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оказался сконцентрированным в покоящейся' куколке, функционально 

вполне соответствующей яйцу (Новак, 1961). Куколка отделяет друг от, 

друга крылатые и бескрылые активные стадии развития и позволяет им 

эволюционировать независимо и использовать все преимущества каж­

дой из них., fiроизошедmее в результате появления куколки разобщение 
процессов морфогенеза и активных функций (питание, расселение и раз-. 

:множение) и явил ось вероятной причиной расцвета этой группы (Рас­

ницын, 19656). Таким образом, и Oligoneoptera объединяются одним толь­
ко признаком, недоступвым для изучения у форм, возможно, близких 

:к их предкам (вымеРIЩIе Diaphanopterodea), и способным появляться не­
зависимо. Как известно, полным превращением обладают некоторые Ра­

raneoptera - Thysanoptera, Aleurodidea, самцы Coccidea. Вторичностъ 

этого явления очевидна - для всех представителей Paraneoptera, в том 
числе и перечисленных выше, характерна эмбрионализация. Правда~ 

здесь она не столь глубока, как у Polyneoptera, в частности полное рас­
членение лапок происходит не в эмбриональном, а в постэмбриональ­

ном развитии (Расницын, 1965б). Тем не менее первые постэмбриональные 

стадии всех Paraneoptera можно считать настоящими нимфами, а не ли-
'чинками, как у Oligoneoptera. Таким образом, представление о монофи­
лии последних покоится на весьма ненадежном основании, и перепонча­

токрылые, как наиболее обособленная их группа, могут в дальнейшем 

оказаться происходящими непосредственно от каких-то Palaeoptera. 
Однако пока полифилия Oligoneoptera не доказана, эту груп:пу следует рас­
сматривать как единый таксон. Для нас же важно отсутствие резкой гра­

ни между ней и Palaeoptera: предполагаемые различия между ними не 
требуют серьез:irых отличий экологии их личинок, равно как не предпо­

лагает таких изменений и процесс превращения Archoptera в Palaeopte-:­
ra. В обоих случаях изменяется строение и поведение только поздних 
стадий развития - имагинальной при возникновении Palaeoptera, ним­
фальной (впоследствии кукол очной) - при превращении их в Oligoneop-: 
tera. Предполагаемая же Шаровым экология личинок Archoptera оказы­
F!аетСя той же самой, что и наиболее вероятная экология личинок первых 

Hymenoptera - питание микроспорами в шишках голосемянных. Это 
С9впilДение независимых гипотез подтверждает правдоподобность изло-' 

женных выше взглядов на пути становления отряда Hymenoptera. 

ДАЛЬНЕЙШАЯ ЭВОЛЮЦИЯ SYMPHYTA 

Анализ строения Symphyta показал, что нам не известно ни одного 
апоморфного признака, который объединял бы все надсемейства, проиsо­

ЦIедшие от Xyelidae, позволяя тем самым считать, что они отошли от 
Xyelidae единым стволом. 

По-видимому, таких стволов было два: от Xye1idae обособился с одной 
стороны предок Tenthredinidea, с другой - общий предок Megalodonti­
аеа, Cephidea, Siricidea и Orussidea. У первого надсемейства при этом 
появились такие апоморфные признаки, как узкая, глубоко вырезан~ 

ЩI.Я сзади переднеспинка, неподвижно соединенная со среднеспинкой, 

спинистернум, приросmий к переднему краю среднегруди, мощная по­

перечная фурка средне- и заднегруди, отсутствие терго-педальных., и не­

которых других мышц, короткий первый отрезок RS и сдвинутая дисталь­
но поперечная 2Г-ГБ переднего крыла, короткий яйцеклад, гениталии 

самцов, постоянно перевернутые и без перепончатого диска, на гоности­

лях, сдвинутые вверх от оснований антенн личиночные гла~ки. Эти из­

менения должны были уже произойти к моменту появления первых пред­

ставителей Tenthredinidea в древних фаунах, т. е. не позже середины юры. 

Остальные (скрытоживущие) Symphyta синапоморфны по таким при-
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знакам, как сдвинутые вниз верхнне ветви тенториума, проплевры, ши­

роко смыкающиеся по средней линии, субапикальное положение, пере"­

пончатых дисков гоностилей, сдвигание вниз глазков личинки, переме­

щение ее субанальных придатков к углам анальной щели и появление во 

слюнных жел~зах общей оболочки и четырехугольного в разрезе прото­

ка. Перечисленные признаки должны бщIИ быть приобретены общим 

предком Megalodontidea, Cephidea, Siricidea и Orissidea после отделения: 
его от ХуеНдае, но до обособления хотя бы одного из четырех надсе­

мейств , т. е. не позднее конца триаса. 

Помимо указанных выше признаков для всех членов рассматривае­

мой группы надсемейств характерно <lамыкание затылочного отверстия~ 

связанное с усилением мандибул, и обусловленное скрытым образом жиз"­

ни упрощение расчленения личинки - редукция всех складок брюш­

ного стернита, кроме поперечных. Однако эти особенности могли :возник"­

.путь независимо: у Megalodontidea усиливались режущие мандибулы, j{ 

у остальных - грызущие, способ существования личинок' тех и других 
резко различен, так что приспособление к скрытому образу жизни м()гщ) 

происходить параллельно. Поэтому замыкание головной капсулы и сок,.. 

ращение расчленения личинок могли возникнуть независи:мо и, следо­

вательно, позже. 

