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 Ââåäåíèå

Îòðÿä Titanoptera áûë îïèñàí À.Ã. Øàðîâûì (1968) äëÿ 3 ñå-
ìåéñòâ ãèãàíòñêèõ õèùíûõ íàñåêîìûõ c õàðàêòåðíûì ñòðèäóëÿöèîííûì
àïïàðàòîì íà íàäêðûëüÿõ (ðèñ. 1, à) èç òðèàñîâûõ îòëîæåíèé Àâñòðàëèè
è Ñðåäíåé Àçèè. Äî ýòîãî ïðåäñòàâèòåëè Titanoptera ñáëèæàëèñü ñ
Protorthoptera (Tillyard, 1916), Protohemiptera (Tillyard, 1925; McKeown,
1937), Orthoptera (Zeuner, 1939), Homoptera (Riek, 1954) è Paraplecoptera
(Øàðîâ, 1962). Øàðîâ âïîëíå îáîñíîâàííî âêëþ÷èë Titanoptera âìåñòå
ñ îòðÿäàìè ïðÿìîêðûëûõ (Orthoptera) è ïàëî÷íèêîâ (Phasmatoptera) â
íàäîòðÿä Orthopteroidea, êîòîðûé îí íàçûâàë “îðòîïòåðîèäíûìè  íàñå-
êîìûìè”; íûíå ïîñëåäíåå (çàêëþ÷åííîå â êàâû÷êè) íàçâàíèå îáû÷íî
èñïîëüçóåòñÿ äëÿ îáîçíà÷åíèÿ âñåãî èíôðàêëàññà Polyneoptera.

Â ñâîåé ôèëîãåíåòè÷åñêîé ñõåìå Øàðîâ (1968) âûâîäèë Tita-
noptera è ïàëî÷íèêîâ èç ïåðìñêèõ ïðÿìîêðûëûõ ñåìåéñòâà Tcholman-
vissiidae (íûíå ïîäñåìåéñòâî â ñåìåéñòâå Oedischiidae). Îí íàøåë
õîðîøèé äèàãíîñòè÷åñêèé ïðèçíàê äëÿ âñåõ òðåõ îòðÿäîâ – íàëè÷èå
ðàçâèòîãî “ïðåêîñòàëüíîãî” ïîëÿ íàäêðûëèé, ÷òî ðàññìàòðèâàëîñü èì,
âèäèìî, êàê ñèìïëåçèîìîðôèÿ. Â äåéñòâèòåëüíîñòè ýòî ïîëå, ñêîðåå
âñåãî, ÿâëÿåòñÿ âòîðè÷íûì (ëîæíûì), è åãî ïîÿâëåíèå ìîæíî ñ÷èòàòü
áîëåå èëè ìåíåå íàäåæíîé ñèíàïîìîðôèåé. Ýòîò ïðèçíàê (ðèñ. 1, à-â)
îò÷åòëèâî âûäåëÿåò Titanoptera, áîëüøèíñòâî ïðèìèòèâíûõ Orthoptera
(â òîì ÷èñëå âñåõ êàðáîíîâûõ) è èçâåñòíûõ â òî âðåìÿ äðåâíåéøèõ
(òðèàñîâûõ) Phasmatoptera ñðåäè âñåõ ïðî÷èõ Polyneoptera, è ëèøü
åäèíñòâåííûé ðîä èç îòðÿäà Grylloblattida ïðèîáðåë ýòîò ïðèçíàê ÿâíî
íåçàâèñèìî (ðèñ. 1, ã).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïðÿìîêðûëûå è ïàëî÷íèêè îáúåäèíÿþòñÿ
òàêæå ðÿäîì äðóãèõ âîçìîæíûõ ñèíàïîìîðôèé: óìåíüøåííûì ÷èñëîì
âåòâåé 2A â íàäêðûëüÿõ, ðàçâèòèåì ãåíèòàëüíîé ïëàñòèíêè (îïåð-
êóëóìà) ñàìêè èç ñïåöèàëüíîãî âûðîñòà ìåæäó 7-ì è 8-ì ñòåðíèòàìè
áðþøêà, íå÷ëåíèñòûìè öåðêàìè ó èìàãî è ëè÷èíîê. Ó Titanoptera
æèëêà 2À â íàäêðûëüÿõ èìååò ìíîãî÷èñëåííûå âåòâè, ÷òî ïðåäñòàâ-
ëÿåòñÿ ïëåçèîìîðôíûì ñîñòîÿíèåì. Íàëè÷èå îïåðêóëóìà âûãëÿäèò
áîëåå íàäåæíîé ñèíàïîìîðôèåé, òàê êàê ýòà ñòðóêòóðà îòñóòñòâóåò âî
âñåõ äðóãèõ îòðÿäàõ Polyneoptera, ó êîòîðûõ íèæíÿÿ ñòîðîíà áðþøêà
ñàìêè çàâåðøàåòñÿ ñçàäè 7-ì ñòåðíèòîì. Ó âûìåðøèõ Titanoptera, ê
ñîæàëåíèþ, ýòà ÷àñòü áðþøêà ñîõðàíèëàñü íåäîñòàòî÷íî, íî ïîõîæå,
÷òî ãåíèòàëüíàÿ ïëàñòèíêà ó èõ ñàìîê òàêæå îòñóòñòâîâàëà (ðèñ. 7, ê).
Ïîñëåäíèé ïðèçíàê (íå÷ëåíèñòûå öåðêè) ïðèñóù, âèäèìî, âñåì òðåì
îòðÿäàì.
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Ïðåäñòàâèòåëè Orthoptera âûäåëÿþòñÿ ñðåäè âñåõ ïðî÷èõ Poly-
neoptera öåëûì êîìïëåêñîì àâòàïîìîðôèé, ñâÿçàííûõ ñ âîçíèêíî-
âåíèåì ñèëüíîãî ïðûæêà: ãèïîãíàòíîé ãîëîâîé äëÿ çàùèòû ðîòîâûõ
îðãàíîâ; îïóùåííûìè âíèç ïàðàíîòàëèÿìè ïåðåäíåñïèíêè è âîç-
íèêøåé â ñâÿçè ñ ýòèì ïðîòîðàêàëüíîé êðèïòîïëåâðèåé; ÷àñòè÷íî
âåðòèêàëüíûì ïîëîæåíèåì êðûëüåâ, âûçûâàþùèì ïðîäîëüíûé ñãèá
íàäêðûëèé; ïåðåâåðíóòûì ïîëîæåíèåì çà÷àòêîâ êðûëüåâ ó íèìô;
ïðûãàòåëüíûìè çàäíèìè íîãàìè. Ýòè àâòàïîìîðôèè ñ î÷åâèäíîñòüþ
óêàçûâàåò íà òî, ÷òî Orthoptera íå ìîãëè áûòü ïðåäêîâîé ãðóïïîé íè
äëÿ Titanoptera, íè äëÿ Phasmatoptera (Ãîðîõîâ, 1987, 1995a, 1995á).

Ðèñ. 1. Ïåðåäíèå êðûëüÿ Polyneoptera. Ïî: Øàðîâ, 1961 (ã) è 1968 (à-â).
à – Prototitan primitivus Shar. (Titanoptera), ñðåäíèé-âåðõíèé òðèàñ, Êèðãèçèÿ;
á – Oedischia williamsoni Brongn. (Orthoptera), âåðõíèé êàðáîí, Ôðàíöèÿ; â –
Prochresmoda longipoda Shar.  (Phasmatoptera),  ñðåäíèé-âåðõíèé òðèàñ,
Êèðãèçèÿ; ã – Aenigmidelia incredibilis Shar. (Grylloblattida), íèæíÿÿ ïåðìü,

Çàïàäíàÿ Ñèáèðü (“C” – ëîæíàÿ êîñòàëüíàÿ æèëêà).
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Íà îñíîâàíèè ïåðå÷èñëåííûõ âûøå âîçìîæíûõ ñèíàïîìîðôèé
Orthoptera è Phasmatoptera (îòñóòñòâóþùèõ ó Titanoptera) è àâòàïîìîð-
ôèé Orthoptera ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî âçàèìíîå îáîñîáëåíèå ëèíèé
Orthoptera è Phasmatoptera ïðîõîäèëî íå ïîçäíåå âåðõíåãî êàðáîíà,
êîãäà óæå ñóùåñòâîâàëè íåñîìíåííûå ïðÿìîêðûëûå, à îáîñîáëåíèå
èõ îáùåãî ñòâîëà îò ïðåäêîâ òðèàñîâûõ Titanoptera ïðîèçîøëî åùå
ðàíüøå (Ãîðîõîâ, 1994; Gorochov, 2001a). Õàðàêòåðíûå îñîáåííîñòè
òðèàñîâûõ Titanoptera – ñòðèäóëÿöèîííûé àïïàðàò íà íàäêðûëüÿõ è
õâàòàòåëüíûå ïåðåäíèå íîãè – âðÿä ëè öåëåñîîáðàçíî ðàññìàòðèâàòü
êàê äèàãíîñòè÷åñêèå äëÿ îòðÿäà. Ïîÿâëåíèå àíàëîãè÷íûõ ñòðèäóëÿöè-
îííûõ àïïàðàòîâ âî ìíîãèõ ãðóïïàõ Orthoptera, ó íåêîòîðûõ Phasma-
toptera è äðóãèõ íàñåêîìûõ íå ñëóæèò ïîâîäîì äëÿ ïîäðàçäåëåíèÿ èõ
íà îòðÿäû; òî æå ñàìîå ìîæíî ñêàçàòü è â îòíîøåíèè ðàçâèòèÿ õâàòà-
òåëüíûõ êîíå÷íîñòåé ó íåêîòîðûõ õèùíûõ ïðÿìîêðûëûõ, òàðàêàíîâûõ
(áîãîìîëû), ñåò÷àòîêðûëûõ (ìàíòèñïû) è êëîïîâ.

Òàêèì îáðàçîì, åñëè ýòà ãèïîòåçà âåðíà, òî äîëæíû áûëè ñóùå-
ñòâîâàòü ïðåäñòàâèòåëè Titanoptera è Phasmatoptera, áîëåå äðåâíèå,
÷åì òå, ÷òî áûëè îòíåñåíû ê ýòèì îòðÿäàì Øàðîâûì. Äëÿ ïàëî÷íèêîâ
èìè ìîãëè áûòü âåðõíåïåðìñêèå Permophasmatidae (Ãîðîõîâ, 1992),
ïðîáëåìàòè÷íàÿ ôîðìà, èçâåñòíàÿ ïî åäèíñòâåííîìó îòïå÷àòêó èç
íèæíåé ïåðìè (Ãîðîõîâ, 1994), è çàãàäî÷íûå âåðõíåêàðáîíîâûå
Protophasmatidae, îïèñàííûå Áðîíüå (Brongniart, 1878) â ïîçàïðîøëîì
âåêå (Gorochov, 2001a). Äëÿ Titanoptera íà ýòó ðîëü ìîãóò ïðåòåíäîâàòü
îïèñûâàåìàÿ â ýòîé ñòàòüå ôîðìà èç ñåðåäèíû ïåðìè è íåîäíîêðàòíî
îáñóæäàâøååñÿ êàðáîíîâîå ñåìåéñòâî Geraridae, óñòàíîâëåííîå Ãàíä-
ëèðøåì (Handlirsch, 1906) ìíîãî ëåò íàçàä (Gorochov, 2001a). Íà
ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå ïîñëåäíåãî ñåìåéñòâà, à òàêæå ðÿäà èñêî-
ïàåìûõ ôîðì ñ áîëåå èëè ìåíåå ñõîäíûì æèëêîâàíèåì, ó ñîâðåìåííûõ
èññëåäîâàòåëåé íåò åäèíîãî ìíåíèÿ.

×òîáû ïîïûòàòüñÿ ðàçîáðàòüñÿ â ìíîãî÷èñëåííûõ ïàëåîçîéñêèõ
è íåêîòîðûõ áîëåå ïîçäíèõ Polyneoptera ñ íåÿñíûì ñèñòåìàòè÷åñêèì
ïîëîæåíèåì, íåîáõîäèìî ïðåäëîæèòü ïðàâäîïîäîáíóþ ñõåìó èõ ôèëî-
ãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé, èñïîëüçóÿ êîððåêòíûå ìåòîäû âûäâèæåíèÿ
ãèïîòåç î ïîëÿðíîñòè ìîðôîêëèí è íàäåæíîñòè ñèíàïîìîðôèé. Â
îñíîâå òàêèõ ìåòîäîâ ëåæàò èíäóêòèâíûå ôèëîãåíåòè÷åñêèå ïðå-
çóìïöèè, âîçìîæíûå ïðîòèâîðå÷èÿ ìåæäó êîòîðûìè ñíèìàþòñÿ ñ
ïîìîùüþ ñðàâíåíèÿ ýâîëþöèîííûõ ñöåíàðèåâ, ïðîâîäèìîãî â ñîîò-
âåòñòâèè ñ ãèïîòåòèêî-äåäóêòèâíûì ïðèíöèïîì (Gorochov, 2001b).



Ðàçðàáîòêà íåïðîòèâîðå÷èâîãî ñöåíàðèÿ ðàííåé ýâîëþöèè Poly-
neoptera, äîñòàòî÷íî ïîäðîáíîãî äëÿ ïîñòðîåíèÿ  ôèëîãåíåòè÷åñêîé
ñõåìû, çàòðóäíåíà ÿâíîé íåäîñòàòî÷íîñòüþ ïàëåîíòîëîãè÷åñêîãî ìàòå-
ðèàëà (îñîáåííî âàæíû îòïå÷àòêè òåëà, èçâåñòíûå íûíå òîëüêî äëÿ
íåìíîãèõ ôîðì). Â ñâÿçè ñ ýòèì, çäåñü ïðåäëàãàåòñÿ ïðåäâàðèòåëüíàÿ
ýâîëþöèîííàÿ ãèïîòåçà, ïîçâîëÿþùàÿ ðåêîíñòðóèðîâàòü ôèëîãåíåòè-
÷åñêèå îòíîøåíèÿ ëèøü äëÿ íåêîòîðûõ ãðóïï îðòîïòåðîèäíûõ íàñåêîìûõ.

Âîçíèêíîâåíèå Polyneoptera

Ïåðâûì øàãîì â ðàçðàáîòêå ïðåäâàðèòåëüíîãî ñöåíàðèÿ ðàííåé
ýâîëþöèè îðòîïòåðîèäíûõ íàñåêîìûõ ÿâëÿåòñÿ ðåêîíñòðóêöèÿ èõ
âîçìîæíîãî îáùåãî ïðåäêà ñ öåëüþ ïîäòâåðæäåíèÿ èëè îïðîâåðæåíèÿ
ìîíîôèëèè ýòîé ãðóïïû, äëÿ ÷åãî íåîáõîäèìî ïðåäëîæèòü õîòÿ áû
î÷åíü ãðóáóþ ãèïîòåçó î ðàííåé äèôôåðåíöèàöèè ïîäêëàññà Pterygota.
Ýòîò ñöåíàðèé, â ñâîþ î÷åðåäü,  íàïðÿìóþ çàâèñèò îò ïðèíèìàåìûõ
íàìè ãèïîòåç î ïðîèñõîæäåíèè êðûëüåâ.

Íàèáîëåå îáîñíîâàííîé èç íèõ ÿâëÿåòñÿ ïàðàíîòàëüíàÿ ãèïîòåçà,
ïîçâîëÿþùàÿ ïîíÿòü òàêæå ïðîèñõîæäåíèå ïðîòîðàêàëüíûõ è àáäîìè-
íàëüíûõ êðûëîâèäíûõ ñòðóêòóð ó ìíîãèõ äðåâíåéøèõ íàñåêîìûõ,
ïðîèñõîæäåíèå ìóñêóëàòóðû êðûëüåâ è ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå êî-
ðîòêèõ ïðåäêðûëüåâ (ïàðàøþòèðîâàíèå) äî âîçíèêíîâåíèÿ ìàøóùåãî
ïîëåòà (ðèñ. 2, à) (Snodgrass, 1930; Ðàñíèöûí, 1976à; Gorochov, 2001à).

Ïåðâîíà÷àëüíî ýâîëþöèÿ Pterygota øëà, âèäèìî, ïî ïóòè óâåëè-
÷åíèÿ ðîëè ïîëåòà, ÷òî ïðèâåëî ê çàìåíå ïàðàøþòèðîâàíèÿ ìàøóùèì
ïîëåòîì, òî åñòü ê ïðåâðàùåíèþ ïðåäêðûëüåâ ïòåðîòîðàêñà â íàñòîÿ-
ùèå êðûëüÿ. Âîçìîæíî, íà÷àëüíûå ýòàïû òàêîãî ïðåâðàùåíèÿ ïðîèñ-
õîäèëè è ñ ïðîòîðàêàëüíûìè ïðåäêðûëüÿìè, î ÷åì ìîæåò ñâèäåòåëü-
ñòâîâàòü ñîõðàíåíèå äîâîëüíî êðóïíûõ ïàðàíîòàëüíûõ ëîïàñòåé
(ïðåäêðûëüåâ) íà ïåðåäíåãðóäè ìíîãèõ ïàëåîçîéñêèõ è íåêîòîðûõ
áîëåå ïîçäíèõ ïðåäñòàâèòåëåé íåðîäñòâåííûõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ
(Protoptera, Palaeodictyoptera, Meganeurida, Eoblattida, Grylloblattida,
Dictyoptera). Òàêèå ëîïàñòè íåðåäêî íåñóò ñëåäû ïðîäîëüíîãî æèëêîâà-
íèÿ, à èíîãäà äàæå îò÷ëåíåíû (êàðáîíîâûé Erasipteroides). Àáäîìè-
íàëüíûå ïðåäêðûëüÿ, âîçìîæíî, ñîõðàíèëèñü â âèäå ìåëêèõ ïàðàòåð-
ãàëüíûõ âûðîñòîâ ó ïàëåîçîéñêèõ Protoptera, Palaeodictyoptera, Mega-
secoptera, Miomoptera è Polyneoptera  (Grylloblattida, Dictyoptera è
ãðóïïû íåÿñíîãî ïîëîæåíèÿ: Eucaenidae, Lemmatophoridae è

7
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Atactophlebiidae), à òàêæå ó áîëåå ïîçäíèõ òàðàêàíîâûõ è, êàê ëè÷è-
íî÷íûå òðàõåéíûå æàáðû, – ó ïîäåíîê.

Âîçíèêíîâåíèå ìàøóùåãî ïîëåòà ìîãëî íà÷àòüñÿ òîëüêî ñ
ìîìåíòà äîñòèæåíèÿ îïðåäåëåííûõ ïîðîãîâûõ çíà÷åíèé ìàññû òåëà è
îòíîñèòåëüíîé ìàññû êðûëîâûõ ìûøö. Äëÿ î÷åíü ìåëêèõ ôîðì âîçäóõ
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äîâîëüíî ïëîòíóþ ñðåäó, è ìàøóùèé ïîëåò,
âåðîÿòíî, òðåáóåò áîëüøåé îòíîñèòåëüíîé ìàññû ýòèõ ìûøö. Ïîýòîìó,
äðåâíåéøèå êðûëàòûå íàñåêîìûå, ñêîðåå âñåãî, áûëè çàìåòíî êðóïíåå
èõ ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ ïðåäêîâ, è ìàøóùèé ïîëåò äîëæåí áûë
ïåðâîíà÷àëüíî âîçíèêíóòü èìåííî ó èìàãî (êàê ó íàèáîëåå êðóïíîé
ñòàäèè ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ) â åãî íàèáîëåå ýêîíîìíîì
âàðèàíòå, òî åñòü ïðè ìèíèìàëüíî âîçìîæíîé îòíîñèòåëüíîé ìàññå
êðûëîâûõ ìûøö. Òàêîé ïîëåò äîëæåí áûë îáåñïå÷èâàòü ëèøü
ïîääåðæàíèå è ñðàâíèòåëüíî ìåäëåííîå ïåðåìåùåíèå òåëà â âîçäóõå,
÷òî áûëî äîñòàòî÷íî â óñëîâèÿõ îòñóòñòâèÿ ëåòàþùèõ õèùíèêîâ. Ñðåäè
ñîâðåìåííûõ ôîðì íàèáîëåå áëèçêèì ê èñõîäíîìó òèïîì ïîëåòà ìîãóò
îáëàäàòü òåðìèòû. Äëÿ íèõ ïîëåò – ëèøü êðàòêèé ýïèçîä â èõ æèçíè, è
ìàññà âðåìåííî ñóùåñòâóþùèõ êðûëîâûõ ìûøö ñîêðàùåíà äî
ìèíèìóìà. Ýêîíîìè÷íîñòü ïîëåòà ïðåâàëèðóåò çäåñü íàä èíûìè åãî
ñâîéñòâàìè: ñêîðîñòüþ, ìàíåâðåííîñòüþ è ò. ï. Â ñâÿçè ñ ýòèì ëîãè÷íî
äîïóñòèòü, ÷òî äðåâíåéøèå Pterygota ñ ìàøóùèì ïîëåòîì èìåëè
ñõîäíûå ñ òåðìèòàìè êðûëüÿ: óäëèíåííûå, êîñòàëèçîâàííûå è ãîìî-
íîìíûå (ïåðåäíÿÿ ïàðà ïðàêòè÷åñêè íåîòëè÷èìà îò çàäíåé).

Ñêëàäûâàëèñü ýòè êðûëüÿ, âîçìîæíî, íå êàê ó ñîâðåìåííûõ
òåðìèòîâ, à êðûøåîáðàçíî (Ðàñíèöûí, 1976à); èìåííî òàêîé òèï ñêëà-
äûâàíèÿ ïðåäêðûëüåâ áûë íàèáîëåå âåðîÿòåí äëÿ ïðåäêîâ Pterygota
(ðèñ. 2, á, ã). Áîëåå êîìïàêòíîå ñêëàäûâàíèå êðûëüåâ ó äðåâíåéøèõ
Pterygota ìàëîâåðîÿòíî èç-çà èõ ìàëîé ïîäâèæíîñòè íà ñóáñòðàòå:
èìàãî ïåðåëåòàëè îò îäíîé êîðìîâîé ôðóêòèôèêàöèè ê äðóãîé, à íîãè
áîëüøå èñïîëüçîâàëè êàê îðãàíû ïðèêðåïëåíèÿ ê ðàñòåíèþ, ÷åì äëÿ
ïåðåäâèæåíèÿ. Íå èñêëþ÷åíà òàêæå óòðàòà ñïîñîáíîñòè ê ñêëàäûâàíèþ
êðûëüåâ è óâåëè÷åíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè èìàãî; êðîìå òîãî,
ïî ìåðå óêðóïíåíèÿ ýòèõ íàñåêîìûõ, ìàøóùèé ïîëåò ìîã çàìåíÿòü
ïàðàøþòèðîâàíèå è íà ñòàðøèõ íèìôàëüíûõ ñòàäèÿõ, ÷òî ïîçâîëÿëî
ñóáèìàãî (ñïîñîáíîé ê àêòèâíîìó ïîëåòó íèìôå) ïðèáëèæàòüñÿ ïî
îáðàçó æèçíè ê èìàãî.

Ñëåäóþùèé ýòàï â ýâîëþöèè Pterygota íà÷àëñÿ, âèäèìî, ñ
ïîÿâëåíèåì ó ýòèõ ïåðâè÷íî ðàñòèòåëüíîÿäíûõ (Ðàñíèöûí, 1976à)
íàñåêîìûõ õèùíè÷åñòâà. Ñðåäè íàèáîëåå äðåâíèõ Pterygota, èçâåñòíûõ
èç ñëîåâ îêîëî ãðàíèöû íèæíåãî è ñðåäíåãî êàðáîíà (íàìþðà ïî
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çàïàäíîåâðîïåéñêîé øêàëå), óæå ñóùåñòâîâàëè ñïåöèàëèçèðîâàííûå
âîçäóøíûå õèùíèêè – Meganeurida. Ñëåäîâàòåëüíî, íà÷àëî ýòîãî ýòàïà
ìîæåò îòíîñèòüñÿ ê ðàííåêàðáîíîâîìó âðåìåíè. Îñîáåííî ñèëüíûé
óðîí îò ëåòàþùèõ õèùíèêîâ èñïûòûâàëè ñóáèìàãèíàëüíûå ñòàäèè,
ïîñêîëüêó îíè ëåòàëè õóæå èìàãî è ñòàíîâèëèñü ëåãêîé äîáû÷åé
âçðîñëûõ Meganeurida. Ñóáèìàãî ïîñëåäíèõ, â ñâîþ î÷åðåäü, íå
âûäåðæèâàëè êîíêóðåíöèþ ñ ñîáñòâåííûìè èìàãî çà äîáû÷ó. Ýòî

     

Ðèñ. 2. Ñõåìà âîçíèêíîâåíèÿ êðûëüåâ ó íàñåêîìûõ. Ïî: Gorochov, 2001à (à) è îðèã.
à – ýòàïû âîçíèêíîâåíèÿ êðûëüåâ: Ap – Apterygota, In – ïðîìåæóòî÷íàÿ ôîðìà,
Pt – Pterygota; á, â – ïîïåðå÷íîå ñå÷åíèå çàäíåé ÷àñòè çàäíåãðóäè: á – Protoptera,

â – ïðåäîê Polyneoptera; ã – Protoptera, òåëî áåç âåðøèíû â ïîêîå.
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ìîãëî áûòü îäíîé èç âàæíåéøèõ ïðè÷èí èñ÷åçíîâåíèÿ ñóáèìàãè-
íàëüíûõ ñòàäèé ó ñàìûõ ðàííèõ Meganeurida è ó ìíîãèõ äðóãèõ ãðóïï
Pterygota, à òàêæå âûìèðàíèÿ òåõ ãðóïï, çà èñêëþ÷åíèåì Ephemeroptera,
êîòîðûì íå óäàëîñü èçìåíèòü ñâîé îíòîãåíåç. Êðîìå òîãî, äàâëåíèå
ñî ñòîðîíû Meganeurida íà îñòàëüíûõ Pterygota íåèçáåæíî äîëæíî
áûëî âûçâàòü äâà ïðîòèâîïîëîæíûõ ïðîöåññà: ñîðåâíîâàíèå â âîçäóõå
è óìåíüøåíèå ðîëè ïîëåòà (Gorochov, 2001à).

