карбона Франции. Г а н Д л п р ш е м и другими авторами 

оно без каких-либо оговорок включал ось сначала в отряд Protorthoptera 
Н а n d 1. Сюда же я включил в 1928 г. п близкое семейство Euthyg1'ammi
dae из перми Европейской части СССР. 

Как мы впдели выше, Г а н Д л ир ш в 1930 г. подразделил свой отряд 
Ргоtо1"thорtеrа на ряд групп или подотрядов, и во вторую из них и был 

выделен комплекс семейств, примыкаЮЩllХ к Caloneuridae. Г а н Д л и р ш 
. назвал эту группу «Са loneu Tidae» 11 ВКЛЮЧIIЛ сюда семейства Calonenri

dae, Emphylopteridae, Stena1'oceтidae п, предположительно, LaspeY1'esielli
dae. Г а н Д л и р ш отмечает, что области М и Cu занимают у них не
большую часть, прекостального поля не было, а в задних крыльях аналь

ное поле было очень слабо расширено. Задние ноги БЬi.ШI немного длин

нее остальных. 

Эта группа очень своеобразна, н, как мы это выясняем в отдельной 

статье, не может быть отнесена ни к Paгaplecoptera ни к Protorthoptera. 
Мы счит.аем ее особым отрядом и относим к нему: семейство Caloneuridae, 
'БШI3кое к нему, но более специализованное по крыльям пермское семей

ство Euthygrmnmidae, пермское же семейство Permobiellidae Т i 11. т. 

из Канзаса, затем карбоновые семейства Stenaroce1'idae, P1'otocollariidae 
и, пожалуй, семейство Emphylopteridae Р r u v о s t (Па-де-Кале). Можно 

.'IИ относить К тому же отряду также семейство Laspeyresiellidae для меня 
не ясно, так как жилкование крыльев у LaspeY1'esiella известно очень недо
статочно. Наконец, с реки Сылвы у Чекарды нам известна еще одна фор

ма - Synomaloptila М а r t., которую мы также относим к Caloneurodett. 
Мы считаем ее представителем нового семейства Synomaloptilidae, 
подробнее описываемого нами в другом месте. 1 

Строение тела Caloneurodea. Голова несла длинные усики; основная 

часть их сохранилась хорошо у Paleuthygramma М а r t. У этого рода 
основной членИR был сильный, ЩIДУТЫЙ, а нить тонкая. Тонкие усики были 

'Также у Stenaroceriaae и, видимо, у Caloneuridae. ПереДlIегрудь была ско
рее поперечная, небольшая, средне- и заднегрудь шире ее, Ноги у Calo
neuridae и Euthygrammidqe (рис. 63) были довольно длинные и ТОНRие; задние 
бы.'IИ лишь немногим длиннее прочих; число члеников лапок неизвестно. 

Какие были церки - неизвестно, вероятно укороченные, как у наземных 

групп. Задние крылья сходны с передними и анальная облас'ть их была 

лишь очень слабо расширена. Продольные жилки прямые и связаны пра

вильными рядами поперечных. RS чаще давал сзади несколько ветвей, 
но иногда был простой; М состоит из двух главных ветвей; МА :иногда обра

зует еще развилок, а МР простая; CuA проходит то довольно близко к МР 
(Caloneura, Conjusio, Paleuthygramma), то на оБыномм расстоянии; у Sy
nomaloptila мр даже сливалась на значительном протяжении с CuA и от
делялась от него лишь в концевой части и в начале. 2 Слияние мр с CuA, 
повидимому, имело место и в передних крыльях Homaloptila Н а n d 1. 

CuA и CuP всегда простые, за ними следовали две или три анальных 
жилки. У Calonenridae кубитус 'н анальные жилки имеют еще косое на
правление; у Confusio и Pru(Jostiella Н а n d 1. анальная область начинает 
вытягиваться, а у Euthygrammidae 'этот процесс дошел до своего предела, 

1 Труды Палеонтолог. института Акад. Наук СССР, т. VH, вып. 3. 
2 Б этом отношении р. Synomaloptila напоминает род Prolocollaria. RS у Synoma

loptila дает 3-4 ветви сзади; МА простая; поперечные жилки располож!эны правиль

ными рядами. 

Ij 
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резу.1ьтато~[ чего и было СII,атне об.;rасти I\убитус.а, .а в~роятно и выпад~-

нне ветвей RS, которые еще сохраняютоя у Vtl(lLOPSl$ М а r t., VtlPu[" 
G. Z а 1., Synoтaloptila. У Stenarocej'ulae ветвей ~S было много. Род 
E1nphylopte'/'a Р r u v о ~ t довольно значительно отличается по жилко

ванию I\pbl.'Ihel3 от других родов и включение его в отряд Саlоnещ·оdеа· 
вызывает некоторые сомнеFLИН. мы решаеМ(jЯ отнести к ЭТОМУ же отряду 

п род Pe1'гnobiella Т i 11., ПРИЧl!сленныи автором в качестве особого под
се.меЙства Pe1'тobiellinae Т i 11. к се~Iейству РеmиЬе1'оthidае (NeU1·opteTa). 
:Жилкованuе переднего крыла его, Kal{ оно дано ТИЛЛЬЯРДОl\1 (рис. 64) , 
действительно гораздо бо.лее похоше на ЖИЛRование С а loncu ridae, чеl\'l 

. . . 
Рис. 63. Paleutl~yg,·a.·rnтa tenuicomis 1\1 а r t . РЫ,ОНСТРУIЩШJ uaceJ-;ОМОГО 

(орнг.). 

Nеl.и·орtеr-а .. м явно состцит ИЗ двух главных ветвей, из БОТОРЫХ МА БОН
чаетсн раЗВIЦКОllf, а мр сб.1иа.;ена с СиА как у EuthygTaттa; ПРОДОЛЬНЫ 

ЖИ.:IНИ так же связаны ряда~,IИ поперечных, !{ак у Caloneurodea. Особен
ностью этого рода является то, что анальные 'IШЛI\И у него короткие 

и идут назад почти под' углом в 450, но это говорит лишь о сохранении 
в этом отношении более приыитнвного состояния . Другой особеНflОСТЫО 

ЯВJIяется то, что ме;-нду liонцами ветвей RS и М находим как бы КОРОТRие 
вставочные ве~ОЧRИ, но мы не CMO,I\eM считать этот признак до:г;азателъ
ством того, что ЭТО сетчатокрылые. 

РеттоЬи,llшае отделились, конечно, лишь от КО рня Са lonezl1'idae , 
а Eтphylopte1'idae отде.шmись, . вероятно, еще раньше . Synoтaloptilidai: 
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отделилиqь, вероятно, еще раньше. Synomaloptilidae в некоторых отноше-· 
ниях напоминают Protocollariidae. 

Caloneurodea резко отличаются от Paraplecoptera простым СиА, ря

дом с которым идет СиР; у Paraplecoptera СиА всегда хорошо развит и слож
ный. Далее.их отличает почти гомономное состояние крыльев .при силь

ной специализации жилкования, удлинение у большинства анальной 

области, превращение сети в ряды поперечных жилок и т. д. Последними 

чертами они более напоминают таких прямокрылых,. как саранчовые, 

& 

Рис~ 6ft. Переднее крыло Permobiella perspicu.a Т i 11. По Тилль- . 
яр:J;у (1937); обозначения жилок оригинала. 

но, конечно, об отнесении их к Orthoptera или Protorthoptera-Saltato"ia 1. 

не может быть 'и речи; это особый отряд, отделившийся от самых ~орнеЙ. 
ствола Sa ltatoria, подобно Glosselytrodea. 

3. О трнд пал ОЧППБи-Рhаs'ln atQ ас а 

Теперь уместно сю~зать неСRОЛЫ{Q C;;:rOB у Phasmatodea. 
Отряд фасмид состоит из трех различных современных семейств

Phasmidae, Phyllidae и Bacteriidae. Г а н Д л и р ш объединяет два пер

вых семеЙСТIЩ в одно, Л я м е е р, (1936) наоборот, соединяет в одно се
мействоРhаsmidаеиВасtеriidае. Из третичных отложений известно только 

три вида из прусского янтаря и один И3 мtюцепа Флорисан; они относятся 

R семейству Phasmidae, к ющно-америкаНСRОЙ группе Anisomorphinae. 

R 

А, СI1Р 

Рис. 65. Necrophasma shabarowi М а r t. Жилкование переднего 

ирыла. По Мартынову. 

Из мезозоя известно четыре рода, представляющпх особые семейства

Chresmodidae, Nесгорhаsrnidае, Аёгорhаsmidае и Аёrорlаnidае. Из палеозоя 
никаких достоверных остатков фасмид нет. 