Отношения предков двух основных групп Symphyta с теми или ины­
ми подсемействами Xyelidae представляются следующими. Соединение 

SC и С с птеростигмой, укороченнщй яйцеклад, открытый в большинстве 
случаев образ жизни и дор зальное положение глазков личинки сближают 

Tenthredinidea с Macroxyelinae, а перевернутые гениталии самцов .....: е: 
Xyelinae. Впрочем, последний признак, как мы видели, часто в()зникае'В 
независимо, и сходство по нему может быть конвергентным. Предок Mega­
lodontidea - Siricidea по своей экологии и морфологии личинки сближа­
ется с Xyelinae, личинки которых ведут вполне скрытый образ' жизни и: 
обладают сдвинутыми книзу глазками, а по морфологии имаго - кМа­

dygellinae. Впрочем, одно другому не противоречит, посколькуМаdуgеl~ 
linae морфологически легко выводятся из Xyelinae, а экологически, су­
дя по яйцекладу Sirecomima, должны были быть весьма сходными с ними; 
С другой стороны, Pararchexyela, габитуально довольно сходная с пред ... 
ставителями этой группы, явно более древнего происхождения - строе­

ние ее SC более примитивно, чем у Archexyelinae. Если эта форма не пред­
ставляет третью, независимую линию потомков Xyelidae, а действитель­
но родственна Megalodontidea, Cephidae и Siricidea, то возникновение' 

всех этих на()екомых аВТQматически сдвигается в глубь эволюции Xyelii... 
дае. Однако поверхностное' габитуальное сходство ЖИЛRования крыла от­

нюдь не доказывает действительного родства Pararchexyela с этимИ на­
секомыми. Поэтому имеющиеся к настоящему времени данНые все же поз": 

воляют считать Tenthredinidea ПОТОМRами каких-то, ближе нам не и::t': 

вестных Macroxyelinae. Равным образом можно предполагать, что общий 
предок Megalodontidae, СерЫдеа, Siricidea и Orussidea обладал призна": 
ками Madygellinae и был членом этого подсемейства. 

Среди надсемейств скрытоживущих Symphyta наиболее обособлены 
Megalodontidea, характеризующиеся гипертрофированными режущими 

мандибулами, соединением наЛИЧНИRа И,гипостом медиальнее осно:ваНИD 

мандибул, редуцированным яйцекладом, не способным обеспечить пол­

ное погружение яйца в ткань растения, и обитанием в гнездах, построен.! 

ных с помощью паутины. Эти признаки должны были появиться после обо­

собления надсемейства, но до появления первых типичных его предстаВ,lI": 

телей, т. е. не позже середины юры. 

Представители других надсемейств перешли к ПРОRладыванию ходов 

в тканях растений, преимущественно в древесине. В связи с этим они при­

обрели мощные грызущие челюсти, а их ЛИЧИНRИ, кр'оме того, -направ-

11* 103, 



J1енный назад супраанальный отросток, впоследствии редуцировавшийся 

у Orussidea. Придатки и раС'Iленение личинок подверглись большей или 
меньшей степени редукции. Длл имаго Siricidea, Cephidea и Orussidea так­
::же очень характерна редукция неизмененной (наружной) вершинной шпо-

ры пер~дних голеней и спинистернума переднегруди и срастание передних 

;ветвей среднегрудной фурки. Общий предок трех эндофитных надсемейств 

должен бы.тr приобрести все эти ПРИ8наки до Ha'Ia.тra юры, когда появ­

J1ЛЮТСЛ первые представите.тrи Siricidea. 
Среди трех рассматриваемых надсемейств бо.тrее обособ.тrены Cephidea. 

По многим признакам, особенно .тrИ'Iиночным, Cephidae примитивнее 5i­
:;ricidea и Orussidea, по другим. они аутапоморфны, поэтому Cephidae не 
:могут быть ни предками, ни потомками двух других групп. R апоморф­
ным признакам Cephidae можно отнести уда.тrение оснований антенн от 
:па.тrичника, резкое сужение костального по.тrл, редукцию шероховатого 

полл переднего крыла и ценхров заднеспинки, .тrатеральную сплюснутость 

брюшка, срастание гоности.тrей с гонококсами и утрату их перепончатого 

диска, а также свлзь .тrичинок с покрытосемлнными растениями. Все эти 

<особенности до.тrжны были полвиться у предка Cephidea до нача.тrа мела, 
:поскольку в пограничных между юрой и Me.тroM от.тrоженилх найдено кры­

·.i10 преДСТ,авите.тrл Cephinae, бо.тrее специа.тrизированного морфо.тrогиче­

-СКИ подсемейства единственного семейства Cephidae. 
Становление 5iricidea сопровождалось замыканием затылочного от­

;верстил в резу.тrьтате смыканил гипостом (а впос.тrедствии и постген), 

lJIолв.тrением игловидного, механически более совершенного лЙцек.тrада и 

х.тrубокоЙ редукцией раС'I.тrененил, придатков и глаз .тrичинки. Произош­

ло это не позднее самого конца триаса. 

Orussidea, веролтно, лв.тrяютсл непосредственными потомками 5iri­
-cidea. Об этом говорит' не TO.тrЬKO отсутствие у них аутоплезиоморфных 

привнаков, но и их синапоморфил с частью поCJiедних: поперечный шов 

среднеспю{Ки, характерный для Orussidea и БО.тrьшинства Siricidea, еще 
не развит у Anaxyelidae и Gigasiricidae. По-видимому, первые Orussidea 
()бособи.тrись от основного ствола Siricidea уже пос.тrе того, как от него ото-

\ m.тrи упомянутые два семейства, но не позже середины юры, поскольку 
остатки Paroryssidae известны из верхнеюрских отложений. Более 

подробно родственные свлзи. Orussidea и 5iricidea будут рассмотрены ПОВ­
дне е, в ходе анализа эво.тrюции последних. 