Ïîâûøåíèå ñêîðîñòè è ìàíåâðåííîñòè ïîëåòà áûëî ñâÿçàíî ñ
äîïîëíèòåëüíûì óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ, óñîâåðøåíñòâîâàíèåì
êðûëüåâ è èõ ìûøö, âêëþ÷àÿ çíà÷èòåëüíîå óäëèíåíèå êðûëüåâ è ñëàáîå
ðàñøèðåíèå èõ àíàëüíîé îáëàñòè. Ïîñëåäíåå ïðåîáðàçîâàíèå øëî
äâóìÿ ïóòÿìè. Ðàñøèðåíèå ýòîé îáëàñòè íà îáåèõ ïàðàõ êðûëüåâ
îáíàðóæåíî ó íåêîòîðûõ Palaeodictyoptera (Homoiopteridae, Dictyo-
neuridae) è îêàçàëîñü, âåðîÿòíî, ìåíåå ýôôåêòèâíûì. Ðàñøèðåíèå
àíàëüíîé îáëàñòè òîëüêî íà çàäíèõ êðûëüÿõ (Meganeurida, ìíîãèå
Palaeodictyoptera, Diaphanopterida è Paoliidae èç Protoptera) ïðèâåëî ê
ôîðìèðîâàíèþ íåïîëíîé ãîìîíîìíîñòè êðûëüåâ, ÷òî îáåñïå÷èëî
áîëåå ýôôåêòèâíîå âçàèìîäåéñòâèå îáåèõ èõ ïàð ñ âîçäóøíûì ïîòîêîì
(Áðîäñêèé, 1988). Ïåðåõîä ïðåäêîâ ñòðåêîçîîáðàçíûõ íàñåêîìûõ íà
êàëîðèéíóþ æèâîòíóþ ïèùó, à Palaeodictyopteroidea (Øàðîâ, 1973) è,
âåðîÿòíî, íåêîòîðûõ Protoptera (Kukalova-Peck, Brauckmann, 1990) – ê
âûñàñûâàíèþ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ èç ðàñòèòåëüíûõ ôðóêòèôèêàöèé,
ìîã îáåñïå÷èòü áîëåå áûñòðîå íàêîïëåíèå è ïîïîëíåíèå ýíåðãåòè-
÷åñêèõ çàïàñîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ ñêîðîñòíîãî ïîëåòà, ÷åì ïðè ïèòàíèè
áîëåå òâåðäûìè è òðóäíî óñâîÿåìûìè ðàñòèòåëüíûìè òêàíÿìè.
Îòñóòñòâèå ñïîñîáíîñòè ê ñêëàäûâàíèþ êðûëüåâ ó ëó÷øèõ ëåòóíîâ
êàðáîíà (Meganeurida è Palaeodictyoptera) ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü
ëèáî îá óíàñëåäîâàíèè ýòîãî ñâîéñòâà îò èõ îáùèõ ïðåäêîâ (âîçìîæíî,
ïðèìèòèâíûõ Protoptera), ëèáî î íåçàâèñèìîì äîñòèæåíèè  ìàêñèìàëü-
íîãî çíà÷åíèÿ ïîëåòà â æèçíè ýòèõ íàñåêîìûõ.

Îáðàç æèçíè íåëåòàþùèõ ëè÷èíîê ýòèõ íàñåêîìûõ íåÿñåí.
Èçâåñòíû ëèøü ëè÷èíêè Palaeodictyoptera, íåñêîëüêî íàïîìèíàþùèå
ïî ãàáèòóñó òàðàêàíîâ (Wootton, 1972), ÷òî ìîæåò áûòü óêàçàíèåì íà
îáèòàíèå â ïîäñòèëêå, íî íåïîíÿòíî, ÷åì îíè òàì ìîãëè ïèòàòüñÿ.
Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïðåäïîëîæåíèå î ñîõðàíåíèè ëè÷èíêàìè Palaeo-
dictyoptera ïðèìèòèâíîãî îòêðûòîãî îáðàçà æèçíè íà ðàñòåíèÿõ òàêæå
ñïîðíî, ïîñêîëüêó íåÿñíû èõ àäàïòàöèè ê íåìó, â ÷àñòíîñòè, ñïîñîáû
çàùèòû îò ëåòàþùèõ è íåëåòàþùèõ õèùíèêîâ. Îáèòàíèå â ïîäñòèëêå
íàïîäîáèå òàðàêàíîâ íå èñêëþ÷åíî è äëÿ ëè÷èíîê Meganeurida
(âåðîÿòíî, õèùíûõ) è Protoptera (âåðîÿòíî, ðàñòèòåëüíîÿäíûõ); âî
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âñÿêîì ñëó÷àå, òàêèì îáðàçîì æèçíè ìîæíî îáúÿñíèòü ïî÷òè ïîëíîå
îòñóòñòâèå ëè÷èíîê ýòèõ îòðÿäîâ â èçâåñòíîé íûíå ïàëåîíòî-
ëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè.

Äðóãèì íàïðàâëåíèåì ýâîëþöèè äðåâíåéøèõ Pterygota,
ñâÿçàííûì ñ ïîÿâëåíèåì âîçäóøíûõ õèùíèêîâ, ìîãëî áûòü ñîêðàùå-
íèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè èìàãî è ñóáèìàãî. Ïðè ýòîì âîçìîæíî
ñîõðàíåíèå î÷åíü ïðèìèòèâíûõ îñîáåííîñòåé: ñóáèìàãèíàëüíîé
ñòàäèè (âïëîòü äî ñîâðåìåííîñòè) è äîâîëüíî ìåäëåííîãî, ýêîíîìíîãî
ïîëåòà ñ ïîìîùüþ ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ãîìîíîìíûõ êðûëüåâ (ïî
êðàéíåé ìåðå, ó äðåâíèõ ôîðì). Ïî òàêîìó ïóòè íåçàâèñèìî ìîãëè
ïîéòè ìíîãèå ïðåäñòàâèòåëè Protoptera, äðåâíåéøèå Ephemeroptera,
ïðåäêè ñòâîëà Paraneoptera + Oligoneoptera (âîçìîæíî, êàêèå-òî
ïðèìèòèâíûå Hypoperlida) è ðàííèå ïðåäñòàâèòåëè Megasecoptera*.

Íå ìåíåå ðàñïðîñòðàíåííûì ñïîñîáîì óìåíüøåíèÿ ðîëè
ïîëåòà ïðè îäíîâðåìåííîì ñîõðàíåíèè ýòîãî î÷åíü ïîëåçíîãî ñâîé-
ñòâà áûëî, ïî-âèäèìîìó, ÷àñòè÷íîå óïîäîáëåíèå îáðàçà æèçíè èìàãî
è ñóáèìàãî òàêîâîìó íåëåòàþùèõ ëè÷èíîê. Ýòî ìîãëî äîñòèãàòüñÿ çà
ñ÷åò óñèëåíèÿ êðèïòè÷åñêèõ ñâîéñòâ ó îòêðûòîæèâóùèõ ôèòîôèëîâ
èëè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê èñïîëüçîâàíèþ ðàçëè÷íîãî ðîäà óêðûòèé.

Ïåðâûé âàðèàíò îñóùåñòâëÿëñÿ îòíîñèòåëüíî ìàëîïîäâèæíûìè
ôîðìàìè, àäàïòàöèè êîòîðûõ íàïîìèíàëè òàêîâûå ïàëî÷íèêîâ èëè
èìèòàòîðîâ äðåâåñíîé êîðû, íî áûëè äàëåêî íå ñòîëü ñîâåðøåííû,
êàê ó ñîâðåìåííûõ íàñåêîìûõ; íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ê òàêèì ôîðìàì
îòíîñèëèñü ïðåäñòàâèòåëè Blattinopsida, Caloneurida è äàæå Protoptera

________________________________________________________________
*Megasecoptera, Palaeodictyoptera, Diaphanopterida è äðóãèå áëèçêèå

ïàëåîçîéñêèå ãðóïïû âêëþ÷åíû çäåñü â íàäîòðÿä Palaeodictyopteroidea;
âìåñòå ñ íàäîòðÿäàìè Ephemeropteroidea (Ephemeroptera è Protoptera) è
Odonatopteroidea (Meganeurida è Odonatoptera) îíè ñîñòàâëÿþò
ïàðàôèëåòè÷åñêèé èíôðàêëàññ Palaeoptera. Âñå ýòè íàäîòðÿäû îáúåäèíÿþòñÿ
íûíå ïî ìíîãî÷èñëåííûì ñèìïëåçèîìîðôèÿì, à íå ïî ñõîäíîìó ïîëîæåíèþ
êðûëüåâ â ïîêîå, êîòîðîå ìîãëî áûòü ïðèîáðåòåíî íåçàâèñèìî.

Ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå çàãàäî÷íûõ Zoraptera, Hypoperlida,
Ñaloneurida è Blattinopsida, ñòîÿùèõ, âîçìîæíî, ó îñíîâàíèÿ îáùåãî ñòâîëà
Oligoneoptera è Paraneoptera (Èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå…, 1980; History of
Insects, 2002), íå âïîëíå ÿñíî, à ýëåìåíòû âîçìîæíîé êðèïòîñòåðíèè è ñîñóùèé
õîáîòîê â ýòîì ñòâîëå âîçíèêàþò, ñêîðåå âñåãî, êîíâåðãåíòíî ñ
Palaeodictyopteroidea (ýëåìåíòû êðèïòîñòåðíèè çà ñ÷åò ìåäèàëüíîãî
ðàñøèðåíèÿ òàçèêîâ íîã íåçàâèñèìî âîçíèêàþò òàêæå ó íåêîòîðûõ
ïðÿìîêðûëûõ è ïðåäêîâ òàðàêàíîâûõ è ãðèëëîáëàòòèä).
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(Cacurgidae, íåêîòîðûå Paoliidae). Èõ ïåðåäíèå êðûëüÿ íà÷èíàëè
ñòàíîâèòüñÿ íàäêðûëüÿìè è ìîãëè ïðèîáðåòàòü êðèïòè÷åñêóþ
ïîïåðå÷íî-ïîëîñàòóþ îêðàñêó è/èëè ðàñøèðåííîñòü ñóáêîñòàëüíîãî
ïîëÿ. Ïîñêîëüêó èõ ëè÷èíêè íåèçâåñòíû, íåëüçÿ èñêëþ÷èòü, ÷òî õîòÿ
áû íåêîòîðûå èç íèõ ìîãëè æèòü â ïîäñòèëêå.

Âòîðîé âàðèàíò ìîã áûòü ðåàëèçîâàí ïðè ïðèñïîñîáëåíèè ê
æèçíè â ïîäñòèëêå èìàãî êàêèõ-òî ïðèìèòèâíûõ Protoptera, ëè÷èíêè
êîòîðûõ, ñêîðåå âñåãî, òàêæå æèëè â ïîäñòèëêå. Ïðè ýòîì ìîãëî ïðîè-
çîéòè óâåëè÷åíèå ïîäâèæíîñòè íàñåêîìûõ íà  ñóáñòðàòå, äîðñîâåí-
òðàëüíîå ñïëþùèâàíèå òåëà, ïðåâðàùåíèå ïåðåäíèõ êðûëüåâ â
íåñêîëüêî óïëîòíåííûå íàäêðûëüÿ, ïåðåíîñ îñíîâíûõ ëåòíûõ ôóíêöèé
íà çàäíèå êðûëüÿ (â ñâÿçè ñ ÷åì èõ àíàëüíàÿ îáëàñòü ìîãëà ðàñøèðèòü-
ñÿ), ðàçâèòèå ïëîñêîãî è êîìïàêòíîãî ñêëàäûâàíèÿ êðûëüåâ íà ñïèíå ñ
÷àñòè÷íûì íàëåãàíèåì äðóã íà äðóãà è ñ ïîäâîðà÷èâàíèåì ðàñ-
øèðåííîé àíàëüíîé îáëàñòè çàäíåãî êðûëà, à òàêæå óñèëåííàÿ ñêëåðî-
òèçàöèÿ ïðîòîðàêàëüíûõ ïàðàíîòàëèé (ïðåäêðûëüåâ) äëÿ ïðåäîõðàíå-
íèÿ êðûëüåâ ïðè ïðîíèêíîâåíèè â óçêèå ùåëè (Ãîðîõîâ, 1998à).
Ïåðå÷èñëåííûå îñîáåííîñòè êðûëîâîãî àïïàðàòà, âåðîÿòíî, ñíèæàþò
ýêîíîìè÷íîñòü ïîëåòà, ÷òî ìîæåò îò÷àñòè êîìïåíñèðîâàòüñÿ åãî êðàò-
êîâðåìåííîñòüþ. Âñå ýòè îñîáåííîñòè âñòðå÷àþòñÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé
Polyneoptera è ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ àâòàïîìîðôèÿìè ýòîãî èíôðàêëàññà,
åñëè íå áóäóò íàéäåíû íàäåæíûå ñâèäåòåëüñòâà ïðîòèâíîãî.

Ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ îðòîïòåðîèäíûõ íàñåêîìûõ ñ
äðóãèìè èíôðàêëàññàìè ïòåðèãîò íåÿñíû. Èõ ïðåäêàìè íå ìîãóò áûòü
äðóãèå èçâåñòíûå îòðÿäû, êðîìå Protoptera è Hypoperlida. Ïåðâûé èç
íèõ ïîíèìàåòñÿ çäåñü â îñíîâíîì êàê ãèïîòåòè÷åñêàÿ ïðèìèòèâíåéøàÿ
ãðóïïà êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, êîòîðàÿ ÿâëÿåòñÿ ïðåäêîâîé äëÿ
áîëüøèíñòâà ñòâîëîâ ïòåðèãîò, è â êîòîðóþ ìîæíî ëèøü ïðîâèçîðíî
âêëþ÷èòü íåêîòîðûå ïàëåîçîéñêèå ãðóïïû íàñåêîìûõ ñ íàèáîëåå
ïðèìèòèâíûì ñòðîåíèåì êðûëüåâ: Paoliidae, Triplosobidae, Herdinidae,
Evenkidae, Hapalopteridae, Cacurgidae è Ampelipteridae. Íåêîòîðûå èç
ýòèõ ãðóïï ìîãóò îêàçàòüñÿ ïðèìèòèâíûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè äðóãèõ
ñòâîëîâ. Äëÿ Triplosobidae ïðåäïîëàãàåòñÿ ðîäñòâî ñ ïîäåíêàìè è äàæå
ñî ñòðåêîçîîáðàçíûìè, à äëÿ Herdinidae, Evenkidae è Hapalopteridae –
ñ Caloneurida (History of Insects, 2002). ×òî êàñàåòñÿ Cacurgidae, òî äëÿ
îäíèõ èç íèõ îòìå÷àåòñÿ ñõîäñòâî ñ Palaeodictyopteroidea (Rasnitsyn,
1997), òîãäà êàê äðóãèå ïîõîæè íà Polyneoptera (ðèñ. 3, â). Ampelipteridae
æå íåðåäêî ïåðåíîñÿòñÿ â Hypoperlida (Èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå…, 1980;
Shcherbakov, 1994; History of Insects, 2002). Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå îòðÿä
Hypoperlida ñòàíîâèòñÿ ïî÷òè ñòîëü æå ïðèìèòèâíûì è ñïîñîáíûì
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ïðåòåíäîâàòü íà ðîëü  ïðåäêîâîãî äëÿ ìíîãèõ äðóãèõ èíôðàêëàññîâ
ïòåðèãîò êàê è Protoptera, ïîñêîëüêó æèëêîâàíèå êðûëüåâ Ampeli-
pteridae î÷åíü ïðèìèòèâíî, è ýòó ãðóïïó ìîæíî ëåãêî “ïðèñòàâèòü” ê
îñíîâàíèþ ïî÷òè ëþáîé âåòâè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, âêëþ÷àÿ
Polyneoptera.

Ãèïîòåòè÷åñêèé ïðåäîê Polyneoptera

Èçëîæåííûé âûøå êðàòêèé ñöåíàðèé âîçíèêíîâåíèÿ èíôðà-
êëàññà Polyneoptera ïîçâîëÿåò ïðàâäîïîäîáíî ðåêîíñòðóèðîâàòü èõ
îáùåãî ïðåäêà; òàêàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ äîëæíà áûòü íå íàáîðîì ïðè-
çíàêîâ, êàæóùèõñÿ íàì ïëåçèîìîðôíûìè, à ãèïîòåçîé î ðåàëüíûõ
âûìåðøèõ îðãàíèçìàõ, âêëþ÷àÿ èõ îáðàç æèçíè è êîìïëåêñ àäàïòàöèé
ê íåìó (Gorochov, 2001b). Îñíîâíûå èç âîçìîæíûõ àäàïòàöèé ïåðâûõ
Polyneoptera ê æèçíè â ïîäñòèëêå áûëè ïåðå÷èñëåíû âûøå, îäíàêî
îõàðàêòåðèçîâàíû íåäîñòàòî÷íî ïîëíî, ÷òîáû ñòàòü îñíîâîé äëÿ
óñòàíîâëåíèÿ ïîëÿðíîñòè ïðèçíàêîâ, íóæíûõ äëÿ ïîíèìàíèÿ ðàííåé
ýâîëþöèè ãðóïïû. Íèæå ýòè àäàïòàöèè ðàññìàòðèâàþòñÿ ïîäðîáíåå.

Ïðåäîê Polyneoptera äîëæåí áûë èìåòü ãîëîâó ñ ãðûçóùèìè
ðîòîâûìè ÷àñòÿìè è äëèííûìè æãóòîâèäíûìè óñèêàìè, ñõîäíûìè ñ
òàêîâûìè ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà èçâåñòíûõ íûíå ïðåäñòàâèòåëåé
ãðóïïû. Ïîëîæåíèå ãîëîâû ó ïåðâûõ ðàñòèòåëüíîÿäíûõ Pterygota áûëî,
âåðîÿòíî, ãèïîãíàòíûì (Èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå…, 1980), â ñâÿçè ñ ÷åì
ãóëÿðíûé ñêëåðèò ó íèõ, ñêîðåå âñåãî, îòñóòñòâîâàë, êàê ó áëèæàéøèõ
ê Pterygota ñîâðåìåííûõ Apterygota è ìíîãèõ äðóãèõ íàñåêîìûõ.
Äîðñîâåíòðàëüíîå ñïëþùèâàíèå òåëà ïðè ïåðåõîäå ïðåäêîâ Poly-
neoptera ê æèçíè â ïîäñòèëêå íåèçáåæíî âåëî ê èçìåíåíèþ ñòðîåíèÿ
ãîëîâû: îíà äîëæíà áûëà ñòàòü äîðñîâåíòðàëüíî óïëîùåííîé, òî åñòü
ëèáî îïèñòîãíàòíîé, ëèáî ïðîãíàòíîé. Ó  îáùåãî ïðåäêà Polyneoptera
ãîëîâà, âåðîÿòíî, óæå ñòàëà ïðîãíàòíîé, êàê ó áîëüøèíñòâà ñîâðå-
ìåííûõ îðòîïòåðîèäíûõ íàñåêîìûõ, íî áåç êàêîãî-ëèáî ñïåöèàëüíîãî
ñêëåðèòà, ñâÿçûâàþùåãî êðàÿ ýïèêðàíèóìà ïðîêñèìàëüíåå ëàáèóìà.
Èñêëþ÷åíèåì çäåñü ÿâëÿþòñÿ òàðàêàíû è ïðÿìîêðûëûå ñ îïèñòî- èëè
ãèïîãíàòíîé ãîëîâîé è ýìáèè, âîçìîæíîé àâòàïîìîðôèåé êîòîðûõ
ÿâëÿåòñÿ õîðîøî ðàçâèòàÿ ãóëà (ïîñòîêöèïèòàëüíûé ìîñò); ó íåêîòîðûõ
ïàëî÷íèêîâ íà ìåñòå ãóëû ìîæåò ðàñïîëàãàòüñÿ ëèøü ñëàáîå óïëî-
òíåíèå ìåìáðàíû, à ó óõîâåðòîê è ãðèëëîáëàòòèä – ðàçðîñøååñÿ îñíî-
âàíèå ëàáèóìà, îáðàçóþùåå ïî÷òè íåïîäâèæíûå ñî÷ëåíåíèÿ ñ
ýïèêðàíèóìîì.

Ðèñ. 3. Èñêîïàåìûå Pterygota è ñõåìà ìîäèôèêàöèè èõ ïåðåäíèõ êðûëüåâ. Ïî:
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Kukalova-Peck & Brauckmann, 1992 (â) è Gorochov, 2001à (à, á, ã).
à, á – Eoblatta robusta Brongn. (Eoblattida), âåðõíèé êàðáîí, Ôðàíöèÿ, öåëîå íàñåêîìîå
(îòïå÷àòîê) è åãî ïåðåäíåå êðûëî, ñõåìàòè÷íî; â – Anthracoris aetherius Richardson
(Protoptera?), ñðåäíèé êàðáîí, ÑØÀ, ïåðåäíåå êðûëî, ñõåìàòè÷íî; ã – ñõåìà äëÿ îáúÿñíåíèÿ
çíà÷åíèÿ êëàâàëüíîé ñêëàäêè ó ãèïîòåòè÷åñêîãî ïðåäêà Polyneoptera (óìåíüøåíèå øèðèíû

íàñåêîìîãî çà ñ÷åò äåôîðìàöèè ïåðåäíèõ êðûëüåâ ïðè ñêëàäûâàíèè èõ íà ñïèíå).
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Ïåðåäíåãðóäü ïðåäêà Polyneoptera äîëæíà áûëà íåñòè øèðîêèå
è íàïðàâëåííûå â ñòîðîíû ñêëåðîòèçîâàííûå ïàðàíîòàëüíûå ëîïàñòè
– óíàñëåäîâàííûå îò ðàííèõ Pterygota ìîäèôèöèðîâàííûå ïðîòîðà-
êàëüíûå êðûëüÿ, êîòîðûå ïî÷òè íå ïðèêðûâàëè ïðîòîðàêàëüíûå
ïëåâðèòû ñ áîêîâ. Ïåðåäíèé êðàé ïåðåäíåñïèíêè áûë ó íåãî, ñêîðåå
âñåãî, âîãíóòûì, ÷òî ñâÿçàíî ñ ïðîãíàòíîñòüþ ãîëîâû, è âñÿ ïåðåäíå-
ñïèíêà ìîãëà íàïîìèíàòü òàêîâóþ Eoblatta (ðèñ. 3, à). Âñå ïëåâðèòû
ãðóäè áûëè ñèëüíî ñêîøåíû â ñâÿçè ñ äîðñîâåíòðàëüíûì óïëîùåíèåì
òåëà; òàêîå ñòðîåíèå ñîõðàíÿåòñÿ ó áîëüøèíñòâà Polyneoptera, êðîìå
âòîðè÷íî óòðàòèâøèõ äîðñî-âåíòðàëüíóþ ñïëþñíóòîñòü Orthoptera.
Ãðóäíûå ñòåðíèòû áûëè äîâîëüíî øèðîêèå, òàê êàê òàçèêè íîã áûëè
øèðîêî ðàññòàâëåííûå è íå î÷åíü êðóïíûå, êàê è ó áîëüøèíñòâà äðóãèõ
íàñåêîìûõ, íå ïðèíàäëåæàùèõ ê ñòâîëó Paraneoptera + Oligoneoptera.
Ïàòåëëà, âîçìîæíî, áûëà ñëèòà ñ ãîëåíüþ. Ëàïêà èìàãî ñîñòîÿëà èç 5
÷ëåíèêîâ è ðàçâèòîãî, íî, âåðîÿòíî, íåáîëüøîãî (â ñâÿçè ñ ãåîôèëèåé)
àðîëèÿ.