Что дает морфОЛОГIIЯ фасмид для пони:мания отношений этого отряда 

и его происхождения~ 
Как r а н Д л и р т, так и Л я м е е р, да и другие авторы, настаивают' 

на БЛИЗОСТII этого отряда к Огthорtеrа-Sаltаtогia. Г а н Д л ир ш в по

следней СВ'оей сводке насекомых говорит (1930, стр. 758), что. (ше може'F 

1 На таблице сем. Slenaroceridae не поиазано; ствол его, конечно, идет независимо 
. о нижнего карбона. 
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быть никакого сомнения в родстве фасмпд с Saltatoria; от Blattaeformia 
они стоят горавдо дальше~>. Это, конечно, правпльно, но помимо Saltatoria 
мы внаем еще несколько ортоптероидных групп, и нам особенно важно 

выяснить отношения фасмид пменно к последним. От Paraplecoptera они, 
конечно, так же далеI\И, как II от веснянок. :Короткие одн~леНIшовые 
церки и все жилкование надкрылий II вадних крыльев ставит фаСМlIд ближе 
к группам, примыкающим к Saltatm'ia, т. е., следовательно, речь может 

итти об отношениях их, помпмо Saltatm'ia, к непрыгающим Glosselytrodea, 
Calonenrodea и, может быть, MixoteTmitoidea. 

Направление головы не вниз, а больше вперед и внив, небольшая пе-· 

реднегрудь, почти гомономные II обычно дmшные ноги И, наконец, жилко
вание надкрылий и крыльев, состоящее у большинства из прямых про

дольных ЖllЛОК, связанных рядами поперечных, --.:. все это действительно 
говорит о т'ом, -что ствол фасмид должен был проходить бливко К вышена

вванным двум группам. ОНII IIзвестны, главным образом, по КI2ЫЛЬЯМ, 

почему к крыльям и необ;ХОДIIl\IО обратиться. R сожаленпю, у современных 
фасмид (Phasmidae) надкрылья всюду сп •• ьно редуцированы, II даже у наи
более примитивных родов они не достигают половины длины задних 

крыльев. 11 Phylliidae, наоборот, задние крылья исчезли, а сохранились 

надкрылья, но жилкованпе последних чрезвычайно ивменено. 

Рис. 66. АёrQрhasmа prynadai М а r t. Переднее КРЫЛО. По Мартынову .. 

11 IIзвестных мевозойских родов надкрыль~ хорошо раЗВIIТЫ и жилко
вание их менее специализовано, а потому удобнее начать с них. Жилко

вание хорошо сохранилось у Necrophasma М а r t. (рис. 65), Аёгорhаsmа 

М а r t. (рис. 66) и Аёгорlаnа Т i 11., ноги II части тела известны для рода 
Chresmoda G е r m а г. RS отходит от R в основной половине; у Necrophas~a 
он простой, у Аёгорhаsmа обравует в концевой части две косых веточки 

навад. Такой же простой RS мы находим в надкрыльях более ПРIIМIIТИВ
ных современных родов, например, у Vetilia wulfingi (см. Л я м е ер, 

1936, рис. 354, по Редтенбахеру); такой же вид он имеет в вадних нры
льях фасмид (ср. род Xerodems) и такой же, ·по существу, он II у Phyllii
dae, только у последних вся-область квади от R очень сильно сжата. М де
лится рано на две главных ветви, которые не делятся у NeCTophasma, 
Chresmoda и в крыльях современных фасмид (Xeroderus), но рано делятся 
у родственных Аёгорlаnidае и Аёторhаsmidае. 

Cui и C~P простые, кроме N ecrophasma, где дистальная часть CuA не
сет свади три веточки. В задних KPblJIbHX фасмид CuA простой. CuP, 
повидимому, исчев. Анальная область у мезозойскиХ родов сжата и обе 

анальные жилки СIПJIЬНО вытянуты, но У Necrop7Lasma эта область слабо 

вытянута, и А2 , как мы ВlIЦIIЫ (рпс 64), дает сзадJI две или три ветви. 

Остатки одной ветви, повидимому, сохраняются и у упомянутого рода 

y~~. -
Сравнение обрисованной части жилкования надкрылий и KpbI':IbeB 

мезозойских и современных фасмид с жилкованием крыльев у Euthygram
midae и Caloneuridea обнаруживает вначительное сходство их. RS обы
Чно простой у фасмид, как и у Eut11ygrammidae, но у Ai'rophasma, как и 
у более примитивных Еuфуgгаmmidае, он еще несет в дистальной части 
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;Qчень немного (2) ветвей. В более сложном делении медианы Аёrорhаsmi
аае и Aiiroplanidae стоят несколько в стороне, но МА дает развилок и у 
-Caloneurodea,- у Caloneuridae и Euthygrammidae. СиА простой в' обоих 

отрядах и только у Necrophasma сохраняются на конце 2-3 коротких 

веточки, но нечто подобное мы Цf!дим, с другой стороны, у Permobiella 
т i 11. 

Со значительными отличиями от Caloneurodea мы встречаемся в зад
них крыльях; у последних они мало отличаются' от передних и почти не 

расширены, у фасмид (рецентных) ано-югальная область сильно расши

рева, притом по типу Saltatoria, т. е. удлинены и расширены как югаль
нан, так и анальная области. 

А2, как мы видим, несет несколько ветвей, которых мы не встречаем в 

'передних крыльях современных фасмид, нб у Necrophasma мы видим на 
ней три ветви; ясно, что в надкрыльях ветви А2 редуцировались, в задних 
же крыльях, начавших расширяться, очевидно, Очень давно, они сохра

нились и удлинились. Югальные жилки составляют совсем особую группу 

и расположены позади л кнаружи от Аз, совершенно таким же образом, 

'как расположена сетка югаЛЬRОЙ области в передних крыльях Xerosoma. 
Другой особенностью фасмид является существование у них неболr.

шого прекостального поля, пО крайвей мере, в надкрыльях более прими

'Тивных Phasmidae и, особенно, у Phyllidae. Прекостальное пОле исчезло 
.у Caloneurodea (кроме переднего крыла Caloneura dawsoni В r Оп g n., 
по Болтону). Сохранение егО у фасмид представляет собой черту извест

НОй примитивнОСти. 

Довольно СхОдный habitus жилкования мы находим также у Glosse
lytrodea, н,о там кубитальная область у всех известных родов не сжата, а, 
наоборот, сильно расширяется к концу. Черты сцециализации у них также 

,совсем иные. М ixotermitoidea - аберрантная и мало известная группа, 

находящаяся, видимо, в не близких ОТНОшениях к предыдущим группам. 

Все эти сравнения приводят нас к заключению, 'Что 'отряд фасмид ближе 

других сторт к Caloneurodea, резко отличаясь От последних, главным об
разом, наличием большого веера в задних крыльях, типа Saltatoria. Ствол 
фасмид долженпроходить где-то между Saltatoria+Glosseelytrodea иСаlоnеu
тоаеа, но ближе к последним, что мы и старались шжазать на нашей таб

лице. 

,о т н о ш е н и е м е з о зой с к и х с е м е й с т в к] р е Ц е н т н ы м 

Вряд ли следует доказывать, что Necrophasmidae, Аёrорhаsmidае из 

Каратау и верхнетриасовые Аё'i'орlаnidaе (Австралия) стоят совсем в сто

роне от линий эволюции современных семейств. Это вполне вымершие се

мейства. Несколько более походит на современных Phasmidae семейство 
,Chresmodidae из верхней юры Западной Европы; их передние крылья 

,(задние не известны) носят характер надкрылий, нО все же надкрылья 

Phasm шае , даже более при,'Vt:итиввых, значительно отличаются от узких 
надкрылий Ch'resmodidae и в некоторых отношениях примитивнее их (боль
шая ширина, присутствие прекостального поля, более косое, т. е. более 

первоначальное положение анальных жилок), почему видеть в Chres
modidae предков семейства Phasmidae не приходится; стВОлы современных 
.семейств фасмид идут, очевидно, вглубь мезозоя, независимо от щшестных 

мезозОйских. Триасовые Аёrорlаnidае, как и среднеюрские . Аёrорhаsmi
аае и Necrophasmidae, были уже чрезвычайно специализоваНRЫМИ груп

пами, и ясно, что стволы их должны итти вглубь перми. 

:Мы выделили раньше (1\)28) все четыре мезозойских семейС\-ва в особый 
подотряд Chresmododea и, действительно, всем им свойственно хорошее 

развитие передних крыльев, чем они сильно отличаются от современных 

и третичных групп, однако и между ними мы находим очень крупные раз-

~ личия, например, между Necrophasmidae с одной и Аёrорlanidае. и Аёrорha-
'9 Тр. ПмеОВТОJI. ИН-Т". т. VII, n. 4 129 



smidae с другой Стороны. Мы вообще еще так мало знаем ископаемую исто
рию фасмид, чтО построение системы фасмид следует признать делом бу

дущего. Современные фасмиды представляются реликтовой группой, со

храняющейся благодаря усвоению ими оригинальной биологии и СООтвет

ствующего строения. Бескрылые Bacteriifae и Phasmidae избегают врагов 
тем, что днем они совершенно неподвижны (состояние каталепсии) и неза

метны. Phyllidae приобрели другое при;способление - сходство с листья:\ш. 