эволюция TENTHREDINIDEA 

Наибо.тrее примитивное семейство Tenthl'edinidea, Xyelotomidae, по 
м:орфо.тrогии имаго может рассматриваться в качестве общего предка всех 

остальных. Небольшое число члеников жгутика их антенн не явллется 

серьезвым тому преплтствием, поско.тrьку у Xyelocerus антенны восьми­
члениковые - всего на один членик меньше, чем наиболее типичные 

:антенны Tenthredinidae. У Blasticotomidae, Argidae и Cimbicidae 'Iисло 
члеников еще меньше, и лишь у Diprionidae и некоторых Pergidae оно 
увеличено, но здесь многочленистость антенн сопровождается гипертро­

.фиеЙ их функции (в частности, перистостью их жгутика у самцов) и, 

;вероятно, возник.тrа вторично. 

Blasticotomidae и Xyelotomidae объединнются рядом ДРlL\fИТИВНЫХ 
признаков (сохранение «ксиелидных» антенн, хорошо выраженного пер­

.во го отрезка RS и некоторых других особенностей) и могут не быть бо­

.лее родственны друг с другом, чем с другими семействами. Argidae и Blas­
tkotomidae синапоморфны по признакам глубокой редукции жгутика «КСИ­
'8лидныю) антенн и шестич.тrениковости ноги личинки, снабженной, прав­

да,различным коготковым аппаратом. С другой стороны, Argidae сбли­
жаются с Pergidae по признакам редукции поперечной 2r-rs переднего 



Rрыла, по одн:очлеНИRОВЫМ антеннам ЛИЧИНОR и по наличию у них слюн­

ных желез с вторичными ПРОТОRами, соединяющими главный с ceRpeTop­
н:ыми Rлетками. Blasticotomidae аутплезиоморфны по таким признакам", 
RaR спинистернум, приросший R среднегруди, но еще- не вошедший в ее­

состав, сравнительно примитивн:ая фУРRа, шестичлеНИRовые антенны ли­

ЧИНRИ, примыкающие R Rраям лба, и мандибулы, сохраняющие в основа-­
нии режущий Rрай, гомологичный молярной части челюсти. Все этО< 

делает правдоподобным предположение, что Blasticotomidae являютсЯ\ 
древней, независимой ветвью, произошедшей непосредственно от Хуе­

lotomidae. Argidae и Pergidae представляют, вероятно, вторую линию 

. эволюции Tenthredinidea, R третьей же относятся Tenthredinidae, Dip­
rionidae и Cimblcidae. Последние три семейства не обнаруживают суще­
ственных признаRОВ сходства ни с Argidae и Pergidae, ни с Blasticotomi­
dae. Они синапоморфны по таRИМ признаRам, RaR редуцированные ана­
плевральные швы среднегруди и преаПИRальные шпоры голеней, глуБОRО­

выемчатый, почти невидимый снаружи восьмой стернит самца, сильно раз­

витые брюшные НОЖRИ ЛИЧИНRИ и ее своеобразные слюнные железы с широ­

RИМ npoToRoM, ОRаймленным двумя рядами ceRpeTopHblx RлеТОR. Внутри 
этой группы, по-видимому, наиболее примитивны Tenthredinidae, из ROTO­
рых можно вывести остальные два семейства. Последние не обнаруживают 

определенных признаков, сближающих их друг с другом и противопо­

ставляющих третье~iУ семейству; вероятно, они произошли от Tenthre­
dinidae независимо. 

ТаRИМ образом, эволюция Tenthredinidea представляется в следую­
щем виде. Не позднее середины юры преДRИ надсемейства должны были 

приобрести признаRИ семейства Xyelotomidae, давшего три линии потом­
ROB. Одни из них не позднее начала Rайнозоя перешли R развитию в стер­
жнях вай паПОРОТНИRОВ и приобрели признаRИ Blasticotomidae. Две 
другие линии эволюции надсемейства приобрели хараRтерные СВОИ!: 

особенности также не позднее палеогена, ОТRуда уже известны предста­

вители всех современных семейств Tenthredinidea. С другой стороны, они 
едва: ли могли появиться намного раньше Rонца юры - начала мела. R 
этому времени относится наХОДRа первой листогрызущей ЛИЧИН:RИ (Vi­
timilarva) и Mesocephus, почти несомненно развивавшегося на ПОRрыто­
семянных растениях. Выше приводились соображения о том, что до вто­

рой половины мезозоя, точнее до появления покрытосемянных, питание 

зелеными частями растений, xapaRTepHoe для современных семейств 

Tenthredinidea, было мало распространен:о. Tenthredinidea довольно пло­
хо подчиняются закономерности, установленной Бенсоном (Benson" 
1945, 1964) и говорящей о частой связи более примитивных Symphyta 
с голосемянными. Этот фаRТ можно ИСТОЛRовать RaR УRазание на возмож­
ную вторичность таRОЙ связи в пределах надсемейства. Поэтому станов­

ление обеих основных групп современных Tenthredinidea мorло быть свя­
зано с ВОЗНИRновением ПОRрытосемянных растений и приурочено, сле­

довательно, RO второй половине мезозоя. 

Дивергенция Rаждой из двух главных линий эволюции Tentredini­
dea должна была заRОВ:ЧИТЬСЯ R началу RаЙнозоя. При этом диверген­

ция Argidae и Pergidae сопровождалась у первой группы полной реДУR­
цией ЖГУТИRа с образованием xapaRTepИblx треХЧЩШИRОВЫХ антенн и 

появлением у личинки парных ROfOTKOB и полного расчленения грудных 
ног, а таRже хорошо развитых брюшных ножеR. 'у Pergidae восстанови­

лось гомономное расчленение антенн и исчезла поперечная m-cu заднего 
Rрыла. 

ПреДОR второй ветви Tenthredinidea еще до дивергенции приобрел. 
RaK мы видели, признаRИ номинального семейства. Отделение CimHci­
dae от древних Tenthredinidae сопровождал ось появлением головчатых 
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.антенн, исчезно.вением RS lvlежду ячейками 1г и 2гт и неко.то.рыми другими 
изменениями. Важнейшими изменениями, характеризо.вавшими о.бо.со.б­

.ление Diргiсшidае, были гипертро.фия их антенн, редукция по.переч­

но.й 2r-rs И перехо.д личино.к на питание хво.Йными. 