Êðûëüÿ áûëè çíà÷èòåëüíî äëèííåå òåëà, ñ ïîëåì ìåæäó Sc è R,
çàìêíóòûì çà ñ÷åò ñëèòûõ (èëè âûãëÿäÿùèõ òàê) âåðøèí Sc è RA (ðèñ. 3,
á, â è 4, à-â,ä,å). Ïåðâîå ïðåäïîëîæåíèå îñíîâàíî íà äîïóùåíèè, ÷òî
òîëüêî äîñòàòî÷íî äëèííûå êðûëüÿ áûëè ïðèãîäíû äëÿ ýêîíîìíîãî
ïîëåòà, ñâîéñòâåííîãî äðåâíåéøèì íàñåêîìûì, è ÷òî òàðàêàíîïîäîá-
íûé îáðàç æèçíè â ïîäñòèëêå âûçûâàåò ðàñøèðåíèå, à íå óäëèíåíèå
òåëà; êðîìå òîãî, òàêîå ñîîòíîøåíèå äëèí òåëà è êðûëüåâ ñâîéñòâåííî
âñåì êàðáîíîâûì Polyneoptera, äëÿ êîòîðûõ èçâåñòíû òåëà âìåñòå ñ
êðûëüÿìè. Âòîðîå ïðåäïîëîæåíèå îñíîâàíî íà óâåëè÷åíèè ÷àñòîòû
âñòðå÷àåìîñòè çàìêíóòîãî ïîëÿ Sc-R ïî ìåðå ïðèáëèæåíèÿ ê íà÷àëó
ñðåäíåãî êàðáîíà; ñðåäè êàéíîçîéñêî-ìåçîçîéñêèõ íàñåêîìûõ ýòîò
ïðèçíàê ðàñïðîñòðàíåí ëèøü ó Plecoptera è Neuroptera, ñðåäè ïåðìñêèõ
– ó íèõ æå è ó Diaphanopterida, Hypoperlida, Caloneurida, Psocoptera,
Mecoptera è íåêîòîðûõ Polyneoptera íåÿñíîãî ïîëîæåíèÿ, ñðåäè
êàðáîíîâûõ – ó íèõ æå (êðîìå Plecoptera, Neuroptera, Psocoptera è
Mecoptera, íåèçâåñòíûõ äî ïåðìè), à òàêæå ó Protoptera, Palaeodicty-
optera, Eoblattida è äàæå ó îäíîãî ðîäà ïðèìèòèâíåéøèõ Meganeurida
– Geropteron. Ýòîò ïðèçíàê ïðåäñòàâëåí ó áîëüøèíñòâà äðåâíåéøèõ
(íàìþðñêèõ ïî çàïàäíîåâðîïåéñêîé øêàëå) ïòåðèãîò. Íå èñêëþ÷åíî,
÷òî ñëèÿíèå (èëè ëîæíîå ñëèÿíèå) âåðøèí Sc è RA âîçíèêëî ó îáùåãî
ïðåäêà âñåõ èçâåñòíûõ íàì Pterygota äëÿ óêðåïëåíèÿ êîñòàëüíîé îáëàñòè
(êîñòàëèçàöèè) êðûëüåâ ïðè ñòàíîâëåíèè ìàøóùåãî ïîëåòà.

Ïåðåäíèå êðûëüÿ ãèïîòåòè÷åñêîãî ïðåäêà Polyneoptera áûëè
äîâîëüíî øèðîêèå, ÷òîáû ïîëíîñòüþ ïðèêðûâàòü íå ñêëàäûâàþùèåñÿ
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÷àñòè ðàñøèðåííûõ çàäíèõ êðûëüåâ – îñíîâíûõ îðãàíîâ ïîëåòà, è
ïðåîáðàçîâàíû â ïðèìèòèâíûå íàäêðûëüÿ, ëèøü íåçíà÷èòåëüíî áîëåå
ïðî÷íûå, ÷åì çàäíèå êðûëüÿ. Èõ æèëêîâàíèå áûëî òàêæå àðõàè÷íûì,
íàïîìèíàþùèì òàêîâîå âîçìîæíûõ ïðåäêîâûõ ôîðì  èç îòðÿäà Proto-
ptera, íî áîëåå ãóñòûì, à  êîñòàëüíîå ïîëå – áîëåå ðàñøèðåííûì (äå-
êîñòàëèçàöèÿ). Òàêèå êðûëüÿ ìîãëè áûòü î÷åíü ïîõîæèìè ó ïðèìèòèâ-
íåéøèõ Polyneoptera è òåõ âîçìîæíûõ Protoptera, ó êîòîðûõ îíè òàêæå
ïðåâðàòèëèñü â íàäêðûëüÿ (ðèñ. 3, á, â). Åäèíñòâåííûì íåíàäåæíûì
ðàçëè÷èåì ìîæåò áûòü áîëåå ñëàáîå îáîñîáëåíèå êëàâóñà ó Protoptera,
õîòÿ óìåíüøåíèå òàêîé îáîñîáëåííîñòè ó Polyneoptera – âåñüìà îáû-
÷íîå ÿâëåíèå. Ïîÿâëåíèå ãëóáîêîé ñêëàäêè âäîëü CuP, îòäåëÿþùåé
àíàëüíûé ó÷àñòîê (êëàâóñ) îò îñòàëüíîãî êðûëà, îáëåã÷àåò äåôîðìà-
öèþ óïëîòíåííîãî íàäêðûëüÿ ïðè ïðîíèêíîâåíèè â òåñíûå ùåëè (ðèñ.
3, ã).

Áîëåå íàäåæíîå ðàçëè÷èå ìåæäó Protoptera è Polyneoptera
îáíàðóæèâàåòñÿ â ñòðîåíèè çàäíåãî êðûëà, àíàëüíûé ó÷àñòîê êîòîðîãî
ó ïðåäêà îðòîïòåðîèäíûõ íàñåêîìûõ ðàñøèðèëñÿ (íî íå ñèëüíî) è â
ñîñòîÿíèè ïîêîÿ ñòàë ïîäâîðà÷èâàòüñÿ ïîä îñíîâíóþ ÷àñòü êðûëà.
Ïðè ýòîì ñãèá ïðîõîäèë âäîëü ïåðåäíåé âåòâè 2A èëè îêîëî íåå, à ñàì
àíàëüíûé ó÷àñòîê íå áûë ñïîñîáåí ê êàêîìó-ëèáî äîïîëíèòåëüíîìó
ñêëàäûâàíèþ. Íåñêîëüêî ñëåäóþùèõ âåòâåé 2A îòõîäèëè îò îáùåãî
îñíîâàíèÿ ñ ïåðåäíåé âåòâüþ, íî íå èç îäíîé òî÷êè, à ïîñëåäîâàòåëüíî,
îáðàçóÿ êîðîòêèé ãðåáåíü; òàêîå ãðåáíåâèäíîå æèëêîâàíèå â
ïîäâîðà÷èâàþùåìñÿ ó÷àñòêå çàäíåãî êðûëà ñâîéñòâåííî áîëüøèíñòâó
îòðÿäîâ Polyneoptera (ðèñ. 4, å; 6, ä; 8, á).

Áðþøêî ãèïîòåòè÷åñêîãî ïðåäêà Polyneoptera áûëî õîðîøî
îáîñîáëåíî îò ãðóäè, ñ íîðìàëüíî ðàçâèòûì ïåðâûì ñåãìåíòîì, ñ 10
òåðãèòàìè, ñíàáæåííûìè ìåëêèìè ïàðàòåðãàëüíûìè âûðîñòàìè ïî
áîêàì, è 7 (ó ñàìêè) èëè 8 (ó ñàìöà) ïðîñòûìè ñòåðíèòàìè. Äûõàëüöà
ðàñïîëàãàëèñü, âåðîÿòíî, íà ïëåâðàëüíîé ìåìáðàíå îêîëî ïåðåäíåãî
êðàÿ òåðãèòîâ, êàê ó ìíîãèõ ñîâðåìåííûõ íàñåêîìûõ, âêëþ÷àÿ áîëü-
øèíñòâî Polyneoptera. Ýïèïðîêò è ïàðàïðîêòû áûëè êîðîòêèå, õîðîøî
îáîñîáëåííûå, à öåðêè äîâîëüíî äëèííûå è ìíîãî÷ëåíèêîâûå (âîç-
ìîæíîå íàñëåäèå Protoptera). Âñå ýòè îñîáåííîñòè õàðàêòåðíû äëÿ
ìíîãèõ ïðèìèòèâíûõ ôîðì îðòîïòåðîèäíûõ íàñåêîìûõ.

Ó ñàìöà 9-é ñòåðíèò íåñ ïàðó îò÷ëåíåííûõ êîêñîïîäèòîâ ñ
ãðèôåëüêàìè, âåðîÿòíî, ÷ëåíèñòûìè (ðèñ. 5, â), êàê ýòî óêàçàíî äëÿ
òàðàêàíîâ èç ïðèìèòèâíîãî ïîäîòðÿäà Mylacridina  (Âèøíÿêîâà, 1971).
Åñëè ýòî äåéñòâèòåëüíî áûëî òàê, ñëåäóåò ïðåäïîëîæèòü ïîäâèæíîñòü
ãðèôåëüêîâ è èõ ó÷àñòèå â êîïóëÿöèè. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî èõ ÷ëåíèñòîñòü
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Ðèñ. 4. Êðûëüÿ íàñòîÿùèõ è âîçìîæíûõ Polyneoptera. Ïî: Carpenter & Kukalova,
1964 (ä, å), Ross, 1987 (ã) è Gorochov, 2001à (à-â), ñõåìàòè÷íî.

à – Protodiamphipnoa gaudryi (Brongn.) (Eoblattida), âåðõíèé êàðáîí, Ôðàíöèÿ,
ïåðåäíåå êðûëî; á – Spaniodera ambulans Handl. (Eoblattida?), ñðåäíèé êàðáîí,
ÑØÀ, ïåðåäíåå êðûëî; â – Perlopsis filicornis Mart. (Plecoptera), íèæíÿÿ ïåðìü,
Óðàë, ïåðåäíåå êðûëî; ã – Clothoda longicauda Ross (Embioptera), ñîâðåìåííîñòü,
Ïåðó, ïåðåäíåå êðûëî; ä – Archelytron superbum Carp. (Dermaptera), íèæíÿÿ
ïåðìü, ÑØÀ, ïåðåäíåå êðûëî; å – Parablattelytron subincisum Till. (Dermaptera),

íèæíÿÿ ïåðìü, ÑØÀ, çàäíåå êðûëî.
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Ðèñ. 5. Âåðøèíà áðþøêà Pterygota, ñõåìàòè÷íî. Ïî: Øàðîâ, 1968 (î); Âèøíÿêîâà,
1971 (â); Ðàñíèöûí, 1976á (ä); Brauckmann, 1991 (ç); Âèëåñîâ è Íîâîêøîíîâ,
1993 (ã); Rasnitsyn & Novokshonov, 1997 (è); Bechly et al., 2001 (á, ë); Gorochov,

2001a (æ) è îðèã.
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ìîæåò áûòü íàñëåäèåì áåñêîïóëÿöèîííîé ïåðåäà÷è ñïåðìàòîôîðà –
äëèííûå, ïîäâèæíûå, ðàñ÷ëåíåííûå ãðèôåëüêè ðàííèõ ïòåðèãîò ìîãëè
ó÷àñòâîâàòü â ïîèñêå ïîäõîäÿùåãî ñóáñòðàòà è êîíòðîëèðîâàòü ïðîöåññ
îòêëàäêè ñïåðìàòîôîðà íà åãî ïîâåðõíîñòü.  Áåñêîïóëÿöèîííàÿ
ïåðåäà÷à ñïåðìàòîôîðà ñâîéñòâåííà ñîâðåìåííûì àïòåðèãîòàì è,
âåðîÿòíî, ñîõðàíÿëàñü ó ðàííèõ Pterygota, à ó èõ ïîòîìêîâ íåçàâèñèìî
ñìåíèëàñü êîïóëÿöèåé. Òàêîå ïðåäïîëîæåíèå ñíèìàåò ïî êðàéíåé
ìåðå îäèí èç àðãóìåíòîâ â ïîëüçó ðåçêîé îáîñîáëåííîñòè Polyneoptera
îò ïðî÷èõ ïòåðèãîò (Ðàñíèöûí, 1969), òàê êàê ïðåâðàùåíèå ãðèôåëüêîâ
â õâàòàòåëüíûå êðþ÷êè ëåãêî ìîãëî ïðîèñõîäèòü ïàðàëëåëüíî.
Êîïóëÿòèâíûå êðþ÷êè ïîäåíîê (ðèñ. 5, à) è ÿâíî íå õâàòàòåëüíûå
ïðèäàòêè ó äðåâíåéøèõ Meganeurida (ðèñ. 5, á) ìîãëè ðàçâèòüñÿ èç
÷ëåíèñòûõ ãðèôåëüêîâ 9-ãî ñåãìåíòà. Ó äðóãèõ ïòåðèãîò (íå
Polyneoptera) ãðèôåëüêè ìîãëè ñíà÷àëà óòðàòèòü ÷ëåíèñòîñòü è óæå
çàòåì íåçàâèñèìî ïðåâðàòèòüñÿ â õâàòàòåëüíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ, à ó
Polyneoptera – óòðàòèòü ÷ëåíèñòîñòü áåç ïðåâðàùåíèÿ â êîïóëÿòèâíûå
êðþ÷êè (ðèñ. 5, ã-å). Â ðàçëè÷íûõ âåòâÿõ Polyneoptera ïîñëåäíåå
ñîïðîâîæäàëîñü, âåðîÿòíî, íåçàâèñèìûì ñëèÿíèåì êîêñîïîäèòîâ ñ 9-
ì ñòåðíèòîì ñ îáðàçîâàíèåì ãåíèòàëüíîé ïëàñòèíêè (ðèñ. 5, æ).

Ó ñàìêè îáùåãî ïðåäêà Polyneoptera ÿéöåêëàä è 8-é ñòåðíèò
áûëè õîðîøî ðàçâèòû, êàê ó Grylloblattida, Titanoptera è âåðîÿòíûõ
Eoblattida (Âèëåñîâ, Íîâîêøîíîâ, 1993). Òàêîå æå ñòðîåíèå áûëî,
âèäèìî, õàðàêòåðíî äëÿ ïðèìèòèâíûõ Dictyoptera è äëÿ âîçìîæíûõ
ïðåäêîâ íåäàâíî îïèñàííîãî çàãàäî÷íîãî îòðÿäà Mantophasmatodea.
Ó ïåðâûõ äëèííûé ÿéöåêëàä ïðèñóòñòâóåò íà ìíîæåñòâå îòïå÷àòêîâ, à
íàëè÷èå 8-ãî ñòåðíèòà ïðåäïîëàãàåòñÿ ñîõðàíåíèåì åãî ñëåäîâ ó
áîãîìîëîâ â âèäå óçêîé ïîëóìåìáðàíîçíîé ñêëàäêè ïîä ãîíîïîðîì,
ñïðÿòàííîé ãëóáîêî ïîä çàäíþþ ëîïàñòü 7-ãî ñòåðíèòà. Ó âòîðûõ 8-é

à – ñîâðåìåííàÿ ïîäåíêà (Ephemeroptera), ñàìåö, ñáîêó; á – ñðåäíåêàðáîíîâûé
Namurotypus (Meganeurida), ñàìåö, ñáîêó; â – þðñêàÿ Aktassoblatta (Dictyoptera),
ñàìåö, ñíèçó; ã – ðàííåïåðìñêàÿ Tillyardembia (Eoblattida?), ñàìåö, ñíèçó; ä –
þðñêèé Blattogryllus (Grylloblattida), ñàìåö, ñíèçó; å – ñîâðåìåííûé òàðàêàíî-
ñâåð÷îê (Grylloblattida), ñàìåö, ñíèçó; æ – ñîâðåìåííûé òàðàêàí (Dictyoptera),
ñàìåö, ñíèçó; ç – ñðåäíåêàðáîíîâàÿ Homoioptera (Palaeodictyoptera), ñàìêà,
ñáîêó; è – ðàííåïåðìñêàÿ Permuralia (Diaphanopterida), ñàìêà, ñáîêó; ê – ñîâðå-
ìåííàÿ ñòðåêîçà (Odonatoptera), ñàìêà, ñáîêó; ë – ñðåäíåêàðáîíîâûé Erasipteroides
(Meganeurida), ñàìêà, ñáîêó; ì – ñîâðåìåííûé òàðàêàíîñâåð÷îê (Grylloblattida),
íèìôà ñàìêè ïðåäïîñëåäíåãî âîçðàñòà, ñáîêó; í – òî æå, íèìôà ñàìêè ïîñëåäíåãî
âîçðàñòà, ñáîêó; î – òî æå, ñàìêà, ñáîêó. 8 - 9g – ãîíàïîôèçû 8-ãî è 9-ãî ñåãìåí-
òîâ; 8-9s – 8-é è 9-é ñòåðíèòû; 8-10t – 8-10-é òåðãèòû; c – êîêñîïîäèò 9-ãî ñåã-
ìåíòà; ce – öåðê; e – ýïèïðîêò; gp – ãåíèòàëüíàÿ ïëàñòèíêà; p – ïàðàïðîêò; pc –

ïàðàöåðê; st – ãðèôåëåê.
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ñòåðíèò õîðîøî ðàçâèò, íî ÿéöåêëàä ñèëüíî óêîðî÷åí (Klass et al., 2002).
Ñòðîåíèå ÿéöåêëàäà ìàëî îòëè÷àëîñü îò òàêîâîãî ñîâðåìåííûõ ôîðì:
âåðõíèå ñòâîðêè ó èìàãî ñîñòàâëÿëè âàæíåéøóþ ðàáî÷óþ ÷àñòü äëÿ
âòûêàíèÿ â ïî÷âó, òî åñòü áûëè äëèííûìè, õîðîøî ñêëåðîòèçîâàííûìè
è îõâàòûâàëè âíóòðåííèå ñòâîðêè (ãîíàïîôèçû 9-ãî ñåãìåíòà). Ó
ñòàðøèõ ïðåèìàãèíàëüíûõ ñòàäèé çà÷àòêè âåðõíèõ ñòâîðîê íåñëè
ãðèôåëüêè, ÷òî ñîõðàíÿåòñÿ äî ñèõ ïîð ó Grylloblattida (ðèñ. 5, ì, í),
Dictyoptera è íåêîòoðûõ Orthoptera (Stenopelmatoidea). Îäíàêî ó âçðî-
ñëûõ íàñåêîìûõ âåðõíèå ñòâîðêè îáðàçîâàíû ëèøü èç êîêñîïîäèòîâ 9-
ãî ñåãìåíòà (ðèñ. 5, î), òàê êàê ó âñåõ íàçâàííûõ ãðóïï ãðèôåëüêè ïåðåä
èìàãèíàëüíîé ñòàäèåé ðåäóöèðóþòñÿ, ÷òî õîðîøî âèäíî íà ïðèìåðå
ñîâðåìåííûõ ãðèëëîáëàòòèä (ðèñ. 5, ì-î). Óíèêàëüíûé ñëó÷àé
âîçìîæíîãî ñîõðàíåíèÿ ãðèôåëüêîâ ó èìàãî ñ ñèëüíî ðåäóöèðîâàííûì
ÿéöåêëàäîì îòìå÷åí ëèøü äëÿ Orthoptera (Gorochov, 2001ñ).

Îïèñàííûé âûøå ÿéöåêëàä âïîëíå ìîã ðàçâèòüñÿ êàê àäàïòàöèÿ
ê îòêëàäêå ÿèö â ïî÷âó èç ïðèìèòèâíîãî êîðîòêîãî ÿéöåêëàäà
ôèòîôèëüíûõ ôîðì, êîòîðûå îòêëàäûâàëè ÿéöà â ìåëêèå ùåëè èëè
íàñå÷êè íà ðàñòåíèÿõ è íå èñïîëüçîâàëè êîðîòêèå êîêñîïîäèòû 9-ãî
ñåãìåíòà äëÿ ââåäåíèÿ â ñóáñòðàò, à ñâîáîäíûå òîíêèå ãðèôåëüêè – â
êà÷åñòâå íîæåí äëÿ ÿéöåêëàäà.  Ïîäîáíûé ïðèìèòèâíûé ÿéöåêëàä áûë
ðàçâèò ó áîëüøèíñòâà Palaeodictyopteroidea, Odonatopteroidea, è,
âåðîÿòíî, ó èõ âîçìîæíûõ ïðåäêîâ (ðèñ. 5, è, ê). Óäëèíåíèå ÿéöåêëàäà ó
íåêîòîðûõ Palaeodictyopterà è Meganeurida, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ, ïî-
âèäèìîìó, ê îòêëàäêå ÿèö â ïî÷âó èëè ãëóáîêèå ðàñòèòåëüíûå ùåëè, íå
ñîïðîâîæäàåòñÿ ñèëüíûì óäëèíåíèåì âåðõíèõ ñòâîðîê è çàìåòíîé
ìîäèôèêàöèåé ãðèôåëüêîâ, õîòÿ ïîñëåäíèå èíîãäà ìîãóò ðåäóöèðîâàòü-
ñÿ (ðèñ. 5, ç, ë). Ïðåâðàùåíèå ãðèôåëüêîâ â ñïåöèàëèçèðîâàííûå íîæíû
äëÿ ïåðâè÷íî êîðîòêîãî ÿéöåêëàäà ïðîèñõîäèò, âîçìîæíî, òîëüêî ó
îáùèõ ïðåäêîâ Paraneoptera è Oligoneoptera (ñèíàïîìîðôèÿ ýòèõ
ãðóïï), à óäëèíåíèå ÿéöåêëàäà ó èõ ïîòîìêîâ ìîæåò ïðîõîäèòü ñàìûì
ðàçíûì ïóòåì, â òîì ÷èñëå è êàê ó Polyneoptera. Òàêèì îáðàçîì,
õàðàêòåðíîå ñòðîåíèå âåðõíèõ ñòâîðîê ÿéöåêëàäà îðòîïòåðîèäíûõ
íàñåêîìûõ ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê èõ ñèíàïîìîðôèÿ, íî íå êàê
àðãóìåíò â ïîëüçó öåëåñîîáðàçíîñòè äåëåíèÿ Pterygota íà Polyneoptera
è âñåõ îñòàëüíûõ (Ðàñíèöûí, 1969, 1976à).

Ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå ðàññìàòðèâàåìîãî ïðåäêà äîëæíî
áûëî íàïîìèíàòü òàêîâîå áîëüøèíñòâà íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ
ñîâðåìåííûõ Polyneoptera – ïîñòåïåííîå, ñ äîâîëüíî ìíîãî÷èñëåí-
íûìè ëèíüêàìè, áåç ðåçêîé ñìåíû ñòðîåíèÿ è îáðàçà æèçíè. Îäíàêî
îíî øëî, ïî-âèäèìîìó, ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà ÷ëåíèêîâ ëàïîê (îò 1 ó



21

ìîëîäûõ ëè÷èíîê äî 5 ó èìàãî), à ñòàðøèå íèìôû îòëè÷àëèñü î÷åíü
êðóïíûìè îòíîñèòåëüíûìè ðàçìåðàìè çà÷àòêîâ êðûëüåâ. Ýòè
îñîáåííîñòè áûëè îáíàðóæåíû ó íåêîòîðûõ ïðèìèòèâíûõ
ïàëåîçîéñêèõ Polyneoptera (Carpenter, 1935; Øàðîâ, 1957; Ñòîðîæåíêî,
1998), íî íå èçâåñòíû äëÿ ñîâðåìåííûõ îðòîïòåðîèäíûõ  íàñåêîìûõ.
Ïðèìèòèâíûé òèï ðîñòà ëàïîê ðàííèõ Polyneoptera, óòðà÷åííûé èõ
ïîòîìêàìè, íî â òîé èëè èíîé ìåðå ñîõðàíèâøèéñÿ ó ðàçëè÷íûõ äðóãèõ
Pterygota, îïðîâåðãàåò åùå îäèí àðãóìåíò â ïîëüçó ïðåäñòàâëåíèÿ î
ãëóáîêîì îòëè÷èè ýòîé ãðóïïû îò ïðî÷èõ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ
(Èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå…, 1980). Êðîìå òîãî, âðÿä ëè íèìô êàêèõ-ëèáî
íàñåêîìûõ, äàæå èìåþùèõ î÷åíü êðóïíûå çà÷àòêè êðûëüåâ, ñëåäóåò
íàçûâàòü ñóáèìàãî, åñëè òîëüêî îíè íå áûëè ñïîñîáíû ê áîëåå èëè
ìåíåå àêòèâíîìó ïîëåòó.

Ðàííÿÿ äèôôåðåíöèàöèÿ Polyneoptera

Ðàññìîòðåííûé âûøå ãèïîòåòè÷åñêèé ïðåäîê äîëæåí áûë ïîõî-
äèòü ïî ãàáèòóñó è ãóñòîòå æèëêîâàíèÿ íàäêðûëèé íà ïîçäíåêàðáîíîâûõ
Eoblattidae (ðèñ. 3, à, á), õîòÿ, âîçìîæíî, èìåë áîëåå øèðîêîå ñóá-
êîñòàëüíîå ïîëå. Îäíàêî îáðàç æèçíè ïåðâûõ Polyneoptera âðÿä ëè
áûë î÷åíü áëèçîê ê òàêîâîìó Eoblattidae. Àäàïòàöèè ê æèçíè â ïîä-
ñòèëêå áûëè ó íèõ íåñîâåðøåííû; îíè ìîãëè ïðÿòàòüñÿ â êðóïíûå ùåëè,
íî, âèäèìî, åùå íå áûëè ñïîñîáíû óãëóáëÿòüñÿ â ïîäñòèëêó, àêòèâíî
ðàçäâèãàÿ ðàñòèòåëüíûé ìóñîð, èëè áûñòðî áåãàòü ïî “ïåðåñå÷åííîé
ìåñòíîñòè”. Îòìåòèì, ÷òî â ïðåäïîëàãàåìîå âðåìÿ èõ ñóùåñòâîâàíèÿ
(îêîëî ãðàíèöû ðàííåãî è ñðåäíåãî êàðáîíà) íà÷àëàñü èíòåíñèâíàÿ
ðàäèàöèÿ àìôèáèé, ìíîãèå èç êîòîðûõ ìîãëè õèùíè÷àòü â ïîäñòèëêå
ëåñîâ, ðàñïîëàãàâøèõñÿ â òî âðåìÿ, âåðîÿòíî, ëèøü âáëèçè âîäîåìîâ.
Ïðåññ ñî ñòîðîíû òàêèõ àìôèáèé äîëæåí áûë ïðèâåñòè ê áûñòðîé
ïåðâè÷íîé ðàäèàöèè Polyneoptera.