Расцвет Phasmatodea имел место, по всем видимостям, в мезозое. 

R сказанному выше о судьбе Paraplecoptera и других непрыгающих 
прямокрылых я прибавлю здесь еще несколько слОв. 

В перми северной умеренной зоны мы встречаемся как с группами, 

нимфы которых жили в воде, так и с группами, для которых мы не имее:\{ 

оснований приписывать их нимфам водный образ жизни. R первым ОтнО
сятСfI Idelodea, затем, вероятно Camptoneuritidae и Nemuropsidae, а, может 

быть, и 'llypoperlidae, ко вторым - пермские семейства отряда Caloneu
rodea (Euthygrammidae, Synomaloptilidae, Permobiellidae,) отряд Glosse
lytrodea, отряд Strephocladodea. Водные группы в конце перми вымирают, 
вымирает и значительная часть наземных групп, но некоторые из после~

них выживают и переходят даже в мезозой (Mesorthopteridae из триаса 

Австралии, Tshorkuphlebiidae из лиаса Ферганы). Преобладание в пер:\ш 

северной зоны принадлежит еще амфибиотическим формам, однако в триас 

они уже не переходит. Перемены климата заставили вымереть к мезозою

и часть чистО наземных семейств, но часть ЦХ,- я имею в виду Strepho
cladodea, - получили возможность перейти в триас илиас. ЭмансипаЦШI 

от воды и переход к насушной жизни обусловливает у таких форм мень

шую заВИСИМ09ТЬ от субстрата и большие вОзможности к расширению своих 

ареалов. Мне думается, что одним из таких насушных семейств, доживших 

уже до наших" времен, является и семейство Grylloblattidae. . 

О ПОЛОЖЕНИИ СЕМЕЙСТВА GRYLLOBLATTIDAE -

Выяснение систематического ПОложения этого бескрылого семейства 

вызывалО у систематиков значительные разногласия. r а н Д л и р ш 
поместил его (1930) в отряд Orthoptera (Saltatoria), Л я м е е р отнес его 

к Protoblattoidea. 
Отнесение Grylloblattidae к Orthoptera-Saltatoria препятствует форма 

тела, удлиненные бегающие (или ходильные) НОги с ПЯ'l'ичлеШIRОВЫМИ лап

ками, тонкие членистые церки: типа веснянок, отчасти половые придаТКII 

и форма яйцеклада. 

С ДРУРОЙ стороны, со включением их в Protoblattoidea не согласуеТСR 
присутствие удлиненных членистых церков и общий пшшоптероидный ha
bitus. тела. Мы находим, что во всех только что указанных чертах Gryllo
blattidae как раз сходятся с Paraplecoptera, и мы думаем, что их и можно рас
сматривать как видоизмененный остатОк именно этого палеозойского от

ряда. Из какой группы Paraplecoptera могли выделиться Grylloblattidae, 
сказать, конечно, очень трудно, но ВО всяком случае можно утверждать, 

что они не могли быть потомками групп Spanioderidae, Geraridae и других 
близких карбоновых групп Paraplecoptera уже потому, что в этих груп
пах сильно вытянулась переднегрудь. В почти квадратной форме передне

спинки Grylloblattidae более ПОХОДЯТ на Idelodea, но утверждать, чтО с ними. 
именно они и связаны генетически, невозможнО. 

Рl' О t о р:еl' l al'i а 

Отряд P1'otoperlaria был выделен Т и л л ь я р Д о м в 1926 г., но диа
гноза отряда тогда им не было дано. Характеристика относящегося сюда 

семейства Lemmatophoridae S е 11. и описание входящих в него родов и. 
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видов были даны им в 1928 г. Почти одновременно. М а рты н о в со

здал новый отряд М iomoptera (1927 и 1928), в который включил семейства 
Palaeomantidae Н а n d 1 .. из перми Тихих Гор и Северного края, Delo
pteridae S е 11. 1'Iз нижней перми Канзаса, а также и семейство Lemmato
phoridae. 
В 1930 г. М а рты н о в описал из этого же отряда новое семейств\» 

АtасtорhlеЬiщае и новый род Kazanella из Тихих Г,Ор; последн:ий он отнес 
тогда к Lemmatophoridae. К арп е н т е р дал дополнительные сведения 
(1935) о канзасских Lemmatophoridae и описал еще и; личинки этого семей

ства. Т и л л ь я р Д выяснил организацию семейства Lemmatophoridae 
и дал заключение, что веснянки, вероятно, произошли именно из этого 

семейства; отряд М iomoptera он считаJI не eCTeCTBeHH~M. . 

К арп е н т е р пр:р:соединился к выводам Тилльярда, отметив'; еще 

и сходство нимф Protoperlaria и веснянок. Он также относил к этому От"' 
ряду лишь о):!,но семейство Lemmatophoridae и не ВКЛЮЧ1).л сюда ни Atac-
tophlebiidae, ни род Kaza- .' 
nеllа, который по его ~лО

вам, напоминает ему неко

торых прямокрылых Нан-

заса. ~, 

Ц е й н е р (1935) по од
ной форме из нижней пер

ми Германии описал еще 

семейство Germaf1,opriscidae 
и обозначил почему-то 

!:тОЮ форму как первую 

находку Protoperlaria в 

Европе. Описанный им вид 

Germanoprisca zimmerman
niсохранился Очень недо

СТЭJ'ОЧНО, однако можно 

все· же сказать, что. он на- Jш/ 

столько близок к семей

ству Lemmatophoridae, что 
вряд ли его следовало вы

делять в особое семейство 

на основе тех данных, ко

торые мы о нем имеем. 

В работе 1935 г. 1 М а р

т ы н о в выделил Lem
matophoridae и других Pro
toperlaria из комплекса 

Рис. 67. Lemmatophora typa S е 11. По Тилльярду 

(1928). CU1 обовначает Cu~, Cuz есть CuP; в вадних 
КРЫЛЬЯХ пронсимальная продольная жилна есть не 

2А, а Iug. (югальная!). 

Miomoptera, оставив в последнем лишь семейство Palaeomantidae (вклю
чая сюда 11 Delopter.idae). К Protoperlaria были отнесены им Kazanellidae, 
а также и лиасовое семейство Geinitziidae, относившееся, начиная С Ганд-
л.ирша, к Mantodea. . , 
Лучше всего нам известно семейство Lemmatoplwridae S е 11., от неко

торых представителей которых сохранились не только крылья, но и все 

тело с придатками (рис. 67). Голова напоминает голову веснянок, но рото
вые части навернре функционировали. Переднегрудь несла по бокам пару 

спинных округлых выступов; членики брюшка также несли маленькие 

боковые выступы, которые Карпентер считает остатками нимфальных жабр. 

Ноги довольно длинные, с пятичлениковыми лапками; брюшко несло на 

конце шi.ру членистых церков, как у веснянок, а у самки от 8-го стернита 

отходила пара небольших вентральных и от 9-го - пара подобных же дор-

• 
1 Лиасовые насеномые Шураба и Низил-Нии, Труды Палеонтол. института, 

т. УН, в. 2, 1937. 
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.зальных пластинок (гонапофиз) яйцеклада. Крылья были более или менее 

перепончатые, задние обладаШJ расширенной и удлиненной анальнОЙ И· 

югальной областями, как у веснянок. Продольные жилки были не густо 

'связаны поперечными, иногда неправильными жилками. Жилкование на

пОминает жилкование у веснянок, но гораздо более походит на жилкова

ние у некоторых Idelodea, особенно у одного семейства из Чекарды (in 
litt.) и у Liomopteridae. М состоит из двух длинных ветвей- МА и МР, 
ИЗ которых МА частО сливается на небольшом протяжении с RS, что яв
JIяется правилом для задних кр:ылев;; МР вогнутая, слабая, но обычно 

еще делится на 2-3 ветоЧRИ. СиА состоит из двух ЯСных длинных вет
вей, идущих назад и н\ружу, простого СиА2 И делящегося в дистальной 
части на 2-3 веТОЧJШ СиА1 . Анаlll:ьная область сжатая и несет в себе две 

сильных жилки, ИЗ которых А2 нередко еще делится. В задних крыльях 
А1 простая, Az дает 2-3 ветви; югальная область уже анальной. Жилко

вание крыльев Kazanellidae сходно, только передние веточки SC были 
сильнее, а МА, по крайней мере в передних крыльitх, соединялась с RS. 
Жилкование Atactophlebiidae было построено по тому же плану, как 

у Lemmatophoridae, но было несколько СЛОжнее~ МР гораздо раньше, уже 
везде после своего начала, делился на две длинных ветви; СиА был по