ЭВОЛЮЦИЯ СRРЫТОЖИВУЩИХ SYMPHYТA 

В надсемействе Megalo.do.ntidea ро.дственные связи о.стаются со.вершен­
но. неясными. РаmрhiШdае и Xyelydidae габитуалЬно. схо.дны друг с 

друго.м, но. схо.дство. их о.бусло.влено. преимущественно. симплевио.мо.р­

фией (жилко.вание крыльев и о.тчасти стро.ение антенн). Рагаращ­

philiidae . известны лишь по. о.дному отпечатку пло.хой сохранности, их 

>своео.бразное жилко.вание не обнаруживает сколько.-нибудь существенных 

признаков сходства с другими членами надсемейства. Megalodontidae 
()чень бливки к Pamphiliidae по признакам личинки, но у двух других ce~ 
::мейств личинки вообще не известны, а имаго. Megalo.do.ntidae еще 

:менее похо.же на других 'Megalo.do.ntidea, чем РагараmрhiШdае. 
Дивергенция Megalo.do.ntidea на четыре семейства произошла не по.зд­

:нее середины юры, по.ско.льку ив верхней юры иввестны о.статки двух се­

мейств. По.рядо.к дивергенций, приведших к обово.блению семейств, не 

Иввестен. Становление Xyelydidae, иввестных то.лько. ив средней или по.­
.зднеЙ юры, сопровождал ось редукцией осно.вания' СuЛ переднего. крыла с 

выпрямлением М + СиА и исчезновением SC ваднего. крыла, ос­

'Тальных семейств - по.степенноЙ редукцией увеличенно.го третьего 

членика антенн (во.вмо.жно., еще не про.иво.шедшеЙ у Parapamhi­
liidae) 11 увеличением го.ло.вы. По.следнее, впро.чем, характерно. и для мно.­
гих Xyelydblae, а у других члено.в надсемейства мо.жет идти несколько 
по.-разному, так что. весьма вероятна ко.нвергентная природа этого. приспо.­

со.бления у представителей разных семейств Megalo.dontidea. 
По.мимо. перечисленных о.со.бенно.стеЙ, о.бщих для Pamphiliidae, Рага­

раmрhШidае иМ'еgаlо.dо.ntidае, у представителей первого. семейства во.вника­
ют уко.ро.ченные первый о.трево.к RS и по.перечная 1т-си и расщепленный 
вто.ро.Й тергит брюшка. Pamphiliidae появились не повже палеогена и 
сохранились доныне. У представителей двух других семейств исчевла 

SC, кроме того., у Megalo.dontidae в результате выпрямления R костальное 
поле стало увким и ровным, первый отрезок RS оказался направленным 
ко.со. к о.сно.ванию крыла, преэпистерны прио.брели трапециевидную фор­

му, к их переднему краю прирос спинистернум, а на члениках жгутика 

антенн по.явились о.тростки, часто. расширенные к вершине. Megalo.don­
tidae известны только. из со.временно.Й фауны. Для пло.хо. со.хранивmихся 

позднеюрских Parapamphiliidae характерно уко.рочение первых отрезков 
RS и М при расширенно.м ко.стально.м по.ле и развито.м о.сновании СиА. 

Эволюция Cephidea здесь по.ДРGбнее не разбирается, потому что в этой 
i'руипе нам известно. только. о.дно семейство.. 

В надсемействе Siricidea первичной, исходной для о.стальных семейств 
I'руnnой мо.гут быть Gigasiricidae, обладающие множество.м примитивных 
прщзнаков .. Anaxyelidae, о.бо.со.бившиеся о.т них раньше других групп 

(мо.жет быть, кроме Sepulcidae и Myrmiciidae), к середине юры утратили 
про.до.льный ствол SC И поперечные 2г-т переднего. крыла и 1г-т заднего. 
R настоящему времени о.т этого. неко.гда мно.гочисленно.го. семейства со.­

хранился единственный реликт, Syntexis libocedrii RohW. 
Xiphydriidae, Karatavitidae и Siricidae, обладающиепо.перечным швом 

среднеспинки, должны были о.тделиться от Gigasiricidae общим ство.ло.м. 
Sepulcidae и Myrmiciidae, строение среднеспинки которых не известно., 

'Также мо.гут о.казаться членами этой группы, однако то.чно.е их место. в 
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филогенезе Siricidea не известно. Первые могут оказаться, например, 

предками Xiphydriidae, Karatavitidae и даже Anaxyelidae, вторые - по­

томками Siricidae или непосредственно Gigasiricidae. Если же возвра­
~иться к трем семействам, для которых доказано наличие поперечного 

шва, то Siricidae, сохранившие продольный ствол SC и дистальное поло­
жение си-а, но утратившие примитивное строение поперечного шва и пер-

80ГО отрезка RS, оказываются наиболее обособленными в этой группе. 
Xiphydriidae и Karatavitidae более близки друг к другу, l,Io базальное сме­
щение 3г-т у первых и редукция ценхров и шероховатого поля у вторых 

ие позволяет считать какое-либо из этих семейств предком другого. 