Íàèáîëåå ïðîñòûì ðåøåíèåì â ýòèõ óñëîâèÿõ áûë ÷àñòè÷íûé
âîçâðàò èç ïîäñòèëêè íà ðàñòèòåëüíîñòü. Âåðîÿòíî, îí áûë ïåðâîíà-
÷àëüíî îñóùåñòâëåí âçðîñëîé ñòàäèåé. Ôèòîôèëîâ ñðåäè àìôèáèé
òîãäà ëèáî íå áûëî, ëèáî òîëüêî íåìíîãèå èç íèõ ìîãëè ëàçàòü ïî êîðå
â íèæíåé ÷àñòè ñòâîëà. Îò äðóãèõ õèùíèêîâ, è ïðåæäå âñåãî ñòðåêîçî-
îáðàçíûõ, çàùèòîé ìîãëè ñëóæèòü êðèïòè÷åñêàÿ îêðàñêà è èñïîëüçî-
âàíèå êðóïíûõ åñòåñòâåííûõ óêðûòèé, ñâÿçàííûõ ñ ðàñòèòåëüíîñòüþ
(“ðàñòèòåëüíûõ ùåëåé”). Ïåðåõîä îò æèçíè â ïîäñòèëêå ê ïîäîáíîé
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ôèòîôèëèè ÷àñòî ïðîèñõîäèò ïî÷òè áåç èçìåíåíèÿ ãàáèòóñà, êàê ýòî
âèäíî íà ïðèìåðå ñîâðåìåííûõ òàðàêàíîâ (Blaberidae). Íå èñêëþ÷åíî,
÷òî è ïîçäíåêàðáîíîâûå Eoblattidae ñîõðàíèëè ïîýòîìó ãàáèòóñ ñâîèõ
ïðåäêîâ, æèâøèõ â íà÷àëå ñðåäíåãî êàðáîíà, íî ñëàáàÿ êîñòàëèçàöèÿ
íàäêðûëèé, âûðàæåííàÿ â ñóæåíèè êîñòàëüíîãî ïîëÿ, âîçìîæíî,
óêàçûâàåò íà âòîðè÷íîå óñèëåíèå ó íèõ ðîëè ïîëåòà.

Ïî íàëè÷èþ çàìêíóòîãî ïîëÿ Sc-R â êðûëüÿõ, ê ãèïîòåòè÷åñêîìó
ïðåäêó è ê Eoblattidae ïðèìûêàþò íåñêîëüêî êàðáîíîâûõ ñåìåéñòâ
âåðîÿòíûõ Polyneoptera. Ïîçäíåêàðáîíîâûå Stenoneuridae îáëàäàëè
ïåðåäíèìè êðûëüÿìè, ÿâíî ñèëüíåå ýëèòðèçîâàííûìè, ÷åì ó Eoblat-
tidae. Äðóãèå ñåìåéñòâà, îòëè÷àâøèåñÿ ìåíåå ãóñòûì (õîòÿ âñå-òàêè
áîãàòûì) ïðîäîëüíûì æèëêîâàíèåì íàäêðûëèé îòíîñèëèñü, íà÷èíàÿ
ñî ñðåäíåãî êàðáîíà, ê äâóì âåòâÿì ðàçâèòèÿ. Ïðåäñòàâèòåëè ïåðâîé
âåòâè (Narkeminidae, Aetophlebiidae, Ischnoneuridae, Cnemidolestidae)
õàðàêòåðèçîâàëèñü ñâîåîáðàçíîé ïåðåñòðîéêîé âåòâåé MA è MP+CuA1
â íàäêðûëüÿõ (ðèñ. 4, à) è âêëþ÷àëè, âåðîÿòíî, õèùíûõ ôèòîôèëîâ ñ
êðèïòè÷åñêîé îêðàñêîé. Íåêîòîðûå èç íèõ (Ischnoneuridae) ìîãëè áûòü
ñðàâíèòåëüíî ìàëîñïåöèàëèçèðîâàííûìè õèùíèêàìè ñ íîðìàëüíûìè
ïåðåäíèìè íîãàìè, ñíàáæåííûìè ìíîãî÷èñëåííûìè ìåëêèìè
(âîçìîæíî “õâàòàòåëüíûìè”) øèïàìè, à äðóãèå (Cnemidolestidae) áûëè
ÿâíî ñïåöèàëèçèðîâàííûìè çàñàäíèêàìè ñ îãðîìíûìè õâàòàòåëüíûìè
ïåðåäíèìè êîíå÷íîñòÿìè (ðèñ. 6, à). Âòîðàÿ âåòâü âêëþ÷àåò Spanio-
deridae è Gerapompidae ñ æèëêîâàíèåì íàäêðûëèé, íàïîìèíàþùèì
òàêîâîå Plecoptera (ðèñ. 4, á). Ïî ãàáèòóñó ýòè íàñåêîìûå îòäàëåííî
íàïîìèíàëè âåñíÿíîê, â ñâÿçè ñ ÷åì äëÿ íèõ íåëüçÿ èñêëþ÷èòü íåêîòî-
ðóþ ýôåìåðèçàöèþ èìàãî, õîòÿ îòñóòñòâèå íàõîäîê íèìô ïðåäïîëà-
ãàåò ñóõîïóòíûé îáðàç æèçíè ïîñëåäíèõ. Íî, ïîñêîëüêó çàäíèå êðûëüÿ
â îáîèõ ñåìåéñòâàõ íåäîñòàòî÷íî ñîõðàíèëèñü, íåëüçÿ èñêëþ÷èòü òàêæå
âîçìîæíîñòü èõ ïðèíàäëåæíîñòè ê Protoptera.

Äëÿ ïåðå÷èñëåííûõ ãðóïï äîëæíà áûëà áûòü õàðàêòåðíà
ôèòîôèëèÿ ñ ýëåìåíòàìè êðèïòèçìà, ïîýòîìó îíè âïîëíå ìîãëè
ïðîèñõîäèòü îò îáùèõ ñ Eoblattidae ïðåäêîâ. Íà ìîé âçãëÿä, öåëåñî-
îáðàçíî âñåõ ýòèõ êàðáîíîâûõ íàñåêîìûõ, âêëþ÷àÿ íåèçâåñòíîãî
îáùåãî ïðåäêà Polyneoptera, îáúåäèíèòü â îñîáûé âûìåðøèé îòðÿä
Eoblattida (Gorochov, 2001à), èñïûòàâøèé â êàðáîíå ñèëüíóþ àäàïòèâ-
íóþ ðàäèàöèþ. Ñþäà æå ïðîâèçîðíî ñëåäóåò ïîìåñòèòü è çàãàäî÷íûõ
ðàííåïåðìñêèõ Tillyardembiidae; ñ îäíîé ñòîðîíû, ñòðîåíèå èõ çàäíèõ
êðûëüåâ íå ñîâñåì ÿñíî (Âèëåñîâ, Íîâîêøîíîâ, 1993), à ñ äðóãîé
ñòîðîíû, æèëêîâàíèå èõ íàäêðûëèé êàê ðàç ïðîìåæóòî÷íîå ìåæäó
òàêîâûì Spanioderidae è íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ ñîâðåìåííûõ ýìáèé
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èç ñåìåéñòâà Clothodidae (ðèñ. 4, ã). Ïîñëåäíåå îáñòîÿòåëüñòâî íå
ÿâëÿåòñÿ, îäíàêî, ïðÿìûì ñâèäåòåëüñòâîì ïðèíàäëåæíîñòè Tillyard-
embiidae ê Embioptera, òàê êàê äîñòîâåðíûå ýìáèè íà ïðîòÿæåíèè ïî÷òè
âñåãî ìåçîçîÿ íåèçâåñòíû, à ó ïîçäíåìåëîâûõ è êàéíîçîéñêèõ
ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà äèñòàëüíàÿ ÷àñòü Sc ðåäóöèðîâàíà.

Äðóãîé ãðóïïîé ïåðìñêèõ Polyneoptera c çàìêíóòûì ïîëåì Sc-R
â êðûëüÿõ ÿâëÿþòñÿ Plecoptera. Îíè íå èçâåñòíû ðàíåå ïåðìñêîãî ïåðè-
îäà, íî â ðàííåé ïåðìè óæå îáû÷íû, ïðè÷åì âñòðå÷àþòñÿ îòïå÷àòêè
êàê èìàãî, òàê è íèìô. Ìíîãî÷èñëåííîñòü ïîñëåäíèõ çàñòàâëÿåò
ïðåäïîëàãàòü èõ âîäíûé îáðàç æèçíè. Ïî ãàáèòóñó, ñòðîåíèþ êðûëüåâ
(ðèñ. 4, â) è ëàïîê (ëèøü ñ 3 ÷ëåíèêàìè) ýòè äðåâíåéøèå âåñíÿíêè
íàïîìèíàëè ñîâðåìåííûõ. Æèëêîâàíèå èõ íàäêðûëèé ëåãêî âûâîäèòñÿ
èç òàêîâîãî Spanioderidae (õîòÿ ñëåäóåò ïîìíèòü, ÷òî ïî÷òè ó âñåõ
ïðèìèòèâíûõ ïòåðèãîò æèëêîâàíèå êðûëüåâ áîëåå èëè ìåíåå ñõîäíîå)
è áëèçêî ê æèëêîâàíèþ íàäêðûëèé Clothodidae. Ïîýòîìó ïðåäêàìè
Plecoptera ëîãè÷íî ñ÷èòàòü Eoblattida èç âåòâè Spanioderidae + Gerapom-
pidae èëè èç êàêîé-òî äðóãîé âåòâè ñî ñõîäíûì æèëêîâàíèåì íàäêðûëèé.
Ïðåäïîëîæåíèå î áëèçêîì ðîäñòâå âåñíÿíîê è ýìáèé, îñíîâàííîå íà
ñõîäñòâå â ñòðîåíèè èõ íàäêðûëèé, êîñâåííî ïîäòâåðæäàåòñÿ íàëè÷èåì
ïàðíûõ êîïóëÿòèâíûõ âûðîñòîâ âåðõíåé ÷àñòè 10-ãî òåðãèòà áðþøêà ó
ñàìöîâ ìíîãèõ ïðåäñòàâèòåëåé Plecoptera è Embioptera, âêëþ÷àÿ
íàèáîëåå ïðèìèòèâíîå ñåìåéñòâî Clothodidae (Ross, 1987). Âòîðè÷íàÿ
ãîìîíîìíîñòü êðûëüåâ ýìáèé ìîæåò áûòü âûçâàíà òåìè æå èëè
áëèçêèìè ïðè÷èíàìè, ÷òî è ó òåðìèòîâ (ñì. ðàçäåë î âîçíèêíîâåíèè
Polyneoptera).

Åùå îäíîé ãðóïïîé âîçìîæíûõ ïîòîìêîâ Eoblattida, âïåðâûå
ïîÿâëÿþùåéñÿ â ïåðìè, ÿâëÿþòñÿ Dermaptera. Èõ íàèáîëåå ïðèìè-
òèâíûå ðàííåïåðìñêèå ôîðìû èìåëè çàìêíóòîå ïîëå Sc-R â çàäíèõ è,
âîçìîæíî, òàêæå â ïåðåäíèõ êðûëüÿõ (ðèñ. 4, ä, å). Ïðîòîðàêàëüíûå
ïàðàíîòàëèè ó íèõ áûëè óìåíüøåíû, âåðîÿòíî, â ñâÿçè ñ íåêîòîðûì
óòîí÷åíèåì òåëà ïî ñðàâíåíèþ ñ òàðàêàíîîáðàçíûìè ïðåäêàìè, à
íàäêðûëüÿ – çíà÷èòåëüíî óïëîòíåíû, ïî÷òè êàê ó æóêîâ (íàëåãàþùèå
äðóã íà äðóãà â ïîêîå ÷àñòè íàäêðûëèé ñèëüíî ñóæåíû è ñïåöèàëè-
çèðîâàíû), è ïðèêðûâàëè ñâåðõó è ÷àñòè÷íî ïî áîêàì âñå áðþøêî.
Ãàáèòóñ ýòèõ ôîðì áîëüøå íàïîìèíàë òàêîâîé æóêîâ, ÷åì ñîâðåìåí-
íûõ óõîâåðòîê, ÷òî ìîæåò áûòü óêàçàíèåì íà âîçíèêíîâåíèå Der-
maptera â ñâÿçè ñ ïåðåõîäîì èõ ïðåäêîâ îò æèçíè â ðûõëîé ïîäñòèëêå
èëè íà ñòâîëàõ ê æèçíè â áîëåå ïëîòíûõ ñëîÿõ ïîäñòèëêè èëè â òðóõëÿâîé
äðåâåñèíå. Ïðîèñõîæäåíèå ýòîãî îòðÿäà òàêæå ïðåäïîëàãàåòñÿ îò êàêèõ-
òî òàðàêàíîîáðàçíûõ Eoblattida, íî âîçìîæíûå ñèíàïîìîðôèè ñ
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âåñíÿíêàìè è ýìáèÿìè íå óñòàíîâëåíû. Îòðÿäû Eoblattida, Plecoptera,
Dermaptera è, âîçìîæíî, Embioptera ìîãóò áûòü îáúåäèíåíû â ïàðà-
ôèëåòè÷åñêèé íàäîòðÿä Plecopteroidea (èëè Dermapteroidea).

Âòîðîé ïóòü ïðè ïåðâè÷íîé ðàäèàöèè Polyneoptera ñîñòîÿë â
îñâîåíèè “ïëàâàíèÿ” â ïîäñòèëêå. Îí çàêëþ÷àëñÿ â ïðèîáðåòåíèè
ñëåäóþùèõ îñîáåííîñòåé: (1) îïèñòîãíàòíîñòè ãîëîâû äëÿ çàùèòû
ðîòîâûõ îðãàíîâ è âûñòóïà ïåðåäíåãî êðàÿ ïåðåäíåñïèíêè, ïðèêðûâà-
þùåãî ãîëîâó ñâåðõó è íåñóùåãî áîëüøóþ íàãðóçêó ïðè ðàçäâèãàíèè
ñëîåâ ïîäñòèëêè; (2) óïëîùåííî-êàïëåâèäíîé ôîðìû òåëà è íåêîòîðîãî
óêîðî÷åíèÿ êðûëüåâ äëÿ îáëåã÷åíèÿ ðàçâîðîòà â òåñíûõ ùåëÿõ è
çàòðóäíåíèÿ ñõâàòûâàíèÿ õèùíèêîì ñçàäè; (3) äîâîëüíî ìîùíûõ íîã ñ
øèïàìè, ïðèãîäíûõ äëÿ ðûòüÿ ðûõëîãî ñóáñòðàòà è ñäâèíóòûõ äëÿ
êîìïàêòíîñòè ïîä òóëîâèùå. Òàêèì ïóòåì ïîøëè ïðåäêè Dictyoptera
èç äðåâíåéøåãî ïîäîòðÿäà Mylacridina, ïðè÷åì ýòîò ïóòü îêàçàëñÿ ñòîëü
óäà÷íûì, ÷òî óæå âî âòîðîé ïîëîâèíå ñðåäíåãî êàðáîíà ýòà ãðóïïà
ñòàëà äîìèíèðóþùåé ñðåäè íàñåêîìûõ, ñîõðàíÿÿ âûñîêóþ ÷èñëåííîñòü
äî êîíöà þðû. Èõ ïîòîìêè èç ïîäîòðÿäà Blattina îñòàëèñü ñóùåñòâåí-
íûì êîìïîíåíòîì ïîäñòèëî÷íîé ôàóíû ëåñîâ è â áîëåå ïîçäíåå âðåìÿ
(âïëîòü äî íàøèõ äíåé). Óäà÷íîñòü ýòîãî “âûáîðà” äëÿ òàðàêàíîâ
ïîäòâåðæäàåòñÿ åùå è òåì, ÷òî îíè äîâîëüíî ìàëî èçìåíèëèñü çà ñòîëü
áîëüøîé ïðîìåæóòîê âðåìåíè (ðèñ. 6, å) è âñåìè èññëåäîâàòåëÿìè
îáúåäèíÿþòñÿ â îäèí è òîò æå îòðÿä. Äâà äðóãèõ ïîäîòðÿäà Dictyoptera
(Mantina è Termitina) ðåçêî ñìåíèëè îáðàç æèçíè è ïðèîáðåëè íàñòîëüêî
îòëè÷íûå îò òàðàêàíîâ àäàïòàöèè, ÷òî èõ íåðåäêî ðàññìàòðèâàþò êàê
îòäåëüíûå îòðÿäû, õîòÿ îíè, âåðîÿòíî, ïðîèçîøëè îò Blattina òîëüêî
îêîëî ñåðåäèíû ìåçîçîÿ è ìîðôîëîãè÷åñêè åùå î÷åíü áëèçêè ê
ïîñëåäíèì (Gorochov, 2001à). Ïðåäêàìè Dictyoptera ìîãëè áûòü ñàìûå
ïðèìèòèâíûå ïðåäñòàâèòåëè Eoblattida, åùå î÷åíü áëèçêèå ê îáùåìó
ïðåäêó Polyneoptera. Âàæíîé îñîáåííîñòüþ Dictyoptera ÿâëÿåòñÿ âå-
ðîÿòíàÿ óòðàòà çàìêíóòîñòè ïîëÿ Sc-R â íàäêðûëüÿõ (à, âîçìîæíî, è â
çàäíèõ êðûëüÿõ) óæå ñàìûìè ðàííèìè èç èõ èçâåñòíûõ ïðåäñòàâèòåëåé.

Îáúåì è ïðîèñõîæäåíèå îòðÿäà Grylloblattida ìåíåå ïîíÿòíû.
Ê íåìó áûëè íåäàâíî îòíåñåíû, ïîìèìî ìíîæåñòâà, âåðîÿòíî, íàñòîÿ-
ùèõ ãðèëëîáëàòòèä, è íåêîòîðûå íåðîäñòâåííûå èëè âðÿä ëè ðîäñòâåí-
íûå èñêîïàåìûå ãðóïïû (Ñòîðîæåíêî, 1998). Permembiidae, Sheimiidae
è ðÿä äðóãèõ ñåìåéñòâ, âîçìîæíî, âîîáùå íå îòíîñÿòñÿ ê Polyneoptera.
Îáñóæäàâøèåñÿ âûøå Narkeminidae è Tillyardembiidae, à òàêæå ïåðì-
ñêèå Lemmatophoridae è ïåðìî-òðèàñîâûå Atactophlebiidae, ñêîðåå
âñåãî, äåéñòâèòåëüíî ïðèíàäëåæàò ê ðàññìàòðèâàåìîìó èíôðàêëàññó.
Äâà ïîñëåäíèõ ñåìåéñòâà õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëåå ïðèìèòèâíûì, ÷åì
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Ðèñ. 6. Èñêîïàåìûå Polyneoptera. Ïî: Øàðîâ, 1961 (â) è Gorochov, 2001à (à, á,
ã-å), ñõåìàòè÷íî.

à – Protodiamphipnoa gaudryi (Brongn.) (Eoblattida), âåðõíèé êàðáîí, Ôðàíöèÿ,
îòïå÷àòîê; á-ä – Grylloblattida: á – Ideliopsina sp., ñðåäíèé-âåðõíèé òðèàñ,
Êèðãèçèÿ, ðåêîíñòðóêöèÿ, â – Liomopterites gracilis Shar., âåðõíÿÿ ïåðìü, Çàïàäíàÿ
Ñèáèðü, îòïå÷àòîê íèìôû, ã-ä – Kaltanella lata Shar., âåðõíÿÿ ïåðìü, Çàïàäíàÿ
Ñèáèðü, ïåðåäíåå è çàäíåå êðûëüÿ; å – Anthracoblattina gigantea Brongn.

(Dictyoptera), âåðõíèé êàðáîí, Ôðàíöèÿ, îòïå÷àòîê.

ó äîñòîâåðíûõ ãðèëëîáëàòòèä, èíäèâèäóàëüíûì ðàçâèòèåì (ñõîäíûì
ñ òàêîâûì ïðåäïîëàãàåìîãî ïðåäêà âñåãî èíôðàêëàññà) è íåáîëüøèìè
è ðàññòàâëåííûìè òàçèêàìè íîã. Ãîëîâà ó íèõ áûëà, ñêîðåå âñåãî,
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ïåðâè÷íî ïðîãíàòíîé è, õîòÿ èõ ôèëîãåíåòè÷åñêîå ïîëîæåíèå íåÿñíî,
îíè âïîëíå ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ ïðåäñòàâèòåëÿìè îòðÿäà Eoblattida, óòðà-
òèâøèìè çàìêíóòîñòü ïîëÿ Sc-R â êðûëüÿõ è, âîçìîæíî, íåçàâèñèìî
ïåðåøåäøèìè ê îáðàçó æèçíè, ñâîéñòâåííîìó âåñíÿíêàì (ñ ýôåìåðè-
çàöèåé èìàãî è âîäíûìè èëè ïîëóâîäíûìè íèìôàìè).

Áîëåå äîñòîâåðíûå ãðèëëîáëàòòèäû èçâåñòíû èç íèæíåé ïåðìè.
Îíè îáëàäàëè ïðîãíàòíîé ãîëîâîé, â ðàçíîé ñòåïåíè ðàçâèòûìè ïàðà-
íîòàëèÿìè, ÿñíî ñáëèæåííûìè, êðóïíûìè è óäëèíåííûìè òàçèêàìè
íîã, õàðàêòåðíûì ñòðîåíèåì êðûëüåâ, äëèííûìè è ÷ëåíèñòûìè
öåðêàìè (ðèñ. 6, á-ä), à òàêæå ïÿòè÷ëåíèêîâîé ëàïêîé ïðåèìàãèíàëüíûõ
ôàç (Liomopteridae). Æèëêîâàíèå, ïî êîòîðîìó ê íèì áëèçêè ïîçäíåêàð-
áîíîâûå Daldubidae è Protoperlidae, à òàêæå ïðîáëåìàòè÷íàÿ ñðåäíå-
êàðáîíîâàÿ Aenigmatella, ìîæåò áûòü âûâåäåíî èç òàêîâîãî Eoblattida,
åñëè äîïóñòèòü íåçàâèñèìîå èñ÷åçíîâåíèå çàìêíóòîñòè ïîëÿ Sc-R ó
ïðåäêîâ Grylloblattida, ëèáî èç æèëêîâàíèÿ îáùåãî ñ Dictyoptera ïðåäêà
ïîñëå óòðàòû èì çàìêíóòîñòè ïîëÿ Sc-R.

Íà ïîñëåäíþþ âîçìîæíîñòü ñëåäóåò îáðàòèòü îñîáîå âíèìàíèå,
òàê êàê Grylloblattida èìåþò ðÿä âîçìîæíûõ ñèíàïîìîðôèé ñ Dictyoptera:
òåëî è êîíå÷íîñòè ó ñîâðåìåííûõ ôîðì ïîêðûòû áîëüøèìè øèïî-
âèäíûìè ùåòèíêàìè; òàçèêè íîã êðóïíûå, óäëèíåííûå è ñáëèæåíû
äðóã ñ äðóãîì; áðþøíûå äûõàëüöà â òîé èëè èíîé ìåðå ñìåùåíû
êçàäè. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî ó Grylloblattida âñå äûõàëüöà ñ ïåðâîãî
ïî âîñüìîå ñìåùåíû â çàäíèå ÷àñòè ñîîòâåòñòâóþùèõ ñåãìåíòîâ, à ó
Dictyoptera íàçàä ñìåùåíû ëèøü äûõàëüöà 8-ãî ñåãìåíòà, ïðè÷åì ó
áîãîìîëîâ è òåðìèòîâ äûõàëüöà ñ ïåðâîãî ïî ñåäüìîå ñìåùåíû â
ñðåäíèå ÷àñòè ñîîòâåòñòâóþùèõ ñåãìåíòîâ. Äëÿ áîëüøèíñòâà ñîâðå-
ìåííûõ Polyneoptera (êðîìå íåêîòîðûõ Ensifera ñ ÿâíî âòîðè÷íûì
ñìåùåíèåì äûõàëåö) è äðóãèõ ïðèìèòèâíûõ íàñåêîìûõ õàðàêòåðíî
ðàñïîëîæåíèå âñåõ áðþøíûõ äûõàëåö â îñíîâàíèè ñåãìåíòîâ.
“Âîçâðàò” äûõàëåö â îñíîâàíèå ïåðâûõ 7 ñåãìåíòîâ ó òàðàêàíîâ ìîã
ïðîèçîéòè â ðåçóëüòàòå ðåäóêöèè îñíîâàíèé ýòèõ ñåãìåíòîâ ïðè
âòÿãèâàíèè ïîñëåäíèõ äðóã â äðóãà. Ýêîëîãè÷åñêèé ñöåíàðèé
âîçíèêíîâåíèÿ ãðèëëîáëàòòèä íå ðàçðàáîòàí, íî îáåäíåííîå ïðîäîëü-
íîå æèëêîâàíèå è ñóæåííîå êîñòàëüíîå ïîëå íàäêðûëèé ó ïîçäíå-
êàðáîíîâûõ ôîðì ïðåäïîëàãàþò óñèëåíèå ðîëè ïîëåòà â èõ æèçíè.