строен сходно, но СиА1 вскоре после начала Аелился на две ветви, которые 
позже делились еще раз. Несмотря на эти усложнения, ход ветвей, места 

делений главных жилок и их конфигурация очень походит· на тО же у Lem
matophoridae. Анальная область была построена совершенно сходно; по
перечных жилок было больше, но своими неправильностями они очень 

походят на такие же жилки у Lemmatophoridae .. 
В задних крыльях МА сходным образом сливались в основной частlt 

с RS; ано-югальная область была аналогично расширена. 
Исходя из полного сходства в плане строения жилкованИя крыльев 

у рода Atactophlebia и у Lemmatophoridae, я отношу попрежнему этот род 
R Protoperlaria. К арп е н т е р почему-то исключает его из Protoper
laria, но не приводит никаких аргументов в пользу .своего взгляда. Попр~ж
нему я отношу сюда и род Kazanella; причисление его к отряду Protor
thoptera К арп е н т е р о м также не аргументировано, если не счи

тать ссылки на то, что в его коллекциях есть формы ортоптероидов со сход

ными ветвями субкосты, но обладающие в то же время яйцекладом. П ри

сутствию или отсутствию яйцеклада он придает решающее значение в во

просе о том, относится ли· данная фо.рма к Protorthoptera или к Protoperla
ria. Последние водны (в фазе нимфы), а первые, по его мнению, сухопутны 
и прямо ведут к настоящим прямокрылым. 

П рисутствие у них яйцеклада, если я правильно ПОнимаю автора, 

служит как будто свидетельством в пользу наземного образа их жизни. 

Как мы уже видели 'выше, это не совсем так. В группе ldelodea самки, 
по крайней мере части родов, обладали небольшим яйцекладом, тем не ме

вее мы с определенностью можем считать эту группу водной, ибо тело 

у представителей ее по своему строению очень походило на тело ве

снянок и ,на конце неизменно несло пару длинных членистых церков. 

СущеС'fв(шание таких церков у веснянок Paraplecoptera и разных Palae
optera является, определенным свидетельством того; что и нимфы их 

нE:Jсли подобные же, толькО более короткие церки, а эти придатки являются 

основным органом движения, именно плавания. Нимфа делает резкое 

движение церками, и одновременно происходит довольно быстрый,. по

РЫВИС'rый:проплыв вперед. Во время самого плаван~я церки обычно 

складываются рядом и образуют род руля. Церки lmago по суще

ству те же церки нимф. Там, где они не только сохраняются, но и 

приобретают определенное значение в стабилизации полетов, как, на

пример, у' поденок, там церки претерпевают сильное удлинение, соот

ветственно более разреженному и более подвижному состОянию воздуш-

ной среды по сравнению с водной. . 



Среди веснянок удлиненные церки сохраняются преимущественно у 

родов с более крупными и, частью, средними размерами тела, и лишь у 

мелких и более прогрессивных форм (например, в семействе Nemuridae) 
церки редуцируются до одного членика. 

Наличие подобных церков у Protoperlaria и ldеlodеа,учитывая еще близ
кие генетические отношения их, с определенностью говорит о том, что ним

фы тех и других были водны, ;независимо от того, были ли У них части яй

цеклада совсем короткие, или HeCRlf.JIbKO удлиненные. 

«Обтекаемаю) форма тела и присутс'Г'Вие нитевидных членистых церКQВ 

у немногих известных нам нимф карбоновых Protoblattoidea и Blattodea 
невольно заставляет предполагать, что нимфы МНОгих ИЗ них были или 

водны или О'l'носительно недавно оставили воду. У некоторых из изобра

женных Гандлиршем JIИМф протобляттид между церками виден и яйце

клад. 

Все это заставляет нас считать, что нимфы, вероятно, всех ldelodea 
были такими же водными обитателями, как и нимфы Protoperlaria и Per
laria, и обитали они как в стоячих водоемах, так :v реках, но не в холод
ных горных ручьях. 

Близость Protopet'laria к ldelodea в настоящее время становится еще 
очевиднее вследствие того, что, как оказывается, некоторые ldelodea об
ладали значительными выступами спинки переднегруди. 

В виду такой близости Protoperlaria к ldelodea одно лишь присутствие 
небольшого яйцеклада или его отсутствие не может елужить основным кри

терием принадлежности данной формы к тому или иному отряду. Нужно 

учитывать и другие черты организации, а в особенности сложное,дающее 

целый ряд признаков, жилкование крыльев. , 
Я не стану входить здесь в новое, повторное рассмотрение жилкования 

Atactophlebiidae, как члена отряда Protoperlaria, оно уже дано мною в ста
тье 1930 г. 

Помимо Kaianellidae я описал недавно 1 еще одно новое {)емейство этого 

отряда - семейство Khosaridae М а r t. из Rаргалы инекот~рые форм~ 
неясного систематического полОжения. 

в еСН)IНRИ -Pleco pt era 

Веснянки сохраняют немало примитивных 6lePT в своей организации, 
особенно же их нимфы, которые живут в воде (как правило ~ в прохлад .. 
ных текучих водах), имеют в качестве органов .движения цер,ни и очеJjЬ :на

поминают немногих известных из палеозоя нимф, Prbtoblattoidea. ., 
Передние крылья В,Е)СНЯНОк и Protoperlaria являются уже фующ:цони

рующими крыльями, в связи с чем они сделались почти такими же перег 

пончатыми, как задние, сетка их частью утратилась, частью дал~ попереч-

ные жилки. . 
Общее расположение жилок у мНОгих веснянок, особенно ,у Eusthemi

dae, Austroperlidae, Leptopcrlidae, Pteronarcyidae во многом Н,~юоминает 

жилкование у некоторых Paraplecoptera. Задние крылья более или ме
нее расширены в анальной и югальной областях, различно в разных ce~ 

мействах и родах. 

Голова у веснянок направлена вперед, нО ротовые части у взрослых 

подверглись редукции, слабы и по большей части не фУНКЦИОНИРУЮТj 

лишь мандибулы иногда еще работают. Современные веснЛIЩИ вО взрослом 

состоянии слабо или вОвсе не питаются. 
Переднеспинка умеренных размеров и чаще даже слегка поперечная, 

как у ldelodea. Ноги бегательные, задние несколько больше других, 

лапки (у современных) трехчлениковые. Брюшко СОСТОИТ из 10 членИRОВ. 

1 ИСRопаемые насеномые Rаргалы. Труды ПалеонтологичесRОГО института, 

т. VII, в. 1, 1937. 
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и у большинства несет пару членистых церков, но у других они редуци

ровались до одного члеНИR8; (Nemuridae). 
Яйцевод о.ткрывается между 8-м и 9-1\1 стернитами; 8-й стернит обычно 

образует субгенитальную пластинку. Конец брюшка самца устроен доволь-

'но разнообразно. ' 
Ископаемые веснянки известны еще очень слабо .. ·ТретичПые формы про

'Исходят главным образом из балтийского янтаря, откуда известны роды 

Perla, Taeniopteryx, Nemura, Leuctra, 'встречающиеся и в настоящее время; 
очень немного форм ИЗВЕ;СТНО из верхнего миоцена. 

Мезозойские веснянки известны из верхнего лиаса У сть-Балея 'и из 

нижнего лиаса Шураба. Шурабские веснянки и по крайней мере одна 

форма, Mesonemura maackii В r а u. из Усть-Балея, относmся к сущест
вующему и в настоящее времясе1\lейству Taeniopterygidae, положение ,же 
нимф Усть-Балея, выделенных в особз:;rе роды Mesoleuctra и Platyperla, 
не ясно. 

Пер м с к и е фор мы. r а н Д л и р ш отнес к веснянкам две 

-крупных формы из Каргалы (Dyadozoarium Н а n d 1. и Chalcorychus 
Н а n d 1.), но в виду неясности жилкования крыльев принадлежность их 
к веснянкам пока не может считаться доказанной, хотя она и очень ве

роятна, так как в перми веснянки уже существовали. Из Каргалы же мы 

только что описали одну личинку веснянки (1937), а Т и л ь я р Д недавно 

описал (1936) веснянок из верхней перми Австралии, причем установлен
ный им род Stenoperlidium Т i 11. отнесен им к тому же семейству Eus
theniidae, которое и сейчас обитаеr в Австралии, Тасмании и Новой Зе
ландии. Одну форму веснянок я видел еще из кунгурских отложений по 

реке Сыл:ве (in 1itt.). , 
Это говорит о чрезвычайном консерватизме и древности ствола вес

:нянок, корни которых должны итти, по моему, вглубь карбона. 