Однако общий предок Xiphydriidae и Karatavitidae вполне мог быть пред­
ком и надсемейства Orussidea, поскольку даже более примитивные Раро­
ryssidae (вероятные предки современных Orussidae) не общщают, по-види­
мому, ни одним признаком, аутплезиоморфным по отношению 

R предку Xiphydriidae и Karatavitidae. С друrой стороны, Karatavitidae 
.обладают множеством апоморфных признаков, сближающих их с высшими 

перепончатокрылыми (Apocrita). R таким признакам относятся поперечный 
шов среднеспинки, редукция ценхров и шероховатого поля, полная ре­

дукция SC, сдвинутая базально 2г-рв, сужение брюшка между первыми 
,Двумя его сегментами и т. д. Возможно, что Karatavitidae действительно 
являются предками Apocrita или по крайней мере близки к ним, однако 
более серьезное рассмотрение этого важного вопроса требует не только 

l'лубокого анализа современных представителей высших Hymenoptera, но 
и описания многочисленных, часто очень примитивных юрских Apocrita 
(Расницын, 1968а), что далеко выходит за рамки настоящей работы. 

Схематическое изображение эволюции перепончатокры.'Тых подотряда 

Symphyta приведено на рис. 273. 

АНАЛИЗ ПУТЕй 

БИОЛОГИЧЕСIЮГО ПРОГРЕССА ЭУМРНУТА 

В СРАВНЕНИИ С LEPIDOPТERA 

Бабочки и Symphyta (главным образом Tenthredinidea) весьма сход­
ны экологически. И те и другие являются преимущественно открытожи­

ВУЩИl\Ш филлофагами, и в той и в другой группе появляются формы, де­

дающие мины в тканях листа, свертывающие листья, делающие паутин­

lIЫe гнезда, галлы, питающиеся внутри стеблей и плодов, и Т. д.JIичинки 

Tenthredinidea и гусеницы бабочек габитуальRO очень сходны. Происхожде­
ние или расцвет обеих групп тесно связан с появлением покрытосемянны:х: 

растений. Бабочки, правда, представлены значительно большим числом 

:видов - порядка 100 тысяч (Grasse, 1949-1951), тогда как у Tenthredi­
llidea их всего около 5000 из приблизительно 5500 видов Symphyta (Ben­
son, 1951-1958). Общая изменчивость строения бабочек (как взрослых, 
так и личинок), по-видимому, меньше морфологического разнообразия 

Tenthredinjdea. Правда, экологическая пластичность Lepidoptera выше -
.среди них довольно много обитателей почвы, есть хишные и водные 

4JOPMbl, не представленные среди личинок Symphyta, наконец, они много­
численны во всех климатических зонах, тогда как Symphyta связаны 

преимущественно с северной умеренной зоной. Однако численность обеих 

рассматриваемых групп, по крайней мере в умеренной зоне, кажется сра­

внимой. Об этом свидетельствуют, например, результаты круглосуто­

чных кошений, проводившихся в 1965-19671'1'. Ю. И. Черновым и его 
сотрудниками. Согласно данным, которые Чернов любезно сообщил ав­

'ТОРУ, личинки Tenthredinidea по числу и по биомассе в несколько раз бо­
лее обильны, чем гусеницы бабочек, в различных биотопах тундры Тай­

мыра и в открытых местообитавиях Подмосковья. Под пологом леса 
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и в Подмосковье, и в Стрелецкой степи количество и тех и других при-­

блиsительно одинаково, и лишь в открытой степи гусеницы окаsываются в­

несколько рав более многочисленными, че~ личинки пилильщиков. Та-­

ким обраsом, эти группы в умеренной воне достигли сравнимого" 

уровня биологического прогресса, однако раsными способами, хотя OНR; 

И sанимают практически одну и ту же экологическую нишу. Раsница со-­

стоит прежде всего в количестве видов, населяющих одну и ту же тер­

риторию, и в плодовитости. Шарп (1910), например, приводит для Англии' 
2000 видов бабочек, а Венсон (Вепвоп, 1951-1958) - всего 400 с неболь-­
шим видов Tenthredinidea (460 видов всех Symphyta). В Московской об-­
ласти по устному сообщению Е. М. Антоновой найдено около 1400-1500' 
видов бабочек, а по данным Л. Г. Прохоровой, также не опубликован­

ным, около 370 видов Symphyta, иs них приблизительно 320 видов 
Tenthredinidea, т. е. тоже в 4-5 раз меньше, чем бабочек. 

Плодовитость Symphyta Венсон (Вепвоп, 1950) оценивает в среднем 
в 60 яиц с максимумом в 1000 яиц у Urocerus (Siricidae) и минимумом в 
16 у Acantholyda (РаmрhiШdае). Сходные данные получены Иватой (lv.cata>t_ 
1958) при вскрытии многочисленных представителей подотряда. При этом 
плодовитость, превосходящая 200 яиц, характерна только для Sirici­
дае и Xiphydridae. причем особенно высокое число яиц первых, блиsкое к: 
1000, очевидно, свяsано с двух-трехлетним их жиsненным циклом. Инте­
ресно, кроме того, что среди остальных Symphyta более высокая плодо­
витость (до 100-150 яиц) и регулярное раsвитие нескольких поколений в­
течение года характерны преимущественно для высших представителей 

подотряда - Tenthredinidea (некоторые Tenthredinidae, Diprionidae) и 

Siricidea. Наоборот, более примитивные Symphyta (Xyelidae, Megalodon­
tidea, Cephidae, Blasticotomidae) обладают обычно очень небольшой пло­
довитостью, порядка 20-50 яиц, и лишь одной генерацией в год (Вепвоп, 
1950; Iwata, 1958, и данные авторы1). Очень низка плодовитость также­

у крайне специалиsированного Orussus (Соорет 1953; Iv:ata, 1958). 
у бабочек картина, в общем, обратная - наиболее типичное число 

яиц видимо порядка 500-1000 (Поспелов, 1935; МеН, 1940; Ваует, 1967" 
и др.), причем наибольшая плодовитость характерна, по мнению Мелла 

(МеН, 1940), для более примитивных (особенно Hepialidae), а наимень-­
шая - для высших (Rhopalocer'a и др.) 2. R тому же для бабочек, видимо,_ 
более характерно развитие нескольких поколений в год, чем для Symphy-­
ta, что еще более подчеркивает разницу между ними в этом отношении. 