Òðåòèé ïóòü ïðè ïåðâè÷íîé ðàäèàöèè Polyneoptera ìîã ñîñòîÿòü
â íåêîòîðîì óìåíüøåíèè ðîëè ïîäñòèëêè â èõ æèçíè.  Íåêîòîðûå èç
íèõ íà÷àëè èñïîëüçîâàòü äëÿ çàùèòû îò õèùíèêîâ íå òîëüêî ùåëè â
ïîäñòèëêå, íî è áîëåå àêòèâíîå ïîâåäåíèå íà îòêðûòîì ñóáñòðàòå: áåã,
ñëàáûé ïðûæîê ñ ïîñëåäóþùèì ïîëåòîì, à ïîñëå íåãî – çàòàèâàíèå
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íà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà èëè óêðûâàíèå â êðóïíûõ ùåëÿõ ïîäñòèëêè.
Åñëè ñâÿçàòü òàêîé îáðàç æèçíè ñ ïîÿâëåíèåì ó ýòèõ Polyneoptera
àêòèâíîãî õèùíè÷åñòâà, êîòîðîå ìîãëî áûòü åãî ïðè÷èíîé, òî íåòðóäíî
âûñêàçàòü ñëåäóþùèå ïðåäïîëîæåíèÿ. Âî-ïåðâûõ, ïàðàíîòàëüíûå
ëîïàñòè ïåðåäíåñïèíêè äîëæíû áûëè íåñêîëüêî óìåíüøèòüñÿ äëÿ
óâåëè÷åíèÿ àìïëèòóäû äâèæåíèÿ ãîëîâû è ïåðåäíèõ (ëèáî ïåðåäíèõ è
ñðåäíèõ) íîã, èñïîëüçóåìûõ äëÿ çàõâàòà æåðòâû, êàê ýòî ïðîèñõîäèëî ó
õèùíûõ Dictyoptera: þðñêèõ Rhaphidiomimidae èç Blattina è ïðèìèòèâ-
íûõ Mantina (âòîðè÷íîå ñèëüíîå ðàñøèðåíèå ïàðàíîòàëèé ïåðåäíåãðó-
äè ó íåêîòîðûõ ñîâðåìåííûõ òðîïè÷åñêèõ áîãîìîëîâ ÿâëÿåòñÿ
ñëåäñòâèåì ïîçäíåéøåãî ïîÿâëåíèÿ ó íèõ îñîáîé êðèïòè÷åñêîé
âíåøíîñòè, ñîâåðøåííî èìèòèðóþùåé ëèñòüÿ). Âî-âòîðûõ, òèï
ñêëàäûâàíèÿ êðûëüåâ äîëæåí áûë èçìåíèòüñÿ – â ïîêîå êðûëüÿ äîëæíû
áûëè ñòàòü ìåíåå âûñòóïàþùèìè ïî áîêàì, îñîáåííî â ïðîêñèìàëüíîé
÷àñòè (ðèñ. 7, å-è). Ïîñëåäíåå èçìåíåíèå ìîãëî ïðèâåñòè ê ïîÿâëåíèþ
ëîæíîé æèëêè Ñ, îáðàçóþùåéñÿ èç ïðîäîëüíîé ñêëàäêè â íàäêðûëüÿõ
è ïåðåñåêàþùåé âåòâè Sc (Ãîðîõîâ, 1998a). Íàëè÷èå ýòîé æèëêè è
îòäåëåííîãî åþ ëîæíîãî ïðåêîñòàëüíîãî ïîëÿ ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç
ãëàâíûõ âåðîÿòíûõ ñèíàïîìîðôèé íàäîòðÿäà Orthopteroidea (ñì.
Ââåäåíèå).

Ñðåäè ñàìûõ ðàííèõ Polyneoptera íàèáîëåå áëèçêèé ê îïèñàí-
íîìó òèï àäàïòàöèé èìåëè ñðåäíå- è âåðõíåêàðáîíîâûå Geraridae, â
íàäêðûëüÿõ êîòîðûõ (ðèñ. 8, à, â, ã) èìåþòñÿ ëîæíàÿ C è æèëêà CuA2.
Ïîñëåäíÿÿ æèëêà, õàðàêòåðíàÿ è äëÿ äðóãèõ Orthopteroidea, ìîãëà
ïîÿâèòüñÿ â ðåçóëüòàòå ñìåùåíèÿ çàäíåé âåòâè MP+CuA ïðîêñèìàëüíåå
ìåñòà èõ àíàñòîìîçà. Òàêîå ïðåäïîëîæåíèå îñíîâàíî íà îòñóòñòâèè
ÿâíîé CuA2 â êðûëüÿõ äðóãèõ íàäîòðÿäîâ Polyneoptera è ìíîãèõ
âåðîÿòíûõ Protoptera, õîòÿ íå èñêëþ÷åíî, ÷òî íàëè÷èå îáîñîáëåííîé
CuA2 ÿâëÿåòñÿ íàñëåäñòâîì äðóãèõ âîçìîæíûõ ïðîòîïòåð (ðèñ. 3, â),
óòðà÷åííûì áîëüøèíñòâîì îñòàëüíûõ îðòîïòåðîèäíûõ íàñåêîìûõ.
Ñîõðàíèâøèåñÿ òåëà Geraridae ïðèíàäëåæàò ñïåöèàëèçèðîâàííûì
(íåñìîòðÿ íà ïðèìèòèâíîñòü æèëêîâàíèÿ), íàñåêîìûì, äëÿ êîòîðûõ
ìîæíî ïîïûòàòüñÿ ðåêîíñòðóèðîâàòü ýëåìåíòû îáðàçà æèçíè.

Íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàíà ó Geraridae ïåðåäíåãðóäü: äëèííàÿ,
ñóæåííàÿ â ïåðåäíåé ïîëîâèíå, áåç ïàðàíîòàëüíûõ ëîïàñòåé, íî ñ
îñòðûìè øèïàìè, îñîáåííî ìíîãî÷èñëåííûìè è ìîùíûìè íà çàäíåé
ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè (ðèñ. 7, à). Òàêèå øèïû ìîãëè ñëóæèòü äëÿ
çàùèòû îò ïðîãëàòûâàíèÿ íàçåìíûìè ïîçâîíî÷íûìè; ñëåäîâàòåëüíî,
ãåðàðèäû ìíîãî âðåìåíè ïðîâîäèëè íà çåìëå. Íîãè áûëè ó íèõ
ñðàâíèòåëüíî äëèííûìè è òîíêèìè, ïðè÷åì ïåðåäíÿÿ è ñðåäíÿÿ ïàðû
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Ðèñ. 7. Èñêîïàåìûå Titanoptera, ñî ñõåìîé äëÿ îáúÿñíåíèÿ âîçíèêíîâåíèÿ è
âîçìîæíîé ôóíêöèè “Ñ” â èõ ïåðåäíèõ êðûëüÿõ. Ïî: Kukalova-Peck & Brauck-

mann, 1992 (ä), Gorochov, 2001à (à, è) è îðèã.
à-ã – Sthenaropoda fischeri Brongn., ãîëîòèï IP 5 (Íàöèîíàëüíûé Ìóçåé åñòåñ-
òâåííîé èñòîðèè, Ïàðèæ), âåðõíèé êàðáîí, Ôðàíöèÿ: à – ðåêîíñòðóêöèÿ, á –
îñíîâàíèå ïåðåäíåé íîãè, â – ñðåäíÿÿ íîãà, ã – ãîëîâà; ä – Gerarus danielsi
Handl., ãîëîâà, ñõåìàòè÷íî (ðåêîíñòðóêöèÿ ïî ôîòîãðàôèè èç Kukalova-Peck &
Brauckmann, 1992: figs 19, 20); å-ç – ñõåìà ïîïåðå÷íîãî ñå÷åíèÿ ïðîêñèìàëüíîé
÷àñòè ñëîæåííûõ ïåðåäíèõ êðûëüåâ: å – Blattina, æ – Mantina, ç – Titanoptera;
è – ñõåìà âîçíèêíîâåíèÿ “C” â ïåðåäíèõ êðûëüÿõ íåêîòîðûõ Polyneoptera; ê –
âåðøèíà áðþøêà ñàìêè Gigatitanidae ñáîêó, ñõåìàòè÷åñêàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ ïî

îòïå÷àòêó ÏÈÍ ¹ 2555/1515, ñðåäíèé-âåðõíèé òðèàñ, Êèðãèçèÿ.
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 – ñ øèïàìè, î÷åíü ïîõîæèìè íà õâàòàòåëüíûå (ðèñ. 7, â), à çàäíÿÿ ïàðà
ÿâíî óâåëè÷åíà è ñî ñëåãêà óòîëùåííûìè áåäðàìè (ðèñ. 7, à).
Ñëåäîâàòåëüíî, ãåðàðèäû áûëè ñïîñîáíû ê äîâîëüíî áûñòðîìó áåãó
ïî “ïåðåñå÷åííîé ìåñòíîñòè”, ñëàáûì ïðûæêàì è ñõâàòûâàíèþ äî-
áû÷è. Â ñòðîåíèè êðûëüåâ áûëè õàðàêòåðíû êîñòàëèçàöèÿ íàäêðûëüåâ
çà ñ÷åò ñóæåíèÿ êîñòàëüíîãî ïîëÿ, óìåíüøåíèå àíàëüíîé îáëàñòè
çàäíåãî êðûëà è óñèëåíèå åãî êîñòàëèçàöèè çà ñ÷åò âûñòðàèâàíèÿ â
îäíó ïðîäîëüíóþ æèëêó ñòâîëîâ MA è RS (ïðèçíàê, âñòðå÷àþùèéñÿ
òàêæå ó ìíîãèõ ñîâðåìåííûõ Tettigoniidae). Òàê êàê ñïåöèàëüíûõ
àäàïòàöèé ê ïðûæêó íåò, à êðûëüÿ ÿâíî íà÷àëè âîçâðàò ê ïðîòîïòåðíîìó
(òåðìèòîîáðàçíîìó) ñîñòîÿíèþ, ìîæíî ïðåäïîëàãàòü äëÿ ýòèõ ãåðàðèä
îòêðûòûé îáðàç æèçíè, èñïîëüçîâàíèå ïðûæêà ëèøü äëÿ íà÷àëà ïîëåòà
è óâåëè÷åíèå ðîëè ïîëåòà êàê ñïîñîáà çàùèòû îò õèùíèêîâ. Ñòðîåíèå
ãîëîâû (ðèñ. 7, ã, ä), êàê êàæåòñÿ, òàêæå íå ïðîòèâîðå÷èò îïèñàííîìó
âûøå îáðàçó æèçíè (ñì. òàêæå ñëåäóþùèé ðàçäåë). Ñëîæíåå îáñòîèò
äåëî ñ ïåðåäíåãðóäüþ Geraridae; ñðåäè ñîâðåìåííûõ íàñåêîìûõ íåêî-
òîðîå ñõîäñòâî â åå ôîðìå ìîæíî íàéòè ëèøü ó íåêîòîðûõ æóæåëèö-
óëèòêîåäîâ (Coleoptera: Damaster), â ñâÿçè ñ ÷åì íåëüçÿ èñêëþ÷èòü
ïîäîáíîå ïèòàíèå è äëÿ ãåðàðèä.

Áëèæàéøèìè ðîäñòâåííèêàìè Geraridae ìîãóò áûòü òðèàñîâûå
Titanoptera. Åäèíñòâåííàÿ âîçìîæíàÿ ñèíàïîìîðôèÿ äâóõ ãðóïï –
äîâîëüíî îáèëüíîå âåòâëåíèå CuP â íàäêðûëüÿõ. Ïåðâîíà÷àëüíî ýòîò
ïðèçíàê ðàññìàòðèâàëñÿ ìíîé êàê ïëåçèîìîðôíûé (Ãîðîõîâ, 1987;
Gorochov, 2001à), ïîñêîëüêó îí ðàçâèò ó íåêîòîðûõ âîçìîæíûõ
Protoptera, íî ñåé÷àñ ÿ ñêëîíåí èçìåíèòü åãî îöåíêó â ñâÿçè ñ èçëî-
æåííûì âûøå ñöåíàðèåì ðàçâèòèÿ êëàâóñà ó ïðåäêà âñåõ Polyneoptera,
à òàêæå â ñâÿçè ñ øèðîêèì ðàñïðîñòðàíåíèåì îäèíî÷íîé CuP ó äðóãèõ
ïðîòîïòåð è ïðàêòè÷åñêè ó âñåõ ïðî÷èõ ïîëèíåîïòåð, çà èñêëþ÷åíèåì
îòäåëüíûõ è, ñêîðåå âñåãî, ÷àñòíûõ ñëó÷àåâ. Ðàçâèòèå âòîðè÷íûõ âåòâåé
CuP ìîãëî ïðîèñõîäèòü â ðåçóëüòàòå óìåíüøåíèÿ ÷èñëà æèëîê â
íàäêðûëüÿõ (äåýëèòðèçàöèÿ), ñîïðîâîæäàâøåãîñÿ óïîäîáëåíèåì
âòîðè÷íîãî æèëêîâàíèÿ ìåæäó CuP è CuA âåòâÿì CuP (ðèñ. 8, à, â, ã),
à íå CuA, êàê ó ìíîãèõ äðóãèõ Polyneoptera (ðèñ. 3, á). Ýòî, â ñâîþ
î÷åðåäü, ìîãëî áûòü ñëåäñòâèåì óõîäà ïðåäêîâ Orthopteroidea èç
ïîäñòèëêè è ñâÿçàííîãî ñ íèì óñèëåíèÿ ïîëåòà. Óêàçàííàÿ ñèíàïîìîð-
ôèÿ, âåðîÿòíîå õèùíè÷åñòâî è íåêîòîðûå ïðèìèòèâíûå îñîáåííîñòè,
âêëþ÷àÿ ïðåäïîëàãàåìîå ñòðîåíèå ÿéöåêëàäà (ðèñ. 7, ê), ïîçâîëÿþò
íàì ïðîâèçîðíî âêëþ÷èòü Geraridae â îòðÿä Titanoptera  â êà÷åñòâå
îòäåëüíîãî ïîäîòðÿäà Gerarina, â êîòîðûé öåëåñîîáðàçíî óñëîâíî
ïîìåñòèòü è îáùåãî ïðåäêà Orthopteroidea.
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Ðèñ. 8. Êðûëüÿ Titanoptera. Ïî: Kukalova-Peck & Brauckmann, 1992 (â),
Gorochov, 2001à (à, á) è îðèã.
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Ýòîò ïðåäîê, âîçìîæíî, åùå èìåë íåáîëüøèå ïàðàíîòàëüíûå
ëîïàñòè ïåðåäíåñïèíêè, à òàêæå îäèíî÷íóþ CuP â íàäêðûëüÿõ è, ñòàëî
áûòü, áîëåå èëè ìåíåå ðàçâèòûé êëàâóñ (ðèñ. 7, è). Òàêèå îñîáåííîñòè
ìîãëè ñîõðàíèòüñÿ ó êàêîé-òî åùå íåèçâåñòíîé, íî äîâîëüíî áëèçêîé ê
Geraridae âåòâè êàðáîíîâûõ Titanoptera, ïðèâåäøåé ê âîçíèêíîâåíèþ
êàê îáùåãî ïðåäêà âñåõ òèòàíîïòåð, òàê è îáùåãî ïðåäêà Orthoptera è
Phasmatoptera. Âîçìîæíûå ñèíàïîìîðôèè äâóõ ïîñëåäíèõ ãðóïï è
àâòàïîìîðôèè ïðÿìîêðûëûõ ïåðå÷èñëåíû âî Ââåäåíèè, à ïîäðîáíûé
ñöåíàðèé âîçíèêíîâåíèÿ Orthoptera îïóáëèêîâàí ðàíåå (Ãîðîõîâ,
1995á). ×òî æå êàñàåòñÿ ïàëî÷íèêîâ, òî èõ âîçìîæíûå àâòàïîìîðôèè –
íåçàâèñèìàÿ ðåäóêöèÿ ïàðàíîòàëüíûõ ëîïàñòåé ïåðåäíåñïèíêè (ó
ïðÿìîêðûëûõ îïóùåííûõ âíèç), ñïåöèôè÷åñêèé îáðàç æèçíè (â òîì
÷èñëå ðàñòèòåëüíîÿäíîñòü è êðèïòè÷åñêîå ïîâåäåíèå), à òàêæå
íåêîòîðàÿ ïàðàëëåëèçîâàííîñòü è ñëàáàÿ îáåäíåííîñòü æèëêîâàíèÿ
(õîòÿ îíè ìîãëè è íå áûòü õàðàêòåðíûìè äëÿ ñàìûõ ðàííèõ ôîðì) – íå
âïîëíå ÷åòêèå è íå óíèêàëüíûå. Ëèíèÿ òðèàñîâûõ òèòàíîïòåð, âî-
çìîæíî, ýâîëþöèîíèðîâàëà îò êàêèõ-òî ìåíåå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
ðîäñòâåííèêîâ ðàññìîòðåííûõ âûøå ãåðàðèä â íàïðàâëåíèè, âåäóùåì
ê ïîÿâëåíèþ ÿâíî ôèòîôèëüíûõ õèùíèêîâ-çàñàäíèêîâ.

Ïðîáëåìû èñïîëüçîâàíèÿ ìîëåêóëÿðíûõ äàííûõ
â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ ïî Polyneoptera

Ðàññìîòðåííîìó âûøå ýâîëþöèîííîìó ñöåíàðèþ äèôôåðåí-
öèàöèè Polyneoptera ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ ñõåìà,
ïðåäñòàâëåííàÿ íà Ðèñ. 9. Îíà íàïîìèíàåò ìíîãî÷èñëåííûå óæå
îïóáëèêîâàííûå ðàíåå ñõåìû, íî èìååò è çàìåòíûå îòëè÷èÿ. Îäíà èç
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåì, ïîñòðîåííûõ íà îñíîâå èçó÷åíèÿ ÄÍÊ,
îêàçàëàñü ê íåé íàèáîëåå áëèçêîé (ðèñ. 10). Ýòà êîíñåíñóñíàÿ ñõåìà
áûëà ïðåäëîæåíà äëÿ íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì, à íåêîòîðûå
äðóãèå îòðÿäû íàñåêîìûõ áûëè âêëþ÷åíû ëèøü äëÿ ñðàâíåíèÿ (Whiting

à, á – Sthenaropoda fischeri Brongn., âåðõíèé êàðáîí, Ôðàíöèÿ (Íàöèîíàëüíûé
Ìóçåé åñòåñòâåííîé èñòîðèè, Ïàðèæ): à – IP 19, ïåðåäíåå êðûëî, á – IP 10,
çàäíåå êðûëî (àíàëüíûé ó÷àñòîê, ïîäîãíóòûé íà îòïå÷àòêå ïîä îñòàëüíóþ ÷àñòü
êðûëà, èçîáðàæåí â ðàñïðàâëåííîì ñîñòîÿíèè); â, ã – ñõåìà æèëêîâàíèÿ ïåðåäíèõ
êðûëüåâ, òî÷êàìè ïîêðûòû ïîëÿ Sc-R, MA-CuA1 è CuP-1A: â – Gerarus vetus Scud.,
ñðåäíèé êàðáîí, ÑØÀ, ã – S. bruesi (Meunier), âåðõíèé êàðáîí, Ôðàíöèÿ; ä –
Permotitan vladimiri sp. nov., ãîëîòèï ¹ 1631/254-5, ïåðìü, Êîìè Ðåñïóáëèêà,
ïåðåäíåå êðûëî (îáëàñòü âåðøèí âåòâåé Cu, ñîãíóòàÿ ó îòïå÷àòêà âñëåäñòâèå
äåôîðìàöèè, èçîáðàæåíà â ðàñïðàâëåííîì ñîñòîÿíèè).
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Ðèñ. 9. Ñõåìà ôèëîãåíèè Polyneoptera, îñíîâàííàÿ íà íåôîðìàëüíîì àíàëèçå
ìîðôîëîãèè, âêëþ÷àþùåì ãèïîòåçó îá èõ ðàííåé ýâîëþöèè.

Îáîçíà÷åíèÿ: ÷åðíàÿ çàëèâêà – ïðèñóòñòâèå îòðÿäîâ â òó èëè èíóþ ãåîëîãè÷åñêóþ
ýïîõó, áîëåå íàäåæíî ïîäòâåðæäåííîå ôàêòè÷åñêèì ìàòåðèàëîì; âåðòèêàëüíàÿ
øòðèõîâêà – òî æå ñàìîå, íî ìåíåå íàäåæíî ïîäòâåðæäåííîå ôàêòè÷åñêèì
ìàòåðèàëîì; ñòðåëêàìè ïîêàçàíû ïðåäïîëàãàåìûå ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè ìåæäó
îòðÿäàìè (åñëè èç îäíîé òî÷êè âûõîäèò áîëåå îäíîé ñòðåëêè, òî ýòî îçíà÷àåò,

÷òî ïîñëåäîâàòåëüíîñòü îáîñîáëåíèÿ îòðÿäîâ íåÿñíà).

Âîçìîæíûå ñèíàïîìîðôèè: äëÿ íàäîòðÿäà Dermapteroidea – ñèíàïîìîðôèè
Polyneoptera (ìèíóñ ñèíàïîìîðôèè âñåõ äðóãèõ íàäîòðÿäîâ); äëÿ îòðÿäà Eoblattida
– òå æå ñèíàïîìîðôèè (ìèíóñ ñèíàïîìîðôèè âñåõ îñòàëüíûõ îòðÿäîâ ýòîãî
èíôðàêëàññà); äëÿ îòðÿäà Plecoptera – 3-÷ëåíèêîâàÿ ëàïêà èìàãî è âîäíûå ëè÷èíêè;
äëÿ îòðÿäà Dermaptera – ñêëåðîòèçàöèÿ íàäêðûëèé; äëÿ íàäîòðÿäà Orthopteroidea
– èñ÷åçíîâåíèå ñëèÿíèÿ âåðøèíû Sc ñ RA è ðàçâèòèå “C” â íàäêðûëüÿõ; äëÿ
îòðÿäà Titanoptera – òå æå ñèíàïîìîðôèè (ìèíóñ ñèíàïîìîðôèè îñòàëüíûõ
Orthopteroidea); äëÿ îòðÿäà Orthoptera – îïóùåííûå âíèç ïàðàíîòàëèè ïåðåäíå-
ãðóäè, ïåðåâåðíóòûå çà÷àòêè êðûëüåâ ó íèìô è äðóãèå àäàïòàöèè ê ñèëüíîìó
ïðûæêó; äëÿ îòðÿäà Phasmatoptera – ðåäóêöèÿ ïàðàíîòàëèé ïåðåäíåãðóäè,
ôèòîôàãèÿ, õàðàêòåðíûé îáðàç æèçíè; äëÿ íàäîòðÿäà Dictyopteroidea – èñ-
÷åçíîâåíèå ñëèÿíèÿ âåðøèíû Sc ñ RA, óäëèíåíèå êîêñ íîã è íà÷àëüíûå ýòàïû
ñìåùåíèÿ äûõàëåö áðþøêà êçàäè; äëÿ îòðÿäà Dictyoptera – ïåðôîðèðîâàííûé
òåíòîðèóì, ïåðâè÷íî îïèñòîãíàòíàÿ ãîëîâà è îñîáî ãóñòîå æèëêîâàíèå íàäêðû-
ëèé; äëÿ Grylloblattida – ïåðâè÷íî íåñêîëüêî îáåäíåííîå æèëêîâàíèå íàäêðûëèé
è, âîçìîæíî, äåñêëåðîòèçàöèÿ ïðîêñèìàëüíîé ÷àñòè çàäíåé âåòâè MA â íàäêðûëüÿõ

(Ñòîðîæåíêî, 1998).
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Ðèñ. 10. Îäíà èç ãèïîòåç î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèÿõ ìåæäó îòðÿäàìè
Polyneoptera, îñíîâàííàÿ òîëüêî íà èçó÷åíèè ÄÍÊ. Ïî: Whiting et al., 1997 è

Whiting, 2002.

et al., 1997: fig. 7; Whiting, 2002: fig. 2, D). Ýòèì, âåðîÿòíî, îáúÿñíÿåòñÿ
ôàêò îòñóòñòâèÿ â íåé ãðèëëîáëàòòèä.