Расчленение тела веснянок, действительно, чрезвычайно ПРИМИТИВНО 

и напо~инает "то .же у Protoperlaria, ldelodea, эмбиЙ. Крыловые ;зачатки 
у нимф вес.!lЯНОК велики и обычно направлены не просто назад, а :назад 

и в стороны, как у некоторых палеозойских нимф тараканов (семейство 

Archimylacl'idae) и Protoblattoidea. 
Жилкование крыльев веснянок, ПОХQдит на жилкование у Pro~operlaria, 

но имеет и некоторые существенные Отличия. RS в передних крыльях от-
• ,:!'одит нормальным'поряДlWМ от R, в задних же он соединяется D основании 

-не' c'R, а с М; Медиана у веСНЯНОl$ обозначаетея.авторами то как М1 , то как 

.:мА (Т и л л ъ я р д, к а .р n е н т ер); в последнем случае предпола

гается, что МР исчез.ла. 

- "Как я старался выяснить еще в работе в 1930 г., медиана веснянок пред-
-ставляет собой скорее МР, а МА частью вотла в состав RS, частью редуци-
'ровалась. . . 

С такой трактовкой медианы Т и л л ь я р Д , видимо, не согласилсл, 
-rэ.к ка'к в статье о пермских веснянках Австралии (1935) он всюду обозна
'lЧа~t,:Rак и ранее, медиану веснянок, как МА. Основанием для такого обо

"Зnll.'l~ffИЯ является то, что медиана веснянОк выпуклая, между тем как МР 

1(С1ЛЖНа. бч.I быть вогнутой. 

На это следует возразить, что переносить целиком на прямокрылых то 

~редставлеJIие .() .вогнутых и выпуклых жилках и их значении, какое у нас 
соста.вилось ДJlЯ крыльев Palaeoptera~ совершенно не приходится .. Крылья 

. :nрямокрылых, пО крайней мере передние, у многих сохраняют черты пер
воначальных надкрылий (агсhitеgminа);дифференцировки вогнутостей 

i выПуклостей у них еще. н{' произошло; обычно она у них только начинает
ся и идет не GOвсем по тому же пути, как у Palaeoptera, часто вовсе ему 
.не соответствуя. Как я на это указывал еще ранее (1928 г.), сильную выдаю
щуюся МР мы находим у пермского рода Camptoneurites М а r t., из Ра

,rq~l~сgRJеrlhu.:hw!,iq.-,VJ!~lШЙ qcJJ!'~<\Ч' Ч'rАЫljl'~,МР, ~.J!§'IМ'JЖ~Т, тем более, 
что спереди от нее проходит и слабая МА, передняя веТВJ;;JtlОТ.аро..й. объе-

~8t 



диняется с RS, а задняя вскора исчезает. Сходство МР этого рода с медиа
.ной веснянок дополняется ,еще и тем, что она таким же образом· делится 

на две ветви, как у веснянок. МА Camptoneurites, как сказано, ослаблена, 
. редуцирована и передней ветвью соединена с RS и даже сделалась как бы 
ветвью последнего. Весьма сходную картину мы находим у Pteronarcyidae, 
где остатки МА еще сохраняются и в передних крыльях. В задних крыльях 

МА нормальным порядком отходит от М, но RS теряет свое начало. Вы-
'пуклую МР и вогнутую МА мы находим затем у Eutygrammidae и других 
Caloneurodea. С вогнутым СиА мы встречаемся у Saltatorw и т. д. 

В, виду э~ого я не могу рассматривать медиану веснянок :Ю1К МА и на

·стаиваю на своей прежней трактовке RS и М. Если даже согласи1ъся с тем, 
что медиана веснянок не есть МР, то она во всяком случае и не МА, а 

просто М, которая в дистальной части делится на две ветви. 

:Кубитус в крыльях веснянок состоит из двух главных ветвеЙj передней 
выпуклой и задней вогнутой. Тилльярд рассматривает переднюю ветвь 

как СиА1 , заднюю как СиР: однако при такой трактовке кубитус веснянок 

оказывается иначе устроенным, чем у Protoperlaria, у которых СиА со
стоит ИЗ двух длинных ветвей. Я высказал (1930 г.) предположение, что 
истинный СиР у веснянок, ПО видимому, исчез, а СиАз заместил его и при
нял вогцутое положение. Следует признать, однако, чтu следов отдель

ного СиР пока не обнаружено ни у мезозойских веснянок, ни у Stenoper
lidium, и не исключена возможность поэтому, что задняя ветвь кубитуса 
есть СиР, а Си Аз нет. 

В таком случае мы должны допустить миграцию у предков веснянок 

начала ствола СиАз , наружу n назад. И.в том И В другом случае получается 
очень значительное отличие от Protoperlarw также и в строении медианы. 
Plecoptera, как и Protoperlaria, имеют лишь две анальных жилки, простую 
А1 И несущую сзади 1-3 ветви Аз. В задних крыльях анальная область I1e 
·сжата до степени почти полного исчезновения, KaIi 1 Blattopteroidea, а ши
рока, и ветви Аз еще делятся. Наоборот, югальная область не столь ши· 
рока. В хорошем развитии анальной области в задних крыльях Plecop
te~'a, как и Protoperlarw пошли, очеВИДIlО, по тому же пути, что и Orthop
tera и Paraplecoptera, только neala у них не развилась так сильно, как у 
большинства Saltatorw. По характеру югальной жилки в задних крыльях 
веснянки более наПОМИН,ают сверчковых, которые сохранили не мало и 

.других че{)т примитивности. 

Характерные черты строения косто-кубительной области передних кры
.льев сохраняются у веснянок и в задних крылья;х:, за исключением: того, 

что здесь МА отходит от ОСНОВНОй части М, а начало RS исчезло. Эта УСТОЙ
чи:вость 1kилкования веснянок весьма замечательна и она еще более подчер

киваеТ~lI тем, что как нижнелиасовые Taeniopterygidae Азии, так и Steno-
. perlidium из перми Австралии обладают тем же' строением жилкования, 
как и современные формы. 

СовершеНIIО ЯСIlО, что характерное жилкование веснянок сложилось 

очень рано, уже в перми, и пермские нимфы их также были очень похожи 

на современных. 'Уже одного этого обстоятельства достаточно, чтобы отри

цать возможность происхождения отряда Plecoptera от известных нам 

Protoperlarw, которые жили также в пермские времена. 
Сначала Т и л л ь я р д, а за ним и :К арп е н т е р настаивали 

даже· на том, что веСIlЯНКИ произошли от семейства Lemmatophoridae, 
я же считал Protoperlaria (в 1930 г. я еще соединял NХ с Palaeomantidae 
в один отряд Miomoptera) боковой ветвью ствола веснянОК. Теперь неза
висимость ствола веснянок от Protoperlarw доказана открытием рода Ste
noperlidium в перми Австралии (1936). Т и л л ь я р Д включает его даже. 
в рецентное семейство Eustheniidae, хотя, надо сказать, он заметно отли
чается от современных родов более ранним началом RS. Т и л л ь я р Д пола
гает, что и для некоторых других австралийских и новозеландских родов 

будут найдены в отложениях Австралии их пермские предшественники. 
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Итан, веснянни существовали в пермсное время одновременно с так 

называемыми Protoperlaria. 1 Последние родственны им, но самостоятель

ны, и сближения стволов тех и других мы можем ожидать лишь в нарбоне. 

Помимо Protoperlaria веснянни напоминают еще многих Paraplecoptera" 
а затем эмбиЙ. Из Paraplecoptera на веснянон очень походят наменно

угольные Spanioderidae, затем пермсние Nemuropsidae и Idelodea, а по жил
нованию нрыльев танже упомянутое выше пермсное семейство Campto
neuritidae из Тихих Гор, родственное семейству Ра laeocixiidae из· нарбона 
Западной Европы. 

Неноторые общие черты в строении тела всех таних групп и водный об
раз жизни их нимф, ноторые, веJ?ОЯТНО, танже были во мнОгом сходны" 

неизбежно заставляет предполагать, что все они выдифференцировались 

из наной-то одной большой группы, жившей в наменноугольное время. 

Таной общеп группой могли быть лишь древнейшие PaTaplecoptera или 
предни их, жившие в нижненаменноугольное время. 

По этим соображениям стволы Plecoptera и Protoperlaria на таблице· 
изображены уходящими в нижний нарбон. 

Переживание веснянон я снлонен объяснять тем, что нимфы их с древ

нейших времен перешли н жизни в прохладных, преимущественно гор-

ных, тенучих водоемах. . 
Кан известно, группы, нимфы или личинни ноторых обитают в таних во

дах (холодолюбивые реобионты), отличаются, с одной стороны, БОЛЬШИJ\1 

нонсерватизмом в своей организации, с другой, - способностью сравни

тельно леГRО переносить различные нлиматичесние изменения: потепле

ние нлимата вызовет их отступание на большие высоты, где они найдут 

тание же прохладные ручьи и нлючи; похолодание позволит им спуститься 

ниже, достигнуть более низменных мест, а затем и сильно расширить свой 

ареал. Типичным представителем таких групп и яв;;шется отряд Plecoptera. 
у ноторого лишь очень немногие виды сделались эуритермными и перешли 

_ и в стоячие воды (ср. М а рты н О в, 1929). 
В потере способности н питанию и редунции ротовых частей веснянни: 

подобны поденнам и ручейнинам. Я усматриваю в понижении и утере пи

тания imagines полезное приспособление, выработавшееся в эволюции та
них групп. Яйца веснянон и подобных реобионтных групп отнладыва

ются в определенные места ручья или речни, где живут личинни тех или. 