ЧТО касается большого числа видов бабочек, то по:м:имо экологической 

пластичности этих насекомых оно может объясняться наличием эффек­

тивного и лабильного аппарата репродуктивной изоляции в виде разно­

образно и часто ярко окрашенных крыльев бабочек и сильно развитой­

системы пахучих волосков, продуцирующих половые аттрактанты ле­

тучие видоспецифичные вещества, обеспечивающие встречу полов. Дей-­

ствительно, представим две популяции, некоторое время бывшие геогра­

фически изолированными И" при этом дивергировавшие настолько, чтО> 

при последующей встрече, вызванной разрушением географической пре­

грады, скрещивание ь[ежду ними оказалось возможным, но жиsнеспособ­

ность гибридов несколько снизилась. В реsультате встречи популяпий­

должен начаться обмен генами и, следовательно, их сближение, умень­

шающее отрицательный эффект скрещивания. Однако, поскольку этот 

эффект еще не исчез, будет идти и отбор приспособлений, препят:­

ствующих скрещиванию, постепенно ослабевающий по мере сбли-

1 30-40 яиц по результатам вскрытия трех самок Xyela julii Breb. 
2 Очевидно, исключением из этоrо правила являются Micropterygidae, отклады­

вающие всето около 150 яиц (1vIартынова, 1950). Впрочем, это совершенно особые на­
секомые, относимые нередко 1\ отдельному отряду Zeugloptera. 
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:жения популяций~ Результат при равной исходной жизнеспособ­

яости гибридов з3,висит от легкости появления эффективных изоли­
_рующих механизмов.. в случаях быстрого ИХ' возникновения обмен 

.I'енами может затор;)юзиться настолько, ~TO обусловленное им сбли­

жение популяций будет подавлено их дивергенцией, вызванной исход­

ными раЗЛ!ИИЯl\IИ экологии и генетик о-автоматическими процесса­

~и. Это приведет к полному обособлению видов. При более. медленном 

развит,Ии механ,Измов репродуктивной изоляции, наоборот, обмен гена-

2J:И может успеть уничтожить разлиЧия между популяциями и повысить 

.;жизнеспособность гибридов до нормы прежде, чем изолирующие меха­

низмы станут сколько-нибудь эффективными. В результате отбор на не­

-скрещиваемость исчезнет, изолирующие механ,Измы разрушатся ,И по­

луляции объединятся. Очевидно, что в тех условиях, при которых попу­

.ляции бабочек успевают раздел'иТЬСЯ, для Symphyta может оказаться 
более вероятным слиян,Ие популяц'иЙ. Возможно, с этим отqасти ,И связа­

;но большое разнообраЗ'ие бабочек. Другой причиной могут оказаться 

:некоторые особенности генетики перепонч:атокрылых, делающие большой 

.размер 'популяции особенно выгодным для них (см. ниже). 

Очень важной характеристикой организма является его плодовитость. 

'Она отражает смертность потомства, поскольку известно, что среднее 

:многолетнее значение численности популяций по сравнению с темпами 
размножения изменяется медленно и может считаться приблизительно 

.постоянным. Это значит, что из числа потомков каждой пары организ­

мов независимо от их плодовитости в среднем только одной паре удается 

·оставить свое потомство (Richards, 1961). Поскодьку у всех организмов 
-в ЮIЖДОМ поколении гибнет все потомство, за исключением двух особей, 

ллодовитость отражает прежде всего среднюю смертность вида, т. е. 

,{\пособность его особей противостоять внешним воздействиям. В услови­

ях, сравнимых по уровню сложности среды, плодовитость, следователь­

но, отражает индивидуальную устойчивость организма, его способность 

.противодеЙстВовать факторам среды, причем плодовитость тем выше, 

чем меньше· индивидуальная устойчивость. Последняя определяется сте­
ленью независимости, автономности организма от среды. Понятио авто­

яомности от среды является, как известно, весьма близким к морфофунк­

.циона;;rьному прогрессу 1. Таким образом, плодовитость в ус;;rовиях 

.равноценноЙ среды отражает в определенной степени уровень морфофунк­

ционального прогресса (3авадский, 19(8). В то же время разные эколо­
гиqеские ниши имеют тенденцию становиться равноценными в этом смы­

-еле. Действите;;rьно, если какая-нибудь ниша более благоприятна и 

обеспечивает более легкое выживание по сравнению с соседними, то способ­

'Ность организмов мигрировать и изменяться приведет за достаточное вре­

.мя к интенсивной колонизации такой ниши. В результате увеличение 

. биотической составляющей факторов среды компенсирует недостаточную 
:жесткость и напряженность существовавших ранее связей членов цено­

.sa друг с другом и с абиотической средой, и ниша станет равноценной 

. другим, с;;rедовательно, недоступной для интенсивной колонизации. Та­
ким образом, экологические ниши и биоценозы в целом представляются 

как бы с,Истемой сообщающихся сосудов, в которых роль соединитель­

.ных трубок играет способность организмов к эволюции и миграции, а 

1 Эту форму прогресса мы называем морфофующиональной, поскольку морфофи­
.зиологическиЙ; прогресс слишком тесно связывался Северцовым с энергетическими про­

~ессаШiI «<уровень энергии жизнедеятельности}}), которые, по-видимому, слабее скор­

релированы с прогрессивной: эволюцией, чем степень автономности организма от среды 

(Аршавский, 1966). Существеннейшим способом достижения такой автономности ЯВ­
ляются, RaJ:t известно, развитие нервной системы - один из наиболее очевидных при­

знаков прогресса-и друтие пути совершенствоваиия регуляторных СIIособиостей орга­

.:1Iизма (Поиомареико, 1966; Расницыи, 1966б) • 
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fPоль земно~о притяжения - естественный отбор. ПОСRОЛЬRУ условии 