Áîëåå îïðåäåëåííàÿ, ÷åì â ìîåé ñõåìå, ñâÿçü Embioptera ñ Phas-
matoptera íàõîäèò îïðåäåëåííóþ ïîääåðæêó è â äàííûõ ìîðôîëîãèè:
ñõîäñòâå â ñòðîåíèè ìûøö ïàðàãëîññ (Kristensen, 1975), íàëè÷èè
óïëîòíåííîé ÿéöåâîé êàïñóëû ñ êðûøå÷êîé (Tilgner, 2001), à òàêæå
íåêîòîðîì ñõîäñòâå â ãàáèòóñå è æèëêîâàíèè êðûëüåâ ìåæäó þðñêî-
ìåëîâûìè ïàëî÷íèêàìè íàäñåìåéñòâà Susumanioidea è çàãàäî÷íûì
âåðõíåþðñêèì ñåìåéñòâîì Brachyphyllophagidae, íåäàâíî îïèñàííûì
êàê ïðîáëåìàòè÷íûé òàêñîí â ñîñòàâå Embioptera (Ðàñíèöûí, Êðàñèëîâ,
2000). Ñáëèæåíèå Brachyphyllophagidae ñ ýìáèÿìè îñíîâàíî, ãëàâíûì
îáðàçîì, íà íàëè÷èè ó íèõ íå î÷åíü îò÷åòëèâûõ ñëåäîâ ãóëÿðíîãî
ñêëåðèòà (ïîñòîêöèïèòàëüíîãî ìîñòà), õîðîøî îòëè÷àþùåãî ñîâðå-
ìåííûõ ýìáèé îò âñåõ ïðî÷èõ Polyneoptera. Â ñâÿçè ñ ýòèì, íåëüçÿ
èñêëþ÷èòü âîçìîæíîñòü òîãî, ÷òî Embioptera ìîãóò îêàçàòüñÿ î÷åíü
ìîäèôèöèðîâàííûìè ïîòîìêàìè äðåâíèõ ïàëî÷íèêîâ. Àíàëîãè÷íàÿ
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ñèòóàöèÿ èìåëà ìåñòî ó Dictyoptera – ñïåöèàëèçèðîâàííûå áîãîìîëû
è òåðìèòû ñðàâíèòåëüíî ïîçäíî îòâåòâèëèñü îò îáùåãî ñòâîëà òàðàêà-
íîâûõ, íî íàñòîëüêî ñèëüíî è áûñòðî èçìåíèëèñü, ÷òî äîëãîå âðåìÿ
ðàññìàòðèâàëèñü êàê ðàçíûå (èíîãäà äàæå íåðîäñòâåííûå) îòðÿäû.

Òåì íå ìåíåå, ìíîãî÷èñëåííûå äðóãèå äàííûå ïîçâîëÿþò
âûñêàçàòü è èíûå ãèïîòåçû î ðîäñòâåííûõ ñâÿçÿõ ýìáèé, êîòîðûå îáî-
ñíîâàíû íå õóæå (íî è íå ëó÷øå), ÷åì ðàññìîòðåííàÿ âûøå. Ïî ðåçóëü-
òàòàì ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíûõ èññëåäîâàíèé ýìáèé ÷àñòî
ñáëèæàþò ñ Plecoptera, ïðè÷åì âíå çàâèñèìîñòè îò òîãî, êàêèõ âçãëÿäîâ
íà çíà÷åíèå ôîðìàëüíîãî êëàäèñòè÷åñêîãî àíàëèçà ïðèäåðæèâàþòñÿ
àâòîðû (Boudreaux, 1979; Èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå…, 1980; Wheeler et
al., 2001; History of Insects, 2002). Ñðåäè ìíîãî÷èñëåííûõ äåðåâüåâ,
ïîñòðîåííûõ íà îñíîâàíèè ìîëåêóëÿðíûõ äàííûõ, ìîæíî íàéòè ïî÷òè
ëþáûå âàðèàíòû ïðåäïîëàãàåìûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé ìåæäó
îòðÿäàìè Polyneoptera, â òîì ÷èñëå è ñáëèæàþùèå ýìáèé ñ ïàëî÷-
íèêàìè (ñìîòðè, íàïðèìåð, Wheeler et al., 2001). Ïðè ýòîì íåðåäêî
ìåæäó îòäåëüíûìè îòðÿäàìè Polyneoptera, à èíîãäà äàæå ìåæäó ðàçíû-
ìè ïðåäñòàâèòåëÿìè îäíîãî è òîãî æå îòðÿäà, âêëèíèâàþòñÿ îòäåëüíûå
ãðóïïû, îòíîñÿùèåñÿ ê Paraneoptera, Oligoneoptera è ïð.

Äðóãèå ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ äàþò ñõîäíóþ êàðòèíó. Òàê,
â ðàáîòàõ, ïîñâÿùåííûõ âûÿâëåíèþ ôèëîãåíèè ïðÿìîêðûëûõ íà îñíîâå
äàííûõ àíàëèçà ÐÍÊ è ÄÍÊ (Flook, Rowell, 1997, 1998; Flook et al., 1999),
ïðåäëîæåííûå ñõåìû î÷åíü íåïëîõî ïîäòâåðæäàþò ðåçóëüòàòû
ìîðôîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, âûïîëíåííûõ ïî ìåòîäîëîãèè
ýâîëþöèîííîé ñèñòåìàòèêè (Ãîðîõîâ, 1995à, 1995á), íî âçàèìîîòíî-
øåíèÿ íåêîòîðûõ äðóãèõ îòðÿäîâ Polyneoptera, ïðèâëå÷åííûõ äëÿ
ñðàâíåíèÿ, íå óäàåòñÿ îïðåäåëèòü îäíîçíà÷íî. Íà îäíîé èç ñõåì îòðÿä
Grylloblattida îêàçàëñÿ ñáëèæåí ñ Phasmatoptera (Flook, Rowell, 1997:
fig. 5), íà äðóãîé – ñ Dermaptera è Plecoptera (Flook, Rowell, 1998: fig. 7),
à íà òðåòüåé – ñ Dictyoptera (Flook et al., 1999: fig. 7). Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
âçàèìíàÿ áëèçîñòü íåêîòîðûõ ãðóïï, íàïðèìåð ïîäîòðÿäîâ Mantina,
Termitina è Blattina (Dictyoptera), ïîäòâåðæäàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè âñåìè
ñîâðåìåííûìè èññëåäîâàíèÿìè: ìîðôîëîãè÷åñêèìè è ìîëåêóëÿð-
íûìè, îñíîâàííûìè êàê íà ôîðìàëüíîì êëàäèñòè÷åñêîì àíàëèçå, òàê
è íà ìåòîäîëîãèè ýâîëþöèîííîé ñèñòåìàòèêè.

Ïîïðîáóåì ðàçîáðàòüñÿ â ñëîæèâøåéñÿ ñèòóàöèè. Ïåðâî-
íà÷àëüíî îæèäàëîñü, ÷òî ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ ïðèâåäóò ê
çíà÷èòåëüíîìó ïðîãðåññó â ðàçðàáîòêå ôèëîãåíèè íûíå æèâóùèõ
îðãàíèçìîâ. Ïðè ýòîì ëîãè÷íî ïðåäïîëàãàëè íèçêóþ âåðîÿòíîñòü
íåçàâèñèìîãî âîçíèêíîâåíèÿ â ðàçíûõ ôèëåòè÷åñêèõ âåòâÿõ èäåí-
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òè÷íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé íóêëåîòèäîâ â ñâÿçè ñ èõ ñëîæíîñòüþ;
ñëåäîâàòåëüíî, ïðè èçó÷åíèè ñòðîåíèÿ ÄÍÊ è ÐÍÊ êîíâåðãåíöèè áóäóò
â çíà÷èòåëüíî ìåíüøåé ñòåïåíè ïóòàòü êàðòèíó ðîäñòâà, ÷åì ïðè
èñïîëüçîâàíèè äàííûõ ìîðôîëîãèè. Ïîñëåäíåå îáñòîÿòåëüñòâî ñâÿçàíî
ñ òåì, ÷òî â íàñûùåííîé êîíêóðåíòíîé ñðåäå îðãàíèçìû èìåþò îãðà-
íè÷åííûå âîçìîæíîñòè äëÿ àäàïòèâíîé ðàäèàöèè è ÷àñòî íåçàâèñèìî
âûðàáàòûâàþò îäíè è òå æå êîìïëåêñû ìîðôîàäàïòàöèé, çàòðóäíÿÿ
òåì ñàìûì âûÿâëåíèå èñòèííûõ ñèíàïîìîðôèé.

Âìåñòå ñ òåì, ìû åùå ìàëî çíàåì î çàêîíîìåðíîñòÿõ ýâîëþöèè
ÄÍÊ è äðóãèõ áèîîðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ, â òîì ÷èñëå è î êîíâåðãåíòíûõ
ïðîöåññàõ íà ìîëåêóëÿðíîì óðîâíå. Ìû òàêæå íå ìîæåì ïðèâëåêàòü
äëÿ îïðåäåëåíèÿ ïîëÿðíîñòè ìîëåêóëÿðíûõ ïðèçíàêîâ ìíîãèå âàæíûå
èíäóêòèâíûå ïðèíöèïû, èëè ïðåçóìïöèè: ýìáðèîëîãè÷åñêóþ, ïàëåîí-
òîëîãè÷åñêóþ è äð. Ïî ñóòè, äëÿ íîâûõ èíòåðåñíûõ ïðèçíàêîâ îòñóò-
ñòâóåò íàó÷íàÿ ìåòîäîëîãèÿ èõ ôèëîãåíåòè÷åñêîé èíòåðïðåòàöèè.
Èññëåäîâàòåëÿì ïðèõîäèòñÿ ïðèáåãàòü ëèáî ê ìåòîäîëîãèè ôîðìàëü-
íîãî êëàäèñòè÷åñêîãî àíàëèçà, ëèáî ê íóìåðè÷åñêèì ìåòîäàì,  ïîçâî-
ëÿþùèì âûÿâèòü íå ôèëîãåíèþ, à ëèøü ñõîäñòâî ïî íåêîòîðûì
ïàðàìåòðàì, ÷òî íåèçáåæíî âåäåò ê ÷àñòûì îøèáêàì. Â êà÷åñòâå
ïðèìåðà ïðèâåäó êîíñåíñóñíîå äåðåâî, ïîñòðîåííîå ïî äàííûì ÄÍÊ
äëÿ Holometabola, â êîòîðîì Coleoptera ðàñïàäàþòñÿ íà íåñêîëüêî
âåòâåé, îäíà èç êîòîðûõ “ðîäñòâåííà” Lepidoptera, äðóãàÿ – Diptera, à
òðåòüÿ – ÿâíî îáîñîáëåíà îò äâóõ ïåðâûõ (Whiting, 2002: fig. 4).
Ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ïîäîáíîå “ðîäñòâî” îñíîâàíî íà ëîæíûõ
ñèíàïîìîðôèÿõ, â äåéñòâèòåëüíîñòè ÿâëÿþùèõñÿ ñèìïëåçèîìîðôè-
ÿìè, óñòðàíÿåò íàèáîëåå êðè÷àùèå ïðîòèâîðå÷èÿ òàêîé ñõåìû ñ
äàííûìè ïî ìîðôîëîãèè è îáðàçó æèçíè íàçâàííûõ ãðóïï íàñåêîìûõ.

Êðîìå òîãî, èñïîëüçîâàíèå îäíîé è òîé æå ìåòîäèêè èëè ñõîäíûõ
ïðèíöèïîâ äîëæíî ïðèâîäèòü è ê ñõîäíûì îøèáêàì. Àíàëèçèðóÿ
âîçìîæíîñòè ôîðìàëüíîãî êëàäèñòè÷åñêîãî àíàëèçà, ÿ îòìåòèë, ÷òî
êîððåêòíûå ôèëîãåíåòè÷åñêèå ðåøåíèÿ, ïîëó÷åííûå ñ åãî ïîìîùüþ,
âîçìîæíû ëèøü â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ìåæäó îáîñîáëåíèåì áëèæàéøèõ
ðàññìàòðèâàåìûõ ôèëåòè÷åñêèõ âåòâåé ïðîøëî ìíîãî ìèëëèîíîâ ëåò
(Gorochov, 2001b). Çà ñòîëü äëèòåëüíûé ïåðèîä ñóùåñòâîâàíèÿ öåïî÷êè
îáùèõ ïðåäêîâûõ ôîðì êàê â ñòðîåíèè èõ òåëà, òàê è â ñòðîåíèè ñëîæíûõ
áèîîðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé íàêàïëèâàþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå
àâòàïîìîðôèè (áóäóùèå ñèíàïîìîðôèè èõ ïîòîìêîâ), îñíîâíîå ÿäðî
êîòîðûõ ìîæåò ñîõðàíèòüñÿ íà ïðîòÿæåíèè ìíîãèõ ìèëëèîíîâ ëåò
ïîñëåäóþùåãî ðàçâèòèÿ. Õîðîøèì ïðèìåðîì ýòîãî ÿâëÿåòñÿ îòðÿä
Dictyoptera, êîòîðûé ïîÿâèëñÿ â ñðåäíåì êàðáîíå è áûë ïðåäñòàâëåí
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òîëüêî òàðàêàíîâèäíûìè ôîðìàìè äî ìåëà, è ëèøü â íà÷àëå ïîñëåäíåãî
(èëè íåçàäîëãî äî ýòîãî) îò íèõ, âèäèìî, îòâåòâèëèñü îáùèì ñòâîëîì
ñîâðåìåííûå ïîäîòðÿäû Blattina, Mantina è Termitina. Îáùàÿ ýâîëþöèÿ
íà ïðîòÿæåíèè ñâûøå 150 ìèëëèîíîâ ëåò – âîò ïðè÷èíà òîãî, ÷òî
áëèçêîå ðîäñòâî ýòèõ ãðóïï îáíàðóæèâàåòñÿ ïðè èñïîëüçîâàíèè ñàìûõ
ðàçíîîáðàçíûõ ñîâðåìåííûõ ìåòîäèê.

×òî êàñàåòñÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ìåæäó ìíîãî÷èñ-
ëåííûìè ãðóïïàìè, “ðàçáåæàâøèìèñÿ” â òå÷åíèå ãåîëîãè÷åñêè
êîðîòêîãî âðåìåíè â ðåçóëüòàòå áóðíîé ðàäèàöèè ïðè îñâîåíèè íîâûõ
àäàïòèâíûõ çîí, òî çäåñü âñå ìåòîäîëîãèè ïî÷òè áåññèëüíû. Çà êîðîòêîå
âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ îáùèõ ïðåäêîâ âîçíèêëî ìàëî áóäóùèõ
ñèíàïîìîðôèé, êîòîðûå, ê òîìó æå, ìîãëè â äàëüíåéøåì ëèáî
èñ÷åçíóòü, ëèáî îêàçàòüñÿ çàòóøåâàííûìè ðàçëè÷íûìè áîëåå ïîçä-
íèìè ìîäèôèêàöèÿìè. Ôîðìàëüíûé êëàäèñòè÷åñêèé àíàëèç ïðè ýòîì
îñîáåííî áåñïîëåçåí, òàê êàê äàñò ëîæíûå ðåçóëüòàòû – çà èñòèííûå
ñèíàïîìîðôèè áóäóò ïðèíèìàòüñÿ áîëåå ìíîãî÷èñëåííûå ñèìïëåçèî-
ìîðôèè èëè êîíâåðãåíöèè. Â ïðîìåæóòî÷íûõ  ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè
íàêîïëåíèÿ àâòàïîìîðôèé ñëó÷àÿõ ðåçóëüòàòû òàêîãî àíàëèçà ìîãóò
áûòü ïðîñòî ñëó÷àéíûìè. Ïîýòîìó ñëåäóåò ïðåäïî÷åñòü ìåòîäîëîãèþ
ýâîëþöèîííîé ñèñòåìàòèêè, êîòîðàÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, èñïîëüçóåò
áîëåå øèðîêèé ñïåêòð äàííûõ, à ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïûòàÿñü îáúåê-
òèâèçèðîâàòü îòáîð ïðèçíàêîâ, ïîçâîëÿåò âûÿâèòü è èñêëþ÷èòü èç
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà êîìïëåêñû àäàïòàöèé, âîçìîæíîñòü êîí-
âåðãåíòíîãî ðàçâèòèÿ êîòîðûõ âåñüìà âûñîêà (Gorochov, 2001b).

Ê ñîæàëåíèþ, ê ìîëåêóëÿðíûì äàííûì ïðèìåíèòü ìåòîäîëîãèþ
ýâîëþöèîííîé ñèñòåìàòèêè ïîêà íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì. Â ñâÿ-
çè ñ ýòèì áîëåå öåëåñîîáðàçíî íûíå ïðîâîäèòü èíòåðïðåòàöèè òàêèõ
äàííûõ íå ñ ïîìîùüþ ôîðìàëüíîãî êëàäèñòè÷åñêîãî àíàëèçà, à ñ
ïîìîùüþ êîëè÷åñòâåííûõ ìåòîäîâ îöåíêè ñõîäñòâ è ðàçëè÷èé,
ðàçðàáàòûâàåìûõ íóìåðè÷åñêîé ñèñòåìàòèêîé. Ïîëó÷åííûå òàêèì
îáðàçîì êëàäîãðàììû ñõîäñòâà áóäóò ëó÷øå îòðàæàòü ôàêòè÷åñêèé
ìàòåðèàë, è èõ áóäåò óäîáíåå èñïîëüçîâàòü äëÿ öåëåé ñèñòåìàòèêè è
ôèëîãåíåòèêè. Êðîìå òîãî, ôèëîãåíèÿ, ïîñòðîåííàÿ òîëüêî íà îñíî-
âàíèè íåìíîãî÷èñëåííûõ äàííûõ ïî ÄÍÊ, – ïî÷òè òî æå ñàìîå, ÷òî è
“ôèëîãåíèÿ” íîæåê, êðûëüåâ èëè óñèêîâ. Îáúåäèíåíèå æå ïîäîáíûõ
÷àñòíûõ “ôèëîãåíèé” â êîíñåíñóñíóþ ñõåìó áåç ïðîöåäóðû îöåíêè
âàæíîñòè èñïîëüçóåìûõ ïðèçíàêîâ âñå ðàâíî íå áóäåò ôèëîãåíèåé
îðãàíèçìîâ, òàê êàê ïðè ýòîì íèêàê íå áóäåò ó÷òåíî áîëüøîå
êîëè÷åñòâî äðóãèõ äàííûõ.



37

Òåì íå ìåíåå, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ
äàþò õîðîøèå ðåçóëüòàòû. Ïðîèñõîäèò ýòî, ïî-âèäèìîìó, ïî ñëåäó-
þùåé ïðè÷èíå. Íåðåäêî äîâîëüíî õîðîøî ñîõðàíèâøèåñÿ ìîðôîëîãè-
÷åñêèå ñèíàïîìîðôèè (ðåçóëüòàò èõ äëèòåëüíîãî íàêîïëåíèÿ â âèäå
àâòàïîìîðôèé) ìàñêèðóþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûìè êîíâåðãåíöèÿìè,
èìåþùèìè íå î÷åíü ÿñíûé àäàïòèâíûé ñìûñë. Äàæå ìåòîäîëîãèÿ
ýâîëþöèîííîé ñèñòåìàòèêè íå âñåãäà ïîçâîëÿåò ðàçîáðàòüñÿ â òàêèõ
ñëó÷àÿõ, à êëàäèñòè÷åñêèé àíàëèç óâåðåííî âûäàåò ëîæíûå ðåçóëüòàòû.
À âîò ìîëåêóëÿðíûå äàííûå âïîëíå ñïîñîáíû îáíàðóæèòü òàêîå
çàìàñêèðîâàííîå ðîäñòâî. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî èìåííî ïî ýòîé ïðè÷èíå
ðîäñòâåííûå îòíîøåíèÿ ìåæäó îñíîâíûìè ãðóïïàìè ïðÿìîêðûëûõ,
âûÿâëåííûå ïî ðåçóëüòàòàì ìîëåêóëÿðíîãî àíàëèçà, îêàçàëèñü áëèçêè
ê ôèëîãåíèè, ïðåäëîæåííîé ýâîëþöèîííûìè ñèñòåìàòèêàìè, è ÿâíî
ïðîòèâîðå÷àò âûâîäàì, ñäåëàííûì íà îñíîâå êëàäèñòè÷åñêîãî àíàëèçà
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ (Flook et al., 1999: p. 250).

Íà îñíîâàíèè âûøåñêàçàííîãî ïîïûòàþñü ïðåäëîæèòü ñâîåãî
ðîäà ïðîãíîç â îòíîøåíèè áóäóùèõ ìîëåêóëÿðíûõ èññëåäîâàíèé
Polyneoptera. Åñëè ìîÿ ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ ñõåìà îòðÿäîâ (ðèñ. 9) âåðíà,
òî ìîæíî îæèäàòü ñëåäóþùåå:

1) ìîëåêóëÿðíûå äàííûå, ìîãóùèå ñâèäåòåëüñòâîâàòü çà èëè
ïðîòèâ ïðåäëîæåííûõ ñõåì ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ìåæäó
íàäîòðÿäàìè, áóäóò ïðîòèâîðå÷èâû, òàê êàê âðåìåíè íà íàêîïëåíèå
áóäóùèõ ñèíàïîìîðôèé îêàçàëîñü î÷åíü ìàëî (âñå íàäîòðÿäû âïåðâûå
ïîÿâëÿþòñÿ â ïàëåîíòîëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè â ñðåäíåì êàðáîíå, à
ïåðâûå Pterygota èçâåñòíû òîëüêî ñ ñàìîãî êîíöà íèæíåãî êàðáîíà);

2) åñëè Plecoptera è Dermaptera îáîñîáèëèñü îò îáùåãî ïðåäêà â
êîíöå êàðáîíà, ìîëåêóëÿðíûå äàííûå ïîääåðæàò ýòó ãèïîòåçó (âðåìÿ
íàêîïëåíèÿ áóäóùèõ ñèíàïîìîðôèé – îò íà÷àëà ñðåäíåãî êàðáîíà ïî
êîíåö ïîçäíåãî êàðáîíà); åñëè æå îíè ÿâëÿþòñÿ ïîòîìêàìè ðàçíûõ
âåòâåé Eoblattida, ðàçîøåäøèõñÿ ðàíüøå, òî ïîääåðæêà èõ ðîäñòâà
ìîæåò áûòü ñóùåñòâåííî ñëàáåå;

3) ìîëåêóëÿðíûå äàííûå áóäóò î÷åíü ñëàáî ïîääåðæèâàòü
ðîäñòâî Grylloblattida è Dictyoptera, òàê êàê ýòè îòðÿäû äîëæíû áûëè
äèâåðãèðîâàòü óæå â ñðåäíåì êàðáîíå;

4) ñèíàïîìîðôíîñòü ïàëî÷íèêîâ è ïðÿìîêðûëûõ áóäåò ïîä-
äåðæàíà, õîòÿ è íå î÷åíü óâåðåííî (âðåìÿ íàêîïëåíèÿ áóäóùèõ
ñèíàïîìîðôèé – îò íà÷àëà ñðåäíåãî êàðáîíà ïî íà÷àëî ïîçäíåãî
êàðáîíà);

5) åñëè Mantophasmatidae ïðîèçîøëè îò ìåçîçîéñêèõ Titanoptera,
ðîäñòâî Titanoptera ñ äðóãèìè  Orthopteroidea áóäåò ïîääåðæàíî, íî



38

î÷åíü ñëàáî (âîçìîæíîå âðåìÿ íàêîïëåíèÿ áóäóùèõ ñèíàïîìîðôèé –
íà÷àëî ñðåäíåãî êàðáîíà);

6) ìîæíî îæèäàòü ïîääåðæêó ðîäñòâà Embioptera ñ ïàëî÷íèêàìè
èëè âåñíÿíêàìè; ïðè ñëàáîé ïîääåðæêå èëè ïðè ïðîòèâîðå÷èâûõ
äàííûõ ýìáèé ïðèäåòñÿ ñ÷èòàòü äðåâíèì îòðÿäîì Polyneoptera,
îáîñîáèâøèìñÿ ÷óòü ëè íå â ñðåäíåì êàðáîíå.

Î ñèñòåìàòè÷åñêîì ïîëîæåíèè
âåðîÿòíûõ ïðåäñòàâèòåëåé êàðáîíîâûõ Titanoptera

Ñåìåéñòâà Geraridae è Sthenaropodidae áûëè îïèñàíû Ãàíä-
ëèðøåì (Handlirsch, 1906) äëÿ íåêîòîðûõ ñðåäíåêàðáîíîâûõ ñåâåðî-
àìåðèêàíñêèõ (ïåðâîå) è ïîçäíåêàðáîíîâûõ åâðîïåéñêèõ (âòîðîå)
íàñåêîìûõ. Îí ïîìåñòèë èõ èì â ðàçíûå íàäñåìåéñòâà (Geraroidea è
Oedischioidea) îòðÿäà Protorthoptera, óñòàíîâëåííîãî â òîé æå ðàáîòå
äëÿ ðÿäà êàê ðîäñòâåííûõ, òàê è íåðîäñòâåííûõ ïàëåîçîéñêèõ ôîðì.
Âïîñëåäñòâèè îäíè èç ýòèõ ôîðì îêàçàëèñü ïðåäñòàâèòåëÿìè Orthoptera
(ñåìåéñòâî Oedischiidae), à íåêîòîðûå äðóãèå, íàïðèìåð Caloneuridae,
âðÿä ëè âîîáùå èìåþò îòíîøåíèå ê Polyneoptera. Ñèñòåìàòè÷åñêîå
ïîëîæåíèå áîëüøèíñòâà îñòàëüíûõ ôîðì äî ñèõ ïîð î÷åíü ïðîáëå-
ìàòè÷íî èëè ñîâñåì íåïîíÿòíî, îäíàêî îáà ðàññìàòðèâàåìûõ
ñåìåéñòâà âñå æå îáû÷íî âêëþ÷àþò â ñîñòàâ Polyneoptera: Geraridae –
â ðàñôîðìèðîâàííûé ïîçäíåå èñêîïàåìûé îòðÿä Paraplecoptera
(Øàðîâ, 1962) èëè â îñîáûé êàðáîíîâûé îòðÿä Gerarida (Èñòîðè÷åñêîå
ðàçâèòèå…, 1980), à Sthenaropodidae – â ìîíîòèïè÷åñêèé îòðÿä Prot-
orthoptera s. str. (Sharov, 1960; Øàðîâ, 1968), èëè â Orthoptera â êà÷åñòâå
îñîáîãî ïîäîòðÿäà, ïðåäêîâîãî äëÿ âñåõ îñòàëüíûõ ïðÿìîêðûëûõ
(Èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå…, 1980).