иных видов и родов. В виду их большой стенотермности, а тем самым и 

стенотопности, личинни могут жить тольно В строго определенных усло

виях. Для сохранения вида, естественно, очень важно, чтобы imagines от
нладывали яйца там, где живут их личинни, а это и достигается 1) уноро
чением времени между вылуплением imago и отнладной яиц и 2) отсутст
вием «стремлению) н отлету от данного района речни или ручья, что свя

зано, нан праВИЛQ, с поиснами пищи. Понижение, а затем и потерю спо

собности н питанию imagines мы находим нан у веснянон, тан и у других 
настоящих водных групп - поденон, ручейнинов, отчасти Megalopte1·a. 

Эl\Iбии-ЕmЬiоdеа 

История эмбий до сих пор нам еще очень плохо известна. Из третичных 

отложений нам известны один вид из балтийсного янтаря, один вид иа 

Флорисана (Oligotoma) и шесть видов из нопала Африни и Индии . ~ 
Из мезозоя эмбии неизвестны, и до сего времени не были известны и из. 

палеозоя, и лишь в 1937 г. Т и л л ь я р Д ознаномил нас С одной фор

мой Protembia permiana Т i 11., ноторую он не без основания причисляет 
н отряду Embiaria в начестве особого семества и подотряда Protembiaria_ 
Крыло Protembia очень походило на нрылья современных эмбий из числа 
более примитивных родов их (см. напр. р. Clothoda рис. 68), но М не-

1 Название PrQIQperlaria надо признать очень неудачным. 
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сливалась в основной части с СиА, а шла саМОСТОятельно до самого осно

вания крыла; на конце она давала небольшой развилок. Rубитус напо

минает ту же жилку у змбий, но давал выпуклость вперед; СиР сущест

вовал, и за ни:'1 шли вытянутые А1 и А2 · 
Род Protembw родствен эмбиям и может быть сближаем и даже относим 

к тому же отряду, НО мы не думаем, чтобы его можно было считать предком 

эмбий (Т и л л ь я р д). у змбий RS отходит R в основной его части и тот
час же или соединяется короткой жилКОй с М, или даже сливается с ней 

на коротком протяжении; М, в свою очередь, перед этим сливается с СиА 

(рис. 68). У Protembia RS отходит 
от R за серединой его и ни в какой 
связи с М не находится, а М идет 

самостоятельно в основание крыла. 

у нас нет никаких оснований до

пускать, что начало RS в филоге
незе эмбий мигрировало к основа

нию крыла и у всех пробрело за

ново указанную связь с началом 

медианьi. Наоборот, установление 

этой связи и не позволило на-

Рис. 68. :Крыло Clothoda nobilis. ПО Эндер
лейну И8 ЦеЙнера. 

чалу RS мигрировать в дистальном направлении, а с такой миграцией мы 
встречаемся в других условнях очень часто. Эта миграция произошла 

у Protembiidae, но здесь как раз нет никакой связи с М. Rубитус У змбий 
также имеет несколько иную конфигурацию. 

Раннее отхождение RS от R, связь, чаще даже слияние основной части 
RS с началом М, слияние оснОвной части М с СиА, все эти черты представ
ляют собой наиболее характерные признаки крыльев Embiodea и их именно 
и нет у PJ'otembia (рис. 69). Все это столь существенные отличия, что вы
водить жилкование эмбий непосредственно I1З жилкования Protembia 
мне представляется невозможным, а потому приходится рассматривать 

ЭТGТ род как боковую группу ствола эмбиЙ. 

От Protembia сохранились части тела, и что особенно важно, церки, 

которые оказались нитевидными и членистыми, хотя и не длинными. При

5е 

Рис. 69. Protembia permiana. Переднее :крыло. ПО Тил

льярду (1937). 

сутствия членистых 

церков у древних эм

бий и следовало ожи

дать; у современных 

Они сократились до 

двух члеников и у 

большинства стали 

асимметричными. Хо

рошо развитые глаза 

Protembia свидетель-

ствуют О том, что 

члены этого рода вели более открытый образ жизни, чем современные 

эмбии. Еще недавно авторы строили разные предположения о происхож

дении эмбиЙ. М а рты н о в связывал их (1927) с пермскими семейства~ш 
Probnisidae и Ра laeomantidae, которых он тогда объединял в один отряд. 
Ц е й н е р недавно высказал (1935) предположение, согласно которому 
эмбии выдеЛЯЛIIСЬ из семейства Lemmatophoridae. 
В настоящее время, когда змбии нам стали известны из нижней пеРМII 

Канзаса (семейство РгоtеmЬiidае), эти гипотезы в значительной мере поте

ряли свое значение. Эмбии могут быть так или иначе родственны 

Protoperlaria, но они не могли, конечно, отделиться от существоваn

ших одновременно с ними P~'otembiidae Probnisidae, И.:IП Lemmatu-
рhогШае. ' 
По жилкованию своих крыльев эмбии, несомненно, б.:Iиже всего СТОят 

к семейству Probnisidae из Protoperla~'ia, ХОтя и отличаются от них тем, 
,1 о Тр. П.леонтоп. ин-та, т. VII, в. 4. 137 



что медиана у них одна, хотя бы и с развилком. То же, как известно, мы 

имеем у веснянок, но как мы указывали выше, у предков их М наверное 

состояла из двух главных ветвей, а МА позже объединилась с RS, как у 
CamptoneuTitidae и, как самостоятельная ветвь, исчезла. Представляется 

очень вероятным, что и у предка эмбий, у P/'otembiidae, медиана состояла 
когда-то из двух ветвей, но затем МА объединилась с RS. Однако этот про
цесс, если он и имел MeC'l'O, произошел у очень отдаленных предков, так как 
у пермской Protembia медиана была, во всяком случае, одна, нак у весня
нок. 

Простая медиана (хотя бы и с развилком) и присутствие церков у Рти

tembia еще более сближают теперь отряд Embiadea с веснянками и застав
ляют предполагать каких-то общих, хотя и весьма отдаленных предков 

тех и других, живших в карбоне. 

На сходство :и известное родство эмбий с веснянками указывалось давно 

разными авторами. :К р е м п т о н объединял их вместе с веснянками в 

один надотряд PanplecopteTa (1924). Я также ставил их по соседству с 

PlecopteTa, а затем объединил в надотряд PlecopteToidea. Л Я]d е е р объе

диняет Plecoptera и Embiodea в одну группу характера надотряда Нар

lоnеига. Эти сопоставления и сближения приобретают теперь все больший 

вес. 

ОТРЯД MIOMOPTERA 

Этот отряд был описан мною в 1927 г. и за типичное семейство его я 
принял семейство Palaeomantidae Н а n d 1. из ,Тихих Гор и реки Сояны, 

R которому очень близко стоит И, поющимому , идентично с ним семейство 
DelopteTidae из :Канзаса. RpqMe того, к тому же отряду я причислил (1927, 
1928, 1930) и семейства, входящие в состав отряда Protoper·la/'ia. Отнесе
ние к этому отряду таю-ке семейства LemmatoplLoridae вызвало возраже
ния как со стороны Тилльярда, так и :Карпентера. Т и л л ь я р д, а за 

ним :К арп е н т е р и :К а р н и (1930) сблизили семейство DelopteTidae 
с ПСОЦllдами и даже включили его в отряд Copeognatha под IIменем под

отряда EmЬiopsocida Т i 11. Название заставляет предполагать, что эта 

груипа имеет родственные отношения как с псоцидами, так и с эмбиями. 

Исходя из очень большой близости DelopteTidae, как канзаССКIIХ, так II 
север о-русских, к семейству Palaeomantidae, я объединил эти два семей

ства (1930) в одно, именно Palaeomantidae как более старое (Г а н Д л и р ш, 
1904). :К а р и е н т е р высказался против такого объединения и, как 

сказано, сблизил семейство Delopte1'idae с псоцидами, а Palaeomantidae 
оставил без рассмотрения. Т и л л ь я р Д также счита.ет семейСтво Ле

lopteTidae самостоятельным и попрежнему включает его в отряд Copeognatha 
(1937). 