Ба земле непрерывно меняются, а миграция и особенно эволюция требу-

301' значительного времени (eMRocTb «сосудов» изменчива, а ПРОПУСRнаи 

<способность соединяющих их Rаналов мала), то в отдельных нишах воз­

можны иногда ЗRачительные временные ОТRлонения от среднего уровня • 
.специализированные обитате.:rи таRИХ недолговечных (в эволюционном 

:масштабе) ниш могут обладать НИЗRОЙ плодовитостью, не будучи прогрес-

сивными, однаRО и время жизни таRИХ групп будет RОРОТRИМ. Если же 

.ориентироваться на сравнительно долго живущие группы, в частности 

.на TaRcoHM более высокого ранга, чем вид, то ЭRологичеСRие ниши можно 
<Считать приблизительно равноценными, а плодовитость -:- отражением 

'уровня морфофУНRционального прогресса. 
Интересно, что уменьшение плодовитости не ТОЛЬRО является следст­

:!!ием J.\>юрфофУНRционального прогресса, но и может способствовать прог­

,рессу био.:rогичеСRОМУ. R.aR ПОRазал Викторов (1967), уменьшение пло­
довитости облегчает управление численностью, позво.:rяя достигнуть 

яеобходимого изменения плотности популяции и меньшим изменением 

--смертности. 

При сравнении плодовитости разных организмов нужно помнить, 

что для этой цели следует рассчитывать число потомков не на одну сам­

ку, а на одну особь в роди.тельскоЙ попу;-]яции, или, что то же самое, чи­

q:ло ca:M:OR в потомстве одной саМRИ. Для этого общее число ПОТО~fRОВ нуж­
но умножить на до.:rю caMoR в популяции. При учете этого фаRтора раз­
ница между плодовитостью бабочеR и Symphyta неСRОЛЬRО уменьшится: 
:у первых самцы обычно не менее многочисленны, чем самки, у вторых 

наоборот, они состаВ.JЯЮТ в среднем всего ОRОЛО 1/3-1/4 популяции (Ве·, 
,ржуцкий, 1966). С другой стороны, плодовитость должна рассчитывать­
~я за единицу времени, а не на поколение, TaR что при наличии неСRОЛЬ­
мих ПОRолений в год п.:rодовитости Rаждого из них должны СRладываться. 

Бабочки, по-видимому, чаще дают несколько поколений в год, чем Sym­
:phyta,TaK что учет этого фактора скорее всего увеличит разницу в пло­
довитости. 

Сказа'нное выше позволяет сделать вывод о том, что при сравнимых 
.УРОВНЯХ биологического прогресса Lepidoptera и Tenthredinidea у пос.:rед­
них он достигается увеличением морфофункциональной прогрессив­

lIОСТИ. Поэтому уместно поставить вопрос о ROHKpeTRblX прогрессивцых 
npиспособлениях. Некоторые, из таких приспособлений обеспечивают, 

по-видимому, относительно низкую смертность яиц. Действительно, 

многие авторы указывают на смертность яиц Tenthredinidea в пределах 
0-25% (Thalenhorst, 1942, 1953; Niklas, 1943; Griffiths, 1959; Forbes, 
Daviault, 1964; Dahlsten, 1967), причем в некоторых ив этих случаев низкая 
.смертность яиц наблюдается даже при снижении общей численности. У 

-бабочек на стадии яйца, наоборот, часто гибнет более половины потом­

ства (Ito, 1959, 1961). Известны, правда, отдельные укавания и на ничто ж­
дую гибель яиц не:которых бабоче:к (Schwerdtfeger, 1941а; ОНо, 1964), 
и на повышенную смертность яиц Tenthredinidea. Однако многие данные 
о значительной гибели яиц последних относятся R моментам реЗRОГО 
падения численности популяции: расчеты, приведенные например, у Ше­

ри и Дюсосуа (Geri, Dusaussoy, 1966) и Дальстена (Dahlsten, 1967), сви­
детельствуют о том, что в этих случаях в потомстве Rаждой самки до има­

гинальной стадии доживает в среднем значительно меньше одной саМRИ. 

При этом данные последнего. автора свидетельствуют о том, что смерт­
:ность яиц в наибольшей степени Rоррелирует с интенсивностью падения 

численности: при смертности яиц в 14,5; 18 и 34% яйцеПРОДУRЦИЯ после­
дующего ПОRоления составляла соответственно 31, 23 и 18 % от СОВОRУП­
ной плодовитости предыдущего. Другие аналогичные случаи высо­

IЮЙ смертности яиц (Benjamin, 1955; Ryvkin, 1963; Kfistek, Mrkva, 
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1963, и др.) также, видимо, могут быть связаны с падением численности 
популяции. Поэтому весьма вероятно, что у Tenthredinidea в условиях 
равновесной популяции на стадию яйца приходится в среднем менее· 

20-30 % совокупной смертности. Столь низкая смертность яиц может 
быть отчасти обусловлена примитивной формой заботы о потомстве у этих 

насекомых, выражающейся в откладке яиц внутрь тканей растений, в 

условия постоянно максимальной влажности, полной защиты по край­

ней :мере от ХИЩНИКОВ И возможности роста зародыша в яйце помимо жел­

тка за счет всасывания окружающей яйцо влаги (Веnsоп, 1950). Правда~ 
это не объясняет причин часто ничтожной (до 5, реже 15-20%) смерт­
ности яиц Рашрhiliidае (Schwerdtfeger, 1941в, Rohrig, 1953; Kudela~ 

1957). Pamphiliidae экологически близки к Tenthredinidea, их яйца 

также способны увеличивать свои размеры за счет соков растения (Sch­
werdtfeger, 1941 в), однако откладываются они открыто на поверхность 

растения. Поэтому кажется совершенно необъяснимым, каким образом 

Pamphiliidae обеспечивают не только малую смертность открыто распо­
ложенных яиц, но и самую возможность своего существования при край­

не низкой плодовитости (в среднем порядка 20-40 яиц) и двух-трех­

летней генерации у части популяции многих видов. 