Ïîçäíåå ðîäû Gerarus Scud. è Sthenaropoda Brongn., à çíà÷èò è
ñåìåéñòâà Geraridae è Sthenaropodidae, áûëè  ñèíîíèìèçèðîâàíû äðóã
ñ äðóãîì Áàðíõýì (Burnham, 1983), ÷òî ïðàâèëüíî äëÿ ñåìåéñòâ, íî
ñîìíèòåëüíî äëÿ ðîäîâ, ñóùåñòâåííî îòëè÷àþùèõñÿ äðóã îò äðóãà
ñòðîåíèåì RA íàäêðûëèé (ðèñ. 8, à, â, ã). Ýòîò àâòîð ðàññìàòðèâàë
Geraridae â ñîñòàâå Protorthoptera; òîé æå òî÷êè çðåíèÿ ïðèäåðæèâàëñÿ
è Êàðïåíòåð (Carpenter, 1992), ïðåâðàòèâøèé Protorthoptera â ñáîðíóþ
ãðóïïó äëÿ ïðèìèòèâíûõ èñêîïàåìûõ íàñåêîìûõ íåäîñòàòî÷íî ÿñíîãî
ñèñòåìàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ, âêëþ÷èâ òóäà ôîðìû, êàê ïðèíàä-
ëåæàùèå ê Polyneoptera, òàê è ÿâíî íå èìåþùèå ê íèì íèêàêîãî
îòíîøåíèÿ.
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Áàðíõåì èçó÷èëà ìíîæåñòâî ïðåâîñõîäíî ñîõðàíèâøèõñÿ îòïå-
÷àòêîâ Geraridae, â òîì ÷èñëå çàäíèõ êðûëüåâ, íî, ê ñîæàëåíèþ, íå
îáðàòèëà âíèìàíèå íà ñòðîåíèå èõ àíàëüíîé îáëàñòè. Ýòà îáëàñòü íåñêîëüêî
ðàñøèðåíà è â ñîñòîÿíèè ïîêîÿ ïîäîãíóòà ïîä îñíîâíóþ ÷àñòü êðûëà,
ïîýòîìó íå î÷åíü õîðîøî çàìåòíà íà îòïå÷àòêàõ (ðèñ. 8, á). Âûñêàçû-
âàíèå íåêîòîðûìè ïàëåîýíòîìîëîãàìè ïðåäïîëîæåíèÿ îá èñõîäíîé
ãîìîíîìíîñòè ïåðåäíèõ è çàäíèõ êðûëüåâ Geraridae è î ïðèíàäëåæíîñòè
ýòîãî ñåìåéñòâà ê äðóãîìó, íåæåëè Polyneoptera, èíôðàêëàññó íàñåêî-
ìûõ, ìîæåò áûòü ïðÿìûì ñëåäñòâèåì òàêîãî óïóùåíèÿ. Â îäíîé èç
ïðåäëîæåííûõ ñèñòåì, íàïðèìåð, Geraridae âûâåäåíû çà ïðåäåëû
Polyneoptera è îòíåñåíû ê ñòâîëó Paraneoptera + Oligoneoptera (Kukalo-
va-Peck, Brauckmann, 1992: “Hemipteroids + endopterygotes”), ïðèìèòèâ-
íûì ïðåäñòàâèòåëÿì êîòîðîãî áûëè ñâîéñòâåííû ïî÷òè ãîìîíîìíûå
ïåðåäíèå è çàäíèå êðûëüÿ [“forewings and hind wings subequal (sym-
plesiomorphy)”], à èõ ïîòîìêàì – ñõîäíûå èëè ðàçëè÷íûì îáðàçîì
ìîäèôèöèðîâàííûå êðûëüÿ, íî áåç ðàñøèðåííîé è ïîäâîðà÷èâàþ-
ùåéñÿ àíàëüíîé îáëàñòè èõ çàäíåé ïàðû (çà èñêëþ÷åíèåì, ìîæåò áûòü,
îäíèõ Coleopteroidea).

Äðóãèå “îñîáåííîñòè” Geraridae, ïî ìíåíèþ Êóêàëîâîé-Ïåê è
Áðîêìàííà ðåçêî îòäåëÿþùèå èõ îò Polyneoptera, òàêæå ìîãóò îêàçàòüñÿ
ñëåäñòâèåì îøèáî÷íîé èíòåðïðåòàöèè. Òùàòåëüíîå èçó÷åíèå îòïå-
÷àòêîâ Sthenaropoda fischeri (Brongn.), õðàíÿùèõñÿ â Íàöèîíàëüíîì
Ìóçåå åñòåñòâåííîé èñòîðèè â Ïàðèæå è âêëþ÷àþùèõ òèïîâîé
ìàòåðèàë ïî ýòîìó âèäó, çàñòàâèëî ìåíÿ óñîìíèòüñÿ â íàëè÷èè
êëèïåàëüíîãî íàñîñà è ñîñóùåãî òèïà ïèòàíèÿ ó Geraridae, à òàêæå â
ïðèñóòñòâèè íà èõ íîãàõ ÷ëåíèñòûõ ïðèäàòêîâ (“exites”). Èññëåäîâàííûå
ýêçåìïëÿðû èìåþò ëàáðóì è ìàíäèáóëû âïîëíå íîðìàëüíîé äëÿ
Polyneoptera ôîðìû. Íàëè÷íèê (êëèïåóñ) òàêæå ïîëèíåîïòåðíîãî òèïà,
íåáîëüøîé è íåñïåöèàëèçèðîâàííûé, à ðîñòðàëüíàÿ îáëàñòü ìåæäó
ãëàçàìè è íàëè÷íèêîì ÿñíî âûïóêëàÿ (ðèñ. 7, ã, ä), ÷òî ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ
ó íàñåêîìûõ ñ òèïè÷íî ãðûçóùèì ðîòîâûì àïïàðàòîì (ìíîãèå
ïðÿìîêðûëûå, íåêîòîðûå ïàëî÷íèêè, ñòðåêîçû) è íå äàåò îñíîâàíèÿ
ïðåäïîëàãàòü íàëè÷èå êàêîãî-ëèáî ðîñòðàëüíîãî íàñîñà, òåì áîëåå
êëèïåàëüíîãî. Âîçìîæíî, ýòè àâòîðû ñïóòàëè ðîñòðàëüíóþ âûïóêëîñòü
ñ íàëè÷íèêîì, à çà ïàðíûé ñðåäèííûé ãëàçîê èìè ìîãëè áûòü ïðèíÿòû
ýëåìåíòû ñêëàä÷àòîñòè íàëè÷íèêà, îáåñïå÷èâàþùåãî çà ñ÷åò ñâîåé
ãèáêîñòè ïîäâèæíîñòü ëàáðóìà ó Polyneoptera. Âî âñÿêîì ñëó÷àå,
îáíàðóæåíèå èìè íàëè÷íèêà ìåæäó áîêîâûìè è ñðåäèííûì ãëàçêàìè
ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñîâåðøåííî íåâåðîÿòíûì â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî âî âñåõ
èçâåñòíûõ îòðÿäàõ íàñåêîìûõ, âêëþ÷àÿ ñîâðåìåííûõ Paraneoptera ñ
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íàñòîÿùèì êëèïåàëüíûì íàñîñîì, îí ðàñïîëîæåí îðàëüíåå ïî îòíî-
øåíèþ êî âñåì òðåì ãëàçêàì. Ðàçâèòèå ðàçíîîáðàçíûõ êèëåé, áîðîçäîê,
èìèòèðóþùèõ øâû, è òîìó ïîäîáíîãî ðåëüåôà ãîëîâû íåðåäêî
âñòðå÷àåòñÿ ó ïðÿìîêðûëûõ è ïàëî÷íèêîâ, ïîýòîìó ôàêò èõ áîëüøåé
ðàçâèòîñòè ó Gerarus, ÷åì ó Sthenaropoda, ìîæåò íå ñòîëüêî áûòü
ñâèäåòåëüñòâîì ñîõðàíåíèÿ ñëåäîâ ñåãìåíòàðíîãî ñîñòàâà ýïèêðà-
íèóìà (Kukalova-Peck, Brauckmann, 1992), ñêîëüêî ïîääåðæèâàòü ïðåä-
ïîëîæåíèå î ñàìîñòîÿòåëüíîñòè ýòèõ ðîäîâ.

Íîãè èçó÷åííûõ ìíîé ïðåäñòàâèòåëåé Sthenaropoda èìåþò
òèïè÷íîå äëÿ Polyneoptera ñòðîåíèå: òàçèê (êîêñà) äîâîëüíî êðóïíûé,
âåðòëóã (òðîõàíòåð) êîðîòêèé, ïðîìåæóòî÷íûå ñåãìåíòû ìåæäó
âåðòëóãîì è áåäðîì (“prefemur”) è ìåæäó áåäðîì è ãîëåíüþ (ïàòåëëà)
íåçàìåòíû, áåäðà è ãîëåíè ñ ìíîãî÷èñëåííûìè øèïàìè (ðèñ. 7, á, â).
Îäíàêî íèêàêèõ äîïîëíèòåëüíûõ ÷ëåíèñòûõ ïðèäàòêîâ îáíàðóæèòü  íå
óäàëîñü. Ïðèñóòñòâèå ïîäîáíûõ ïðèäàòêîâ ó Gerarus òàêæå ñîìíè-
òåëüíî; çà íèõ ëåãêî ìîãëè áûòü ïðèíÿòû îáû÷íûå øèïû, ðàçâè-
âàþùèåñÿ íå òîëüêî íà ãîëåíÿõ è áåäðàõ, íî è íà òàçèêàõ è âåðòëóãàõ ó
ìíîãèõ ïðÿìîêðûëûõ è ïàëî÷íèêîâ (ïîÿâëåíèå òàêèõ øèïîâ îáû÷íî
êîððåëèðóåò ñ ñèëüíûì ðàçâèòèåì ôåìîðàëüíûõ è òèáèàëüíûõ øèïîâ).
Íåëüçÿ áûòü óâåðåííûì è â ïðèñóòñòâèè ÷ëåíèñòûõ ïðèäàòêîâ íîã ó
äðóãèõ Pterygota. Â ÷àñòíîñòè, óêàçàíèå èõ äëÿ íèæíåïåðìñêîé
Permuralia maculata èç Palaeodictyopteroidea (Kukalova-Peck, 1983)
áûëî îïðîâåðãíóòî ïðè ïåðåèçó÷åíèè òåõ æå è äîïîëíèòåëüíûõ
ìàòåðèàëîâ õîðîøåé ñîõðàííîñòè (Rasnitsyn, Novokshonov, 1997).

Ýòè ðàññóæäåíèÿ ïðèâåëè ìåíÿ (Gorochov, 2001à), à ïîçäíåå è
íåêîòîðûõ äðóãèõ àâòîðîâ (Bethoux, Nel, 2002), ê ìûñëè î
íåîáõîäèìîñòè âîçâðàùåíèÿ Geraridae â ñîñòàâ Polyneoptera è îá èõ
áëèçîñòè ê ïðÿìîêðûëûì. Ïîäîáíîå ñáëèæåíèå îñíîâûâàåòñÿ, îäíàêî,
íà  ðàçíûõ ïðèçíàêàõ. Êàê óæå îòìå÷àëîñü âûøå, ÿ ïðåäëàãàþ
ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå àâòàïîìîðôèè íàäîòðÿäà Orthopteroidea
ðàçâèòèå ëîæíîé æèëêè Ñ â íàäêðûëüÿõ, à â êà÷åñòâå ñèíàïîìîðôèè
âñåõ îáíàðóæåííûõ â èñêîïàåìîì ñîñòîÿíèè ïðåäïîëàãàåìûõ ïðåä-
ñòàâèòåëåé îòðÿäà Titanoptera – õàðàêòåðíóþ âåòâèñòîñòü CuP â íàä-
êðûëüÿõ. ×òî êàñàåòñÿ ìîèõ êîëëåã, òî îíè îáúåäèíÿþò Geraridae è ïðÿ-
ìîêðûëûõ ïî íàëè÷èþ â íàäêðûëüÿõ àíàñòîìîçà RS ñ MA. Òàêîå ìíåíèå
ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì èãíîðèðîâàíèÿ èìè îñîáåííîñòåé æèëêîâà-
íèÿ ñîâðåìåííûõ ïðÿìîêðûëûõ – äàííûé àíàñòîìîç â íàäêðûëüÿõ
÷àñòî ÿâëÿåòñÿ îòðàæåíèåì êîñòàëèçàöèè çàäíèõ êðûëüåâ, âîçíèêàþùåé
íåçàâèñèìî â ðàçíûõ âåòâÿõ è âûðàæàþùåéñÿ â ïðåâðàùåíèè áîëüøåé
÷àñòè RS êàê áû â ïðîäîëæåíèå MA (Ãîðîõîâ, 1995á).
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Èíòåðïðåòàöèÿ æèëêîâàíèÿ â ñòàòüÿõ Áåòî è Íåëÿ (Bethoux, Nel,
2001, 2002), õîòÿ è îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîé ó Êóêàëîâîé-Ïåê è Áðîêìàííà
(Kukalova-Peck, Brauckmann, 1992), îñíîâàíà íà òåõ æå ïðèíöèïàõ è
ñòîëü æå ñîìíèòåëüíà. Âî-ïåðâûõ, çà îñíîâàíèÿ ñëèâøèõñÿ ïðîäîëüíûõ
æèëîê ìîãëè áûòü ïðèíÿòû íàèáîëåå çàìåòíûå èç êîñî ðàñïîëîæåííûõ
ïîïåðå÷íûõ æèëî÷åê. Ìíå, íàïðèìåð, íå óäàëîñü îáíàðóæèòü íèêàêèõ
ïîäîáíûõ ðóäèìåíòîâ íà òîì æå ñàìîì îòïå÷àòêå, äëÿ êîòîðîãî èõ
èçîáðàçèëè Êóêàëîâà-Ïåê è Áðîêìàíí (äëÿ ñðàâíåíèÿ ñì. ðèñ. 8, à çäåñü
è Fig. 26 â îáñóæäàåìîé ñòàòüå). Âî-âòîðûõ,  ó íàñåêîìûõ ÷àñòî ïðîèñ-
õîäèò ïîëíîå óïîäîáëåíèå îñíîâàíèé ñëèâøèõñÿ òàêèì îáðàçîì
ïðîäîëüíûõ æèëîê ïîïåðå÷íûì æèëî÷êàì; ýòî îòíîñèòñÿ, íàïðèìåð,
ê îñíîâàíèþ RS â çàäíèõ êðûëüÿõ ìíîãèõ ñîâðåìåííûõ Tettigoniidae.
Ïîýòîìó äëÿ ôîðì ñ íå î÷åíü ÿñíûì ñèñòåìàòè÷åñêèì ïîëîæåíèåì
ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî îïðåäåëèòü, áûëî èëè íå áûëî ó íèõ ïîäîáíîå
ñëèÿíèå èçíà÷àëüíî. Â-òðåòüèõ, ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå ñëèÿíèÿ
ìíîãèõ îñíîâíûõ æèëîê è âîçíèêíîâåíèÿ èõ èìèòàöèé èç îñòàâøåãîñÿ
æèëêîâàíèÿ, ïðåäïîëàãàåìûå ãèïîòåçîé Êóêàëîâîé-Ïåê è Áðîêìàííà,
íå ïîääàåòñÿ íèêàêîìó ðàçóìíîìó îáúÿñíåíèþ, òîãäà êàê çíà÷åíèå
ðåàëüíûõ, à íå ãèïîòåòè÷åñêèõ,  ïåðåñòðîåê æèëêîâàíèÿ ðàñøèôðî-
âûâàåòñÿ, õîòü è ñ áîëüøèì òðóäîì. Â æèëêîâàíèè ëó÷øå èçâåñòíûõ
íàì ãðóïï íàñåêîìûõ ìû íå íàáëþäàåì òàêèõ êàðäèíàëüíûõ ïåðåñòðî-
åê çà ñòîëü êîðîòêîå âðåìÿ, íî îáíàðóæèâàåì óäèâèòåëüíîå ñõîäñòâî â
æèëêîâàíèè äðåâíåéøèõ ôîðì, ÿâíî ïðèíàäëåæàùèõ ðàçíûì ñòâîëàì
Pterygota.

Â ñâÿçè ñ âûøåñêàçàííûì è ó÷èòûâàÿ äàííûå ïàëåîíòîëî-
ãè÷åñêîé ëåòîïèñè, ó íàñ íåò îñíîâàíèé ïðåäïîëàãàòü êàêîå-ëèáî
äëèòåëüíîå ýâîëþöèîíèðîâàíèå ïòåðèãîò äî ñðåäíåãî êàðáîíà, â
òå÷åíèå êîòîðîãî ìîãëè áû óñïåòü ïðîèçîéòè êðóïíûå ïåðåñòðîéêè â
èõ æèëêîâàíèè. Íàîáîðîò, ó íàñ åñòü âñå îñíîâàíèÿ ñ÷èòàòü, ÷òî ýâîëþ-
öèÿ ïòåðèãîò øëà î÷åíü áûñòðî, ïî êðàò÷àéøåìó ïóòè, ñîõðàíÿÿ
îäíàæäû óäà÷íî íàéäåííóþ êîíñòðóêöèþ êðûëà. Ïðè òàêîé ýâîëþöèè
ôóíêöèîíàëüíûé ñìûñë êàêèõ-ëèáî êðóïíûõ ñëèÿíèé è âòîðè÷íîãî
(ëîæíîãî) óïîäîáëåíèÿ æèëêîâàíèÿ â òå÷åíèå êðàòêîãî ïåðèîäà
ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò.

Êðèòèêóåìûå çäåñü âçãëÿäû âûòåêàþò èç ïîïóëÿðíîé, íî, ïî-
âèäèìîìó, îøèáî÷íîé ãèïîòåçû î ãîôðèðîâàííîñòè âñåãî êðûëà ó
îáùåãî ïðåäêà èçâåñòíûõ íàì Pterygota. Îíà âêëþ÷àåò êðàéíå ôîðìà-
ëèñòè÷íîå ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî âñå ïðîäîëüíûå æèëêè ó ýòîãî
ïðåäêà äåëèëèñü ñòðîãî íà 2 âåòâè, ïåðåäíÿÿ èç êîòîðûõ áûëà âûïóêëîé,
à çàäíÿÿ âîãíóòîé, è ÷òî òàêîå ïîëîæåíèå æèëîê îòíîñèòåëüíî
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ìåìáðàíû êðûëà ñ òåõ ïîð îñòàëîñü íåèçìåííûì. Ïîñêîëüêó ýòà
ãèïîòåçà íå äîïóñêàåò ìûñëè î âîçìîæíîñòè ñìåíû ïîëîæåíèÿ òîé
èëè èíîé ïðîäîëüíîé æèëêè, ïðèäåðæèâàþùèìñÿ åå àâòîðàì
ïðèõîäèòñÿ ïðåäïîëàãàòü ðàçíîîáðàçíûå è íåðåäêî ìíîãî÷èñëåííûå
ðåäóêöèè, ðàñ÷ëåíåíèÿ èëè ñëèÿíèÿ æèëîê â êðûëüÿõ, äàæå èìåþùèõ
î÷åíü ñõîäíîå æèëêîâàíèå.

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå ñõîäñòâî æèëêîâàíèÿ ïî÷òè âñåõ äðåâ-
íåéøèõ Pterygota, áîëåå âåðîÿòíîé ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíàÿ ãèïîòåçà î
ñòðîåíèè êðûëà èõ îáùåãî ïðåäêà. Ãîôðèðîâàííîñòü ìîãëà áûòü
âûðàæåíà ëèøü âäîëü êîñòàëüíîãî êðàÿ êðûëà äëÿ åãî óêðåïëåíèÿ, à
îñòàëüíàÿ ÷àñòü êðûëà áûëà ýëàñòè÷íîé, ñ íåéòðàëüíûì ïîëîæåíèåì
ïðîäîëüíûõ æèëîê ïî îòíîøåíèþ ê ïëîñêîñòè êðûëà, çà èñêëþ÷åíèåì
âîãíóòîé CuP, îòäåëÿþùåé äîâîëüíî ìÿãêèé ïåðâè÷íûé êëàâóñ.
Ôóíêöèÿ òàêîãî êëàâóñà ïîêà íå ÿñíà, íî îí ìîã âîçíèêíóòü êàê ñëåä-
ñòâèå îñîáåííîñòåé êðûøåâèäíîãî ñêëàäûâàíèÿ êðûëüåâ, ëèáî â
êà÷åñòâå îñîáîãî çàêðûëêà, ãàñÿùåãî òóðáóëåíòíûå âèõðè ïðè íàïðà-
âëåííîì ïàðàøþòèðîâàíèè. Îòñóòñòâèå æåñòêîé ãîôðèðîâàííîñòè
âñåãî êðûëà íå ÿâëÿåòñÿ ïðåïÿòñòâèåì äëÿ óñïåøíîãî ïàðàøþòèðî-
âàíèÿ èëè î÷åíü ïðèìèòèâíîãî, “ýêîíîìíîãî” ïîëåòà – âåäü äàæå ó
ìíîãèõ ñîâðåìåííûõ ëåòàþùèõ íàñåêîìûõ ýòà ãîôðèðîâàííîñòü íå
î÷åíü âûðàæåíà. À âîò ïðè ïîÿâëåíèè âîçäóøíûõ õèùíèêîâ ðàçíûå
âåòâè äðåâíèõ “ïàðàøþòèñòîâ” íà÷àëè ñïåöèàëèçèðîâàòüñÿ ê áûñòðîìó
ïîëåòó è ìîãëè íåçàâèñèìî ïðèîáðåòàòü ãîôðèðîâàííîñòü êðûëüåâ
ïî âñåé èõ ïîâåðõíîñòè. Ïðè ýòîì â ðàçíûõ ñòâîëàõ Pterygota îäíè è òå
æå áûâøèå íåéòðàëüíûå æèëêè ñðåäèííîé ÷àñòè êðûëà ìîãëè çàíÿòü
ðàçíîå ïîëîæåíèå îòíîñèòåëüíî ïëîñêîñòè êðûëà.

Ïðåäëîæåíèÿ ïî êëàññèôèêàöèè Titanoptera
è ñîñòàâó ïîäîòðÿäà Gerarina

Â 2001 ãîäó ìíîþ áûëî ïðåäëîæåíî ñ÷èòàòü îòðÿä Titanoptera
ñîñòîÿùèì èç äâóõ ïîäîòðÿäîâ: íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ è èçâåñòíûõ
ëèøü èç êàðáîíà Gerarina è îáíàðóæåííûõ ëèøü â òðèàñå è áîëåå
ïðîäâèíóòûõ Mesotitanina (Gorochov, 2001à). Òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî â
íåäàâíî îïóáëèêîâàííîé êîëëåêòèâíîé ìîíîãðàôèè (History of Insects,
2002) Geraridae ðàññìàòðèâàþòñÿ â ðàçäåëå, ïîñâÿùåííîì Eoblattida,
ÿâëÿåòñÿ òîëüêî ñëåäñòâèåì êîìïðîìèññà ìåæäó ñîàâòîðàìè (À.Â. Ãî-
ðîõîâûì è À.Ï. Ðàñíèöûíûì), à íèêàê íå ñâèäåòåëüñòâîì èçìåíåíèÿ
ìîèõ âçãëÿäîâ íà èõ âîçìîæíîå ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå.
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Ê ïîäîòðÿäó Gerarina áûë óñëîâíî îòíåñåí òàêæå îáùèé
ãèïîòåòè÷åñêèé ïðåäîê âñåõ Titanoptera è Orthopteroidea. Ýòî äåëàåò
ïîäîòðÿä ïàðàôèëåòè÷åñêèì è õàðàêòåðèçóþùèìñÿ ëèøü íåãàòèâíûìè
ïðèçíàêàìè, òî åñòü âêëþ÷àþùèì ïðèìèòèâíûõ Orthopteroidea,
ëèøåííûõ àïîìîðôèé ïðÿìîêðûëûõ, ïàëî÷íèêîâ è Mesotitanina.
Âîçìîæíûé îáðàç æèçíè ýòîãî îáùåãî ïðåäêà (õèùíûé, áåãàòåëüíûé,
íàçåìíûé è áîëåå èëè ìåíåå îòêðûòûé) î÷åíü áëèçîê ê òàêîâîìó,
ïðåäïîëàãàåìîìó äëÿ Geraridae. Ïîñëåäíèå èñïûòûâàþò ëèøü íåçíà-
÷èòåëüíóþ ñïåöèàëèçàöèþ: ïåðåõîä ê ïèòàíèþ ìîëëþñêàìè, ïîÿâëåíèå
íîâûõ ñðåäñòâ çàùèòû îò õèùíûõ íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ è íåêîòîðîå
óñèëåíèå ðîëè ïîëåòà, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóþò êîñòàëèçàöèÿ çàäíèõ
êðûëüåâ è îòðàæåíèå åå â íàäêðûëüÿõ â âèäå ñëèÿíèÿ RS ñ MA èëè
ñëåäîâ òàêîãî ñëèÿíèÿ. Âñå ýòî ïîçâîëÿåò íàì ïðåäïîëîæèòü íåçíà-
÷èòåëüíûå êà÷åñòâåííûå ðàçëè÷èÿ (íà óðîâíå áëèçêèõ ñåìåéñòâ èëè
íàäñåìåéñòâ) ìåæäó ðàññìàòðèâàåìûì ïðåäêîì è Geraridae. Â íàñòî-
ÿùåé ðàáîòå (cì. íèæå) ê ýòîìó ïîäîòðÿäó óñëîâíî îòíåñåíà òàêæå
ïðîáëåìàòè÷íàÿ ôîðìà èç ïåðìñêèõ îòëîæåíèé; íå èñêëþ÷åíî, âïðî-
÷åì, ÷òî îíà ìîæåò îêàçàòüñÿ ïðåäñòàâèòåëåì ïîäîòðÿäà Mesotitanina
èëè êàêîãî-òî äðóãîãî îòðÿäà, áëèçêîãî ê Titanoptera.