В 1935 г. при описании PTotoperlaria из нижнего лиаса Шураба я уже 
выделил семейства этой группы из отряда М iomoptua и оставил в после
днем только семейство Palaeomantidae (DelopteTidae). Первоначально я 

иредполагал, что найдутся новые семейства, которые так или иначе свя

жут эти две груииы, но поскольку таковых не оказалось, и некоторые но

вые семейства, напр. семейство Atactophlebiidae, еще более увеличили Ыа
tus между ними, я счел необходимым исключить семейства PTotopeTla/'ia 
из MiomopteTa и редуцировать последний до одного семейства Palaeoman-
t~ae. • 

:К а р и е н т е р, как сказано выше, считает семейство Delopte/'idae 
самостоятельным, в доказательство чего ПРИВОДIIТ следующее: 

а) В передних крыльях Palaeomantis есть жилки между SC, С и Н, а у 
DelopteTidae их нет. Надо сказать, что эти жилки, изображенные мною 
на табл. XIII, фиг. 1, очень слабы, IIсчезающие, а чаще их вовсе нет. б) СиА 
У Palaeomantis имеет три хорошо развитых ветви, а у DelopteTidae - две. 

На это следует сказать, что третья, средняя ветвь, СиА не всегда имеется, 
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передко ее вовсе нет, и такие случаи мною ивображены на той же табл. 

~III (1928), а с другой стороны СиА дает три ветви у М iomatoneura fri
gida М а г t:, а этот род R'арпентер причисляет к Delopteridae. в) 1А и 2А 
()тходят (arlse) как дистальные ветви одной общей ветви у Palaeomantis, 

'1А 

--------
~- ------:.-:----------

- ~:; .. :.::----
-- ........ 

М,4 

Со 

Рис. 70. Передние нрЫЛЬЯ Palaeomantidae: а) P.llaeomantis scJlmidti 
Н а n d 1.,; Ь) Delopterum latum S·e 11.; с) Miomatoneura jrigida 

М а r t.; рис. а и с по Мартынову, Ь - по Тилльярду. 

чего нет у Delopte1'Um. Это недоравумение: 1А и 2А совершенно самостоя
тельны у Palaeomantis (рис. 70,а) и начинаются отдельно, как у Delopteri
dae. А:! дает у Palaeomantis две ветви, но то же мы нахоим у Delopteyum 
(Delopsocus) latum S е 11. и у Delopterum (Pseudomantis) furcatula 1\1 а г t. 

Таким обравом, отличия рода Palaeomantis от других родов, относимых 
R'арпентером к Delopteridae, горавдо менее вначительны, чем он думает, 
и я совершенно не могу найти привнаков, которые оправдывали бы отделе

ние Delopteridae в особое семейство. По моему, это все же одно се

мейство. 
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Против сведения родов DelopsocuS Т i 11. и Pseudomantis М а r t. 
к синонимам рода Deloptemm S е 1 1. (1907) 1 я не возражаю. 

Что касается отношений и систематического положения Miomoptera, 
то я не могу усмотреть в крыльях 111 iomoptera никаких определенных YRa
заний в пользу того, ЧТО это Copeognatha. По моему, сходство их внешнего 
характера. 1\1 у пермских псоцид или самостоятельна до основания, или 
Сливается в основной части с R, как у Homoptera, а у Palaeomantidae М 
всегда слита в основной части с СиА; деление М так же различно в обеих 

группах. RS тоже делится у Palaeomantidae совсем не так, как у псоцид, 
где он дает один дистальный развилок. Иной характер носит R и SC. 

Пока не найдутся новые формы Palaeomantidae, высказаться определенно 
о положении этой группы трудно. Мне думается,· что М iomopteTa представ
ляли собой аберрантную, очень рано специализовавшуюся ветвь, СВЦ

занную корнями все-таки скорее с Protopeгlaria, чем с Copeognatha. 

1 Раа это таи, то описанный мною в 1928 г. вид Pseudomantis minuta М а r t. 
долw;ен теперь ПОЛУЧИТЬ другое название, в виду того, что С е л я р Д с о "! уже опи

сан ~1909) вид Delopterum minutum 8е11. Я предлагаю для своего вида наименование 

kamense по т. по У.; вид долw;ен называться, слеД:овательно, Delopterum kamense 
Mart. 
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RESUME 

Dans l'in~roduction, l'auteur soutient lа these, que lа simple comparai
ВО11 de diverses formes (d'insectes) n'est pas suffisante pour eclaircir lев. 

relations gen.etiques et l'evolution de differents ordres d'insectes. Vu lе 

dёfaut et l' etat fragmentaire des materiaux paleontologiques, il n' existe 
qu'une seule methode' pour nous permettre de comprendre lа direction ,du 
processus evolutif, et de resoudre lа question si tel ои tel organe, ои forme
sont primitifs ои bien derives, cette 'methode est de les considerer sous lе

point de уие de leur fonctionnement, c'est а dire lа methode historico-fon
ctionnelle,. La vie des animaux et lа fonction de leurs differents organes, eta·nt. 
influences par lе milieu ambiant, qui changeait de son сбtе, il est necessaire 
que lе paleontologue soit en etat de tenir compte de сев changements et des. 
effets qu'ils produiserent sur lа biologie des animaux, leur distribution geo
graphique, leur extinction, etc. 

S'occupant de 10ngues annees de l'etude des relations gешНiquеs et de 
l'histoire de divers groupes d'insectes, l'auteur s'essayait dans l'application 
de cette methode pour dechiffrer lа nervation, lа formedes ailes et de quel
ques autres organes; il tachait aussi d'elucideI' les principaux traits de lа 

biologie de differents groupes eteints et recents. Сеlа permit а l'auteur de 
tracer un scheme general de l'histoire geologique et des relations genetiques 
de divers groupes de Pterygota. Cet aper~u differe bien de сеих de Hand
lirch et d'autres auteurs grace аи point de уие differeqt suг la valeur de cer
tains organes, des ailes surtout - que l'auteur adopte. Dans cet aperQtL 
des ordres d'insectes, en premier lieu de leur ailes, l'auteur s'efforce de b'aser' 
ses idees sur leur evolution. 

La premiere partie du present ouvrage ne traite que lев Palaeoptera, les 
Neoptera-Polyneoptera, car l'auteur ве propose d'etudier lев autres groupes. 
dans la seconde partie de son ouvrage. Quelques uns de сев groupes sont 
traites ауев plus de details, d'autres, аи contraire, tres brievement. 

Apres avoir jete un sommaire соир d'oeil sur lев caracteres principaux: 
des Ра laeo ptera l' auteur examine lев diff erents ordres, composant се groupe. 
Il divise lев Palaeodictyoptet'a en plusieurs groupes et demontre que la {а
mille des Dictyoneuridae est la plus primitive parmi еих. Cependant, la 
nervation de вев ailes etait deja fort specialisee, c'est а dire appropriee а la 
mechanique du уоl, - donc, еНе n'etait pa~ tres primitive; еНе avait du. 
passeIl' ju.sque la par un long periode d'adaptation .аи уоl des ailes (аНев pri
maires) des ancetres de сев insectes, qui etaient incapables encore de voler. 

L'auteur continue de considerer les Pseudohemiptera (Lameere) с6тте pro
ches des Ра laeodictyoptera et поп des Rhynchota. Etudiant l'histoire des М е
gasecoptera et des Protohymenoptera, l' auteur {а] t lа conclusion, que ces 
derniers ne peuvent etre consideres simplement сотте un rameau des pre
miers, та] s composent un ordre particulier, в' etant separe de leurs origines. 
Les relations des Plectoptera et plus specialement des Permoplectoptera ауес 
Protephemeroidea sont analogues а сеllев, existantes entre les Protohymenop
tera et lев Megasecoptera. Les epblimeres connues du Permien ne peuvent" 
sans doute, рав etre consideres сотте ancetres des ephemeres mesozoiques. 
et tertiaires .. 

L'auteur considere сотте premiere cause de l'extinction catastrophi
que de toute une serie de Palaeoptera Europeens et Nord-Americains, qui 
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а еи lieu a.lafin de lа periode houillere, l'aridite du climat, qui provoqua lе
deperissement de leurs nymphes aquatiques. 

Сеих des Раlaeoptera, dont les ancetres se trouve.rent plus tбt (dans lа 
moitie inferieure de lа periode houillere) d,ans lа zone ~eptentrionale tem
рМее, vecurent рlив 10ngtemps. 

L'auteur s'occupe plus 10in de l'histoire des Libellules et des groupes 
voisins, et сотте resu1tat de I'analyse de lеиг nervation il soutient que lе8· 

sous-ordres des Libellules connues du Permien n'ont ри, d'aucune faQon, 
etre les ancetres des Libellules meso- et caenozoiques . 

. Les groupes permiens de Libellules ont atteint un tres haut degre de specia
lisation et ве sont eteints а lа fin de cette periode; quant аих ancetres permiens 
des Libellules meso- et caenozoiques ils avaient du, sans doute,. se developper 
dans quelqu' autre region. 

L'ordre Sypharopteroidea Н а n d 1 i r s с h est considere сотте faisant 
partie des Palaeoptera. 

L'aperQu des Polyneoptera est precede d'un examin des caracteres prin-
cipaux de се groupe et de ва composition. . 

En arrivant аих ordres' des Blattopteroidea l'auteur note des traits de la 
primordialite de lа nervation des Termites et des Blattes, qui ne nous рег
mettent pas de les considerer сотте les descendants des Palaeodictyopte.ra. 
De тете i1 est impossible de faire deriver les ailes des TermitE;.s de сеllев 

des Blattes, саг еllев sont bien рlив primitives, ne fut-ce que раг lе fait, que chez 
ia plupart d'entre-eux lев ailes posterieures n' ont pas ои presque рав виЫ. 
d'eIargissement dans lев regions anale et Jugale. 

En examinant lе super-ordre Dermapteroidea, l'auteur expose une nou
уеllе conception de lа constitution de ]e1:11's ailes posterieures, de lа nerva
tion et de lа formation de lа partie membraneuse de celles-ci. Се super-or
dre оссире une position tres isolee, quoique lа structure des ailes lе гаррго

che quelque реи du precedent. L'auteur est de l'avis, qu'il vaut mieux con
вегуег lе nom de Pi"otorthoptera роиг lев Orthopteroides sauteurs paleozoiques, 
surtout lев Oedischiidae et lев Stenaropodidae, des quels peuvent reellement 
etre derives les Orthoptera-Saltatoria mesozorques et caenozoIq:ues. L'auteur 
considere сотте groupe principal des Orthopteres paleozoiques non-sauteurs 
des paraplecoptera, parmi ]esquels il distingue, ainsi que н andlirsch , рlи
sieurs groupes; cependant, lев grouptS Strephocladodea, ldelodea et Glossely
tyodea sont consideres сотте des ordres independants. 

La plupart des Paraplecoptera а ~иЫ une extinction catastrophique а 

lа fin du Ноиillег. Les Idelodea permiens etaient proches de quelques uns 
d'entre еих, surtout desSpanicoderidae et, 'ainsi que l'atteste l'examen de 
quelques formes, provenant de l'UR55, leur abdomen etait muni de cerques 
articules, сотте chez les Plecoptera. L'auteur ргоиуе, que leurs nymphe8 
avaient du etre encore aquatiques et croit possible d' appliquer aussi cette 
deduction а Ьеаисоир de Paraplecoptera. 5i сеlа est juste, lа cause de l'ех
tinction rapide de ces derniers devient comprehensible. Les Idelodea permi
ens, ainsi que les familles permiennes des Camptoneuritid.ae etdes Homoeodic
tyidae sont plus primi ti ves, moins specialisees dans quelques caracteres, 
que les Paraplecoptera des terrains houillers. 

Сеlа demontre, que leurs ancetres penetrerent tгеs-tбt dans lа zone 
septentrionale temperee, probablement аи tempe de lа periode houillere 
inferieure, pendant que lа structure d~s Paraplecoptera etait encore рlив 

archarque; lеигв descendants permiens ont conserve quelques uns de сев 

caracteres. 
Les Grylloblattidae sont, probablement, des survivants modifies des 

Paraplecoptera, ои des Idelodea. En mentionnant les Saltatoria, l'auteur 
explique l'importance роиг еих de lа sa1tation, qui а detегщiпе lепг 

developpement historique t,out special. 
L'auteur considere lе s01J.s-огdге Haglodea (Aboilodea) сотте !!Гйире 

central des Orthopteres, qui permet de comprendre plus facilement les :'i?-



lations de parente entre les autres sous-ordres; il distingue plusieurs familles 
de Haglodea. Les familles Gryllact'ididae et Stenopelmatidae sont г{юnis е11 
un sous-ordre independant: lев Gryllacridodea. En examinant lеигв ailes du 
point de уие fonc"tionnel l' auteur demontre, que lеигв ancetres avaient 
€и jadis des ailes, dont 1а nervation devait гевветЫег а сеНе des Haglidae 
plus primitifs et aussi а сеНе des Oedischiidae et Stenoropodidae. Les traits 
caracterisiiques des ailes (anterieures, surtout) des Gryllacrididae recents Ве 

sont formes раг suite de lа despecialisation ои de lа degradation de lа пег

vation primaire en rapport ауес lеиг passage а un genre de vie plus cache. 
Le sous-ordre Gryllodea, dans lequel l' auteur range aussi les familles 

Tridactylidae et Cylindrachaetidae, sont d' аргев lа nervation de lеигв ailes 
рlив proches des Haglodea et des Gryllacridodea que des Tettigoniodea. Les 
traits caracteristiques de lеиг nervation ве sont formes depuis 10ngtemps et 
l'аutещ presume que leur phylum (souche) descend jusqu'a lа periode houil
lеге, se rapprochant des Haglodea. La nervation des a:iles des Tettigoniodea 
est fort differente de сеНе des Gryllodea et а pris, sans doute, des son origine, 
ипе toute autre voie de developpement. Оп ne connait рав d'authentiques 
Tettigoniodea mesozoiques; il est ргоЬаЫе qu'ils ве developpaient аlогв 

dans quelqu' autre region. 
Les Acridiodea se rapprochent рlutбt des Haglodea раг lеиг nervation, 

mais lеиг iouche doit etre ancienne et ils пе formerent рав d'oI'gane musi
'{)al alaire du тете type. 

Les Locustopsidae lеиг sont assez proches, tandis que lа position des 
Elcanidae n'est рав c1aire: се dernier groupe est, sans doute, assez isole. 

Plusieures familles appartiennent а l'ordre Са loneurodea , entre autres 
les Euthygrammidae permiens, lев Synomaloptilidae М а r t. et lев Permo
теШдае т i 11. (Tillyard lев classait parmi les Neuropteres). 

Тоив сев insectes sont, evidemment, des Orthopteroldes, mais ils ne реи
vent etre ranges ni parmi lев Protorthoptera, ni parmi lев Paraplecoptera. 
Le groupe original des familles permiennes J urinidae" Glosselytridae et Аn
orthoneuridae forme aussi un ordre independent. Се sont aussi des Orthop
teroldes, mais" devies d'un cote different. 

L'auteur croit, que les racines de l'ordre Phasmatodea prennent naissan
се parmi lев origines de сев derniers ordres et des Orthopteres. 11 ne <voi t 
pas lа possibitite de ranger lа famille~ Strephocladidae (п. fam.) parmi les 
Paraplecoptera et lев considere сотте ип ordre distinct dans lequel il place 
aussi lев Nugonioneuridae Т i 11. (п. fam.), м esorthopteridae Т i 1 1. et lев 
Tshorkuphlebiidae М а r t. La position systematique des Hypoperlidae 
reste incertaine: leurs ai1es posterieures ne different presque рав des ante-. . 

rleures. 
Les Protoperlaria, qui comprennent (d'apre,'! l'auteur) toute ипе se

rie de fаmШеs, sont tres proches des Idelodea; ils ont Ьеаисоир de points de 
l'essemblance ауес lев Plecoptet-a, mais n'ont ри, d'aucune fщ:оn, etre 1еигв 
ancetres, саг le~ Plecoptera existaient durant lе permien, en тете temps 
que ceux-ci, et en differaient аlогв tout autant qu'a present. 

Les Protembiaria de Tillyard sont apparentes аих Embies r mais Jl'ont 
рав поп рlив ри etre lеигв ancetres, а соттепсег раг се que chez еих RS 
prend naissance de R Ьеаисоир рlив loin que chez lев Еmтев et n'avait 
.аисипе connection ауес 1а mediane. Chez 1ев ЕтЫев, lев relations entre 
RS et М sont, d'apres l'auteur, Ьеаисоир рlив primitives. 

L'auteur рlасе maintenant (en 1935) dans l'ordre de Miomoptera веиlе
ment les familles Palaeomantidae et Delopteridae, mais les derniers ne реиу
ent etre distingues que difficilement des premiers, et l' auteur continu€ 
а les regarder сотmе formant ипе seule famille. Les relatations de сев fa
тiПев aux:Copeognatha lui parai,ssent tres douteuses, et il croit qu'elles ш 
sont qu'une branche aberrante ргесосе d'Orthopteroldes du type de quel 
чиев P.rotoperlaTia, ои тете des Blattoptero'idea. 
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·Сmр. Стропа 

б 5 св. 

25 15 сн. 
2'7 10 сн. 

~7 8 си. 

38 13 си. 
(подпись н рисунну) 

45 19 сн. 

55 29 св. 

111 12 св. 

Тр. Пал.оНТОЛ. нн-та, т. УП, в. 4. 

сПИСОR ОПЕЧАТОR 

Напечатано 

не прыгающие группы 

реанции 

Северного нрая 

ПермсноГО нрая 

первая и вторая 

МА 

RSt-RS 
RS устранен 

Смдует 'Чuтать 

группы непрыгающИХ 

редунции 

АрхангеЛЬСRОЙ области 

Пермсной области 

вторая и первая 

мр 

RS1-RSз 
RS устроен 
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