Ïîäîòðÿä Mesotitanina âêëþ÷àåò êðóïíûõ áîãîìîëîïîäîáíûõ
õèùíèêîâ-çàñàäíèêîâ è õàðàêòåðèçóåòñÿ ñëåäóþùèìè àâòàïîìîðôè-
ÿìè: ïåðåäíèå íîãè ïðåâðàùåíû â ìîùíûå õâàòàòåëüíûå îðãàíû (ðèñ.
11, à), ó îáîèõ ïîëîâ èìååòñÿ õàðàêòåðíûé ýëèòðàëüíûé ñòðèäóëÿöèîí-
íûé àïïàðàò (ðèñ. 1, à; 11, á), ìåæäó êîãîòêàìè ëàïîê ðàçâèò îñîáî
êðóïíûé àðîëèé (ðèñ. 11, â, ã). Ïîñëåäíèé ïðèçíàê ñ î÷åâèäíîñòüþ
óêàçûâàåò íà ïåðåõîä ïðåäêîâ Mesotitanina ê ôèòîôèëüíîìó îáðàçó
æèçíè íà ëèñòüÿõ è âåòâÿõ äåðåâüåâ è êóñòàðíèêîâ. Â òðèàñå ýòà ãðóïïà
äîñòèãàåò çàìåòíîãî ðàçíîîáðàçèÿ è ïðåäñòàâëåíà 3 áëèçêèìè ñåìåé-
ñòâàìè (Øàðîâ, 1968; Ãîðîõîâ, 2003), à â ïîñëåòðèàñîâûõ îòëîæåíèÿõ
äîñòîâåðíûå Titanoptera óæå íåèçâåñòíû.

Îäíàêî íåäàâíåå îòêðûòèå ñåìåéñòâà Mantophasmatidae, âûäå-
ëåííîãî â íîâûé îòðÿä Mantophasmatodea (Klass et al., 2002), çàñòàâëÿåò
óñîìíèòüñÿ â òîì, ÷òî âñå Mesotitanina âûìåðëè. Äåëî â òîì, ÷òî Manto-
phasmatidae îáíàðóæåíû êàê â ýîöåíîâîì Áàëòèéñêîì ÿíòàðå (Zompro,
2001: Raptophasma), òàê è â ñîâðåìåííîé ôàóíå òðîïè÷åñêîé Àôðèêè
(Zompro, 2001; Klass et al., 2002; Zompro et al., 2002: Mantophasma, Pre-
datophasma), è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñðàâíèòåëüíî ìåëêèõ, áåñêðûëûõ
è õèùíûõ íàñåêîìûõ, îáëàäàþùèõ õâàòàòåëüíûìè ïåðåäíèìè
êîíå÷íîñòÿìè. Îíè ÿâíî îòíîñÿòñÿ ê Polyneoptera è, ïî-âèäèìîìó,
íàèáîëåå áëèçêîðîäñòâåííû ïðÿìîêðûëûì è ïàëî÷íèêàì, íî èìåþò
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Ðèñ. 11. Èñêîïàåìûå Titanoptera (a-ã) è ñîâðåìåííûå Mantophasmatidae (ä).
Ïî: Øàðîâ, 1968 (à-â), Klass et al., 2002 (ä) è îðèã.

à-ã – ñðåäíèé èëè âåðõíèé òðèàñ, Êèðãèçèÿ: à – ðåêîíñòðóêöèÿ Gigatitan vulgaris
Shar., á – íàäêðûëüå Mesotitanodes tillyardi Shar., â-ã – Gigatitan sp., ëàïêà (â) è åå
âåðøèíà (ã); ä – Mantophasma zephyra Zompro, Klass, Krist. et Adis, Àôðèêà,

âåðøèíà ëàïêè.



45

íåêîòîðûå áîëåå ïðèìèòèâíûå ïðèçíàêè, íàïðèìåð, íîðìàëüíûé 8-é
ñòåðíèò áðþøêà ó ñàìêè. Mantophasmatidae âïîëíå ìîãóò îêàçàòüñÿ
èçìåëü÷àâøèìè ïîòîìêàìè òðèàñîâûõ Mesotitanina, ïîñêîëüêó èìåþò
ñ íèìè, êàê ìèíèìóì, îäíó âîçìîæíóþ ñèíàïîìîðôèþ – íåîáû÷íî
êðóïíûé àðîëèé ìåæäó êîãîòêàìè ëàïîê (ðèñ. 11, ä). Ýòè íîâûå äàííûå
ïðèäàþò áîëüøèé âåñ ñäåëàííîìó ìíîé ðàíåå îñòîðîæíîìó ïðåäïî-
ëîæåíèþ î âîçìîæíîé ïðèíàäëåæíîñòè Raptophasma ê Titanoptera
(Gorochov, 2001d). Åñëè òàêîå ïðåäïîëîæåíèå âåðíî, ïîäîòðÿä Meso-
titanina ìîæåò áûòü ïîäðàçäåëåí íà 4 ñåìåéñòâà,  ñãðóïïèðîâàííûå â 2
íàäñåìåéñòâà: òðèàñîâûõ Mesotitanoidea è êàéíîçîéñêèõ Manto-
phasmatoidea.

Ïîäîòðÿä Gerarina
[Handlirsch, 1906: Geraridae; Gorochov, 2001a: Gerarina]

Â êà÷åñòâå óñëîâíûõ îòëè÷èé ïîäîòðÿäà Gerarina îò ïîäîòðÿäà
Mesotitanina ìîæíî ïðåäëîæèòü áîëåå ïðèìèòèâíîå ñòðîåíèå íîã (áåç
ðàçâèòèÿ ìîùíûõ “õâàòàòåëüíûõ” øèïîâ è àðîëèÿ) è íàäêðûëèé (áåç
ýëèòðàëüíîãî ñòðèäóëÿöèîííîãî àïïàðàòà). Îäíàêî ýòîò äèàãíîç áóäåò
íåèçáåæíî ïåðåñìîòðåí â ñëó÷àå âêëþ÷åíèÿ â ñîñòàâ îòðÿäà Tita-
noptera êàêèõ-ëèáî ïðîìåæóòî÷íûõ ãðóïï. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ê
Gerarina ìîæåò áûòü ñ óâåðåííîñòüþ îòíåñåíî òîëüêî ñåìåéñòâî Gera-
ridae Handlirsch, 1906. Îíî áûëî îòíîñèòåëüíî íåäàâíî ïîäðîáíî
ðåâèçîâàíî (Burnham, 1983), ïðè÷åì ïðåäëîæåííûé äëÿ íåãî äèàãíîç
âðÿä ëè ìîæåò áûòü ñåðüåçíî îòêîððåêòèðîâàí áåç èçó÷åíèÿ áîëåå
ïðåäñòàâèòåëüíîãî ìàòåðèàëà.

Â âûøåóïîìÿíóòîé ðåâèçèè â ñîñòàâ Geraridae áûëî âêëþ÷åíî
6 ðîäîâ, èç êîòîðûõ òîëüêî Gerarus Scudder, 1885 è Nacekomia Richard-
son, 1956 èìåþò íàäêðûëüÿ ñ ÿñíûì âåòâëåíèåì CuP, à îòïå÷àòêè
îñòàëüíûõ ëèáî íåïîëíûå, ëèáî íóæäàþòñÿ â ïåðåèçó÷åíèè. Íàäêðûëüå
Nacekomia (ñ åäèíñòâåííûì âèäîì èç ñðåäíåãî êàðáîíà ÑØÀ)
âûãëÿäèò íàèáîëåå ïðèìèòèâíûì â ñâÿçè ñ îòñóòñòâèåì CuA2, òî åñòü,
âîçìîæíî, è îòñóòñòâèåì ñìåùåíèÿ ïåðåäíåé âåòâè MP+CuA
ïðîêñèìàëüíåå èõ àíàñòîìîçà. ×åòûðå ðîäîâûõ íàçâàíèÿ â ýòîé
ðåâèçèè ñèíîíèìèçèðîâàíû ñ Gerarus. Îäíî èç íèõ (Rossites
Richardson, 1956) îñíîâàíî íà íåäîñòàòî÷íîì îòïå÷àòêå, à îñòàëüíûå
öåëåñîîáðàçíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñèíîíèìû äâóõ ðàçíûõ ðîäîâ:
Gerarus s. str. (= Genopteryx Scudder, 1885) c 3 âîçìîæíûìè âèäàìè èç
ñðåäíåãî êàðáîíà ÑØÀ è Sthenaropoda Brongniart, 1885, gen. dist.
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(= Archaeacridites Meunier, 1909) ñ 2 âîçìîæíûìè âèäàìè èç âåðõíåãî
êàðáîíà Ôðàíöèè.

Ó Sthenaropoda äèñòàëüíàÿ ÷àñòü ñóáêîñòàëüíîãî ïîëÿ íàäêðû-
ëèé íå ñóæåíà – äèñòàëüíûé ó÷àñòîê ñòâîëà RA ïî÷òè ïðÿìîé, ñ äëèí-
íûìè, ïîëîãèìè è òîæå ïî÷òè ïðÿìûìè âåòâÿìè, êîòîðûå ñîâñåì íå
óïîäîáëÿþòñÿ ïîïåðå÷íûì æèëî÷êàì (ðèñ. 8, à, ã). Ó Gerarus, íàïðî-
òèâ, äèñòàëüíàÿ ÷àñòü ñóáêîñòàëüíîãî ïîëÿ íàäêðûëèé ÿñíî ñóæåíà –
äèñòàëüíûé ó÷àñòîê ñòâîëà RA èçîãíóò áîëåå èëè ìåíåå ïàðàëëåëüíî
êðàþ êðûëà, ñ êîðîòêèìè âåòâÿìè, ðàñïîëîæåííûìè íå ïîëîãî ïî
îòíîøåíèþ ê ñòâîëó ýòîé æèëêè è ìàëî îòëè÷àþùèìèñÿ îò ïîïå-
ðå÷íûõ æèëî÷åê ìåæäó Sc è RA (ðèñ. 8, â). Ïî ýòèì ïðèçíàêàì Gerarus
áëèçîê ê Nacekomia, à òàêæå ê ðîäó Osnogerarus Kukalova-Peck et
Brauckmann, 1992, îïèñàííîìó â ñåìåéñòâå Geraridae ïîçäíåå. Ïîçäíå-
êàðáîíîâûå Osnogerarus c åäèíñòâåííûì âèäîì èç Ãåðìàíèè è
Cantabrala Kukalova-Peck et Brauckmann, 1992, èçâåñòíûé ïî îòïå÷àòêó
çàäíåãî êðûëà èç Èñïàíèè, ìîãóò äåéñòâèòåëüíî îòíîñèòüñÿ ê Geraridae
â ñâÿçè ño ñõîäñòâîì æèëêîâàíèÿ. Äðóãèå æå òàêñîíû, âêëþ÷åííûå â
Geraridae èëè ñáëèæåííûå ñ íèìè Êóêàëîâîé-Ïåê è Áðîêìàííîì
(Kukalova-Peck, Brauckmann, 1992), ëèáî íå èìåþò ê ýòîìó ñåìåéñòâó
(è âîîáùå ê Titanoptera) ïðÿìîãî îòíîøåíèÿ, ëèáî äëÿ ðåøåíèÿ
âîïðîñà îá èõ ñèñòåìàòè÷åñêîì ïîëîæåíèè òðåáóåòñÿ äîïîëíèòåëüíàÿ
èíôîðìàöèÿ. Ðîä Omalia, íàïðèìåð, ñêîðåå âñåãî íå ïðèíàäëåæèò ê
îòðÿäó Titanoptera â ñâÿçè ñ îòñóòñòâèåì âûðàæåííîé âåòâèñòîñòè CuP
íàäêðûëèé ó åãî òèïîâîãî  âèäà.

Ê ñåìåéñòâó Geraridae, âîçìîæíî, îòíîñèòñÿ òàêæå êàðáîíîâûé
îòïå÷àòîê, îïèñàííûé íåäàâíî â ðîäå Omalia (Brauckmann et al., 2001),
íî, î÷åâèäíî, íå èìåþùèé ê ýòîìó ðîäó íèêàêîãî îòíîøåíèÿ. Äëÿ
íåãî çäåñü ïðåäëàãàåòñÿ íîâûé ðîä. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî â ïîäîòðÿä
Gerarina ìîæåò áûòü âêëþ÷åíà åùå îäíà çàãàäî÷íàÿ ôîðìà èç ïåðìè,
îïèñàíèå êîòîðîé òàêæå ïðèâîäèòñÿ.

Ðîä Brachygerarus Gorochov, gen. nov.

Íàçâàíèå ðîäà ïðîèçâîäíîå îò brachos (ãðå÷.) – êîðîòêèé, è
ðîäîâîãî íàçâàíèÿ Gerarus.

Òèïîâîé âèä Omalia anae Brauckmann, Arillo et Ortuno, 2001;
Èñïàíèÿ, âåðõíèé êàðáîí.

Äèàãíîç (ïî Brauckmann et al., 2001: Fig. 1). Êðûëî (íåÿñíî,
ïåðåäíåå èëè çàäíåå) íåáîëüøîå, íå áîëåå 40 ìì äëèíîé. Ñòâîë Sc
çíà÷èòåëüíî íå äîñòèãàåò âåðøèíû êðûëà. RA ïî÷òè êàê ó Sthenaropoda,
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c äëèííûìè è ïîëîãèìè âåòâÿìè, îäíàêî ÿâíî ìåíåå ìíîãî÷èñëåííûìè,
÷åì íà ïåðåäíèõ êðûëüÿõ ó ïðåäñòàâèòåëåé ýòîãî ðîäà. RS ïðîêñè-
ìàëüíåå åå àíàñòîìîçà ñ MA õîðîøî ðàçâèòà, ÷òî íå õàðàêòåðíî äëÿ
çàäíèõ êðûëüåâ Geraridae. Âåòâè CuP õîðîøî âûðàæåíû, ÷òî òàêæå íå
õàðàêòåðíî äëÿ çàäíèõ êðûëüåâ Geraridae; êðîìå òîãî, îíè ñóùåñòâåííî
êîðî÷å, ÷åì íà ïåðåäíèõ êðûëüÿõ ïîñëåäíèõ.

Ðîä ìîíîòèïè÷åñêèé.
Ïðèìå÷àíèå. ßñíàÿ âåòâèñòîñòü CuP ïîçâîëÿåò óâåðåííî

îòíåñòè ýòî êðûëî ê Titanoptera, a íåáîëüøèå ðàçìåðû è îòñóòñòâèå
ñòðèäóëÿöèîííîãî àïïàðàòà (åñëè ýòî êðûëî ÿâëÿåòñÿ ïåðåäíèì) íå
äàþò îñíîâàíèé äëÿ âêëþ÷åíèÿ â ïîäîòðÿä Mesotitanina. Òàêèì îáðà-
çîì, îíî âïîëíå ìîæåò ïðèíàäëåæàòü êàêîìó-òî ïðåäñòàâèòåëþ ïîä-
îòðÿäà Gerarina. Åãî ïðèíàäëåæíîñòü ê ñåìåéñòâó Geraridae âîçìîæíà,
íî íå âïîëíå î÷åâèäíà.

Ðîä Permotitan Gorochov, gen. nov.

Íàçâàíèå ðîäà ïðîèçâîäíîå îò íàçâàíèé ïåðìñêîãî ïåðèîäà è
ðîäîâîãî Mesotitan.

Òèïîâîé âèä P. vladimiri Gorochov, sp. nov.
Äèàãíîç. Íàäêðûëüå (ðèñ. 8, ä) î÷åíü êðóïíîå, íå ìåíåå 120-130

ìì äëèíîé. Ñòâîë Sc çíà÷èòåëüíî íå äîñòèãàåò âåðøèíû íàäêðûëüÿ;
åãî ñðåäíÿÿ è äèñòàëüíàÿ òðåòè ïàðàëëåëüíû êîñòàëüíîìó êðàþ êðûëà.
Âåòâè Sc ìíîãî÷èñëåííûå, êîðîòêèå, êîñûå, áîëüøåé ÷àñòüþ
îäèíî÷íûå è áîëåå èëè ìåíåå ïàðàëëåëüíûå äðóã äðóãó; ïîïåðå÷íîå
æèëêîâàíèå ìåæäó íèìè õîðîøî ðàçâèòî, ïî÷òè ïðàâèëüíîå. Ïîëå Sc-
R â îáëàñòè îñíîâàíèÿ RS ðàñøèðåíî, ïðèáëèæàåòñÿ ïî øèðèíå ê
êîñòàëüíîìó ïîëþ, íî ïîñòåïåííî ñóæàåòñÿ äèñòàëüíî. RA ñ ìíîãî÷èñ-
ëåííûìè äîâîëüíî äëèííûìè, ïîëîãèìè è ïî÷òè ïàðàëëåëüíûìè
âåòâÿìè. Èíòåððàäèàëüíîå ïîëå êîðîòêîå è øèðîêîå. RS ñ íåìíîãî÷èñ-
ëåííûìè è ïî÷òè ïàðàëëåëüíûìè âåòâÿìè. MA c 2 î÷åíü äëèííûìè
âåòâÿìè, ðàñõîäÿùèìèñÿ ïðîêñèìàëüíåå îñíîâàíèÿ RS, è, âîçìîæíî,
ñ íåìíîãî÷èñëåííûìè áîëåå êîðîòêèìè âåòâÿìè. Âåðøèíû âåòâåé CuA
ñáëèæåííûå äðóã ñ äðóãîì. Ýëèòðàëüíûé ñòðèäóëÿöèîííûé àïïàðàò,
âèäèìî, íå ðàçâèò.

Ìîíîòèïè÷åñêèé ðîä.
Ïðèìå÷àíèå. Âêëþ÷åíèå îïèñûâàåìîé ôîðìû â Titanoptera

ïðîáëåìàòè÷íî, à â Gerarina – óñëîâíî. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî îíà ïðèíà-
äëåæèò ê Orthoptera, íî åå ðàçìåðû çíà÷èòåëüíî êðóïíåå, ÷åì ó âñåõ
èçâåñòíûõ ïàëåîçîéñêèõ ïðÿìîêðûëûõ, è ïðèáëèæàþòñÿ ê òàêîâûì
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òðèàñîâûõ òèòàíîïòåð. Êðîìå òîãî, êîñòàëüíîå ïîëå íàäêðûëüÿ íà âñåì
ñîõðàíèâøåìñÿ ó÷àñòêå ñíàáæåíî ïî÷òè ïðàâèëüíûì ïîïåðå÷íûì
æèëêîâàíèåì ìåæäó âåòâÿìè Sc è ïî÷òè íå ñóæàåòñÿ ïðîêñèìàëüíåå
ñâîåé âåðøèííîé ÷àñòè. Ýòî íå ñâîéñòâåííî ïðåäñòàâèòåëÿì ñåìåéñòâà
Oedischiidae (ðèñ. 1, á), âêëþ÷àþùåãî âñåõ êðóïíåéøèõ ïàëåîçîéñêèõ
ïðÿìîêðûëûõ, íî õàðàêòåðíî äëÿ ïðèìèòèâíûõ òðèàñîâûõ òèòàíîïòåð
(ðèñ. 1, à).

Permotitan vladimiri Gorochov, sp. nov.

Âèä íàçâàí â ïàìÿòü î âûäàþùåìñÿ ïàëåîýíòîìîëîãå Âëàäèìèðå
Âàñèëüåâè÷å Æåðèõèíå.

Ìàòåðèàë. Ãîëîòèï – ÏÈÍ, ¹ 1631/254-5, ïðÿìîé è îáðàòíûé
îòïå÷àòêè ñîãíóòîé âäâîå äèñòàëüíîé ÷àñòè íàäêðûëüÿ; Âîðêóòèíñêèé
óãîëüíûé áàññåéí, Óñèíñêîå ìåñòîðîæäåíèå, ñêâàæèíà ÓÊ-252 (ãëóáèíà
293.7 ì); âåðõè íèæíåé èëè íèçû âåðõíåé ïåðìè, ëåêâîðêóòñêàÿ ñâèòà,
ðóäíèöêàÿ ïîäñâèòà (êóíãóðñêèé – óôèìñêèé ÿðóñ); ñáîðùèê Â.Â.
Ïîãîðåâè÷, 1946 ã.

Îïèñàíèå (ðèñ. 8, ä). Íàäêðûëüå ñ 8 (èëè îêîëî òîãî) âåòâÿìè RA,
ñ 4 (èëè îêîëî òîãî) âåòâÿìè RS, ñ 8 (èëè îêîëî òîãî) âåòâÿìè MP+CuA1.
Ïîïåðå÷íîå æèëêîâàíèå ãóñòîå, ìåñòàìè ìåëêîÿ÷åèñòîå. Îêðàñêà
ñîõðàíèâøåéñÿ ÷àñòè íàäêðûëüÿ ñëàáî çàòåìíåííàÿ, îäíîòîííàÿ, ñî
ñëåãêà áîëåå òåìíûìè æèëêàìè.

Ðàçìåðû. Äëèíà îòïå÷àòêà – 89 ìì, ïðåäïîëàãàåìàÿ äëèíà
íàäêðûëüÿ – 140 ìì.

Ïîñëåñëîâèå

Àâòîð áëàãîäàðåí êîëëåêòèâó Ëàáîðàòîðèè ÷ëåíèñòîíîãèõ ÏÈÍ
ÐÀÍ çà áåñêîðûñòíóþ ïîìîùü ïðè ðàáîòå ñ êîëëåêöèÿìè è áàçàìè
äàííûõ Èíñòèòóòà. Îñîáàÿ ïðèçíàòåëüíîñòü âûðàæàåòñÿ ñîòðóäíèêó
ýòîé ëàáîðàòîðèè ïðîô. À.Ï. Ðàñíèöûíó çà ïîñòîÿííîå âíèìàíèå è
ìíîãî÷èñëåííûå öåííûå çàìå÷àíèÿ, à òàêæå ñîòðóäíèêó Íàöèîíàëü-
íîãî Ìóçåÿ åñòåñòâåííîé èñòîðèè â Ïàðèæå ä-ðó À. Íåëþ (Dr. A. Nel)
çà ïðåäîñòàâëåííóþ âîçìîæíîñòü èçó÷èòü êîëëåêöèþ êàðáîíîâûõ
íàñåêîìûõ ñâîåãî ó÷ðåæäåíèÿ.

Äàííàÿ ïóáëèêàöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äîïîëíåííûé âàðèàíò
äîêëàäà, ïîäãîòîâëåííîãî ê Ïåðâîé Ìåæäóíàðîäíîé Ïàëåîýíòîìî-
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ëîãè÷åñêîé Êîíôåðåíöèè â Ìîñêâå (òåçèñû äîêëàäà ñì. Ãîðîõîâ, 1998á).
Ðàáîòà ïîääåðæàíà ãðàíòàìè Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ
èññëåäîâàíèé ¹ 00-04-48833 è ¹ 04-04-48189, ãðàíòîì Åâðîïåéñêîãî
Íàó÷íîãî Ôîíäà (ESF Network on fossil insects) äëÿ êðàòêèõ âèçèòîâ
(1998 ã.) è Ïðîãðàììîé Ïðåçèäèóìà ÐÀÍ “Ïðîèñõîæäåíèå è ýâîëþöèÿ
áèîñôåðû” (2004 ã.).
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Summary

This paper is an attempt of clarification of the systematic position,
volume, and scenario of appearance of the fossil order Titanoptera. For
this clarification, the hypotheses about early differentiation of Pterygota
and about synapomorphies and hypothetical ancestor of Polyneoptera,
the possible scenarios of origin of polyneopteran superorders, and the
elements of phylogeny of Polyneoptera are shortly considered. The ideas
of earliest separation of the latters from all other known Pterygota, of
paraphyly of Polyneoptera, and of appearance of completely goffered wings
in a general ancestor of Pterygota are not supported. The provisional
opinions on division of Polyneoptera into superorders and on composition
of these taxa are proposed. The including of Titanoptera in the base of
superorder Orthopteroidea, the possibility of origin of the orders Orthoptera
and Phasmatoptera from Titanoptera, the including of Carboniferous
Geraridae and related forms in Titanoptera (as the separate suborder
Gerarina) are substantiated. The hypothesis about possible belonging of
Cenozoic Mantophasmatidae to Titanoptera is shortly discussed. The
possible autapomorphies of Orthopteroidea, the synapomorphies of its
orders, the reconstruction of mode of life of Geraridae, and the suborder
Gerarina composition are discussed. The genus Sthenaropoda is
resurrected from synonyms of the genus Gerarus; 2 new genera and a new
species of possible Gerarina from Carboniferous and Permian are described.
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