у многих Tenthredinidea сравнитедьно низка смертность и молодых 
личинок, часто не превышающая смертности взросдых личинок и особен­

но предкуколок и куколок в коконах (Thalenhorst, 1942; Griffiths, 1959; 
Ito, 1961; Geri, Dusaussoy, 1966; Dahlsten, 1967). У бабочек, наоборот,. 
смертность молодых гусениц нередко бывает очень велика (Schwerdfe­
ger, 1941а; Ito, 1959, 1961). Повьш:i:енная устойчивость молодых личинок 
Tenhtredinidea, также характерная для бодее высокоорганизованных 

животных (Но, 1961), может быть объяснена возможностью уведиченил 
размера их яиц за счет уменьшения числа посдедних. Особенно важно, 

что здесь удалось достигнуть большего сокращения их числа (и увеличе­

ния размера), чем этого можно было бы добиться только за счет сокраще­

ния эффективной плодовитости (т. е. рассчитанной с учетом соотношеНИJr 

полов и числа генераций). Дело в том, что у перепончатокрылых СИJIЬНо. 

сокращено необходимое число самцов в популяции, т. е. эффективная 

плодовитость (число самок в потомстве за единицу времени) уменьшена 

заметно меньше, чем абсолютная плодовитость. Уменьшение необходи­

мого числа яиц, развивающихся в самцов, и позволило перепончатокры­

лым доподните.Т[ЬНО уве.Т[ИЧИТЬ объем оставшихся яиц. 

Изменение соотношения полов произошло здесь в полном соответст­

вии с гипотезой о функциях самцов, предложенной Геодакяном (1965a~ 

б). Согласно Геодакяну, самцы выполняют функцию основного канала 

связи между отбором и генотипом следующего поколения: бо.1Jее изменчи­

вые, чем самки, они принимают на себя основной удар отбора, поскольку 

последний наиболее жестко эдиминирует крайние варианты индивидуадь­

ной изменчивости. Поэтому любые изменения среды в первую очередь 

сказываются на более изменчивых самцах, сдвигая в ту ИДИ иную сторо­

ну распределение генов в их генотипах. В процессе спаривания ~ после­

дующего размножения генотипические изменения самцов передаются 

потомству и отбор управляет генотипом последнего, почти не затрагивая 

самок и не снижая тем самым суммарной плодовитости популяции. 

Механизмы повышенной изменчив ости самцов в большинстве случа­

ев не известны, однако перепончатокрылые представдяют в этом отноше­

нии счастливое исключение. В отдичие от большинства других насекомых, 

их самцы развиваются из неоплодотворенных гамет и являются гапло-­

идами. Благодаря этому у них отсутствует эффект доминирования: лю­

бая мутация подностью проявдяет себя, не будучи подавленной дей­

ствием других гомологичных ей генов. Поэтому все мутации проявляют­

ея сначала у самцов перепончатокрылых, и только в том случае, когда 
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отбор допустит здесь значительную их концентрацию, эти мутации могут 

:проявиться и у самок (речь идет о рецессивных и полудоминантных му­

'Тациях, составляющих, как известно, большинство мутаций). Даже в 

:пределах тех вариантов, которые прошли отбор, самцы оказываются раз­

:нообразнее самок, значительная часть генотипической изменчивости ко­

"Торых скрыта доминированием, и в первую очередь подвергаются изби­

'Рательной элиминации при изменении условий существования. Благода­

iPЯ этому самцы перепончатокрылых с очень большой интенсивностью 

1Выполняют свою функцию канала связи между средой и генотипом сде­

.дующего поколения, одновременно являясь мощным барьером, защища­

:ющим самок от действия отбора и, следовательно, сильно снижающим их 

.емертность. Именно поэтому удалось снизить численность самцов без 

.заметного ущерба для их функций. 

у бабочек положение обратное - у них самцы не только диплоидны, 

~o И гомохромосо~шы, т. е. половые ХРОМОСОМ:Ы самцов одинаковы, а у 

<;амок различны, в противопо:тожность тому, что характерно для боль­

шинства других животных. В результате не самцы, а самки оказываются 

.гаплоидными по двум хромосомам (Х и У), следовательно, более разно­

<>бразны по контролируемым ими признакам:. 

Помимо возможности изменить в нужную сторону соотношение полов 

.гаплоидность самцов дает перепончатокрылым еще ряд преимуществ. 

Прежде всего она автоматически создает отрицательную обратную связь 

между соотношением полов последовательных поколений, поддержива­

mщую его на оптимаЛЬНО~1 уровне. Действительно, недостаток самцов 

лриводит к тому, что самки в большем количестве начинают откладывать 

яеоплодотворенные яйца, из которых выходят самцы. В следующем по­

колении количество последних увеличится, но если увеличение будет 

чрезмерным, С'амки по:тучат избыточное количество спермы и число не­

'ОIшоДотворенных самок сильно снизится. В результате уменьшится 

чис:то неоплодотворенных яиц и, следовательно, самцов. 

Будучи мощным фильтром для неблагоприятных мутаций, гаплоид­

IЮСТЬ са~:щов перепончатокрылых также эффективно удерживает их из­

менчивость в пределах оптимума, снижая йfертность ОСНовной части по­

пуляции - самок - за счет предотвращения выщепления у них неб:та­

топриятных мутаций. Однако этот эффект гаплоидности самцов полезен 

только при стабильных условиях: ~lОщный фильтр, отбрасывающий все 

<сколько-нибудь неблагоприятные мутации, сильно сокращает запас из­

менчивости популяции. В нормальной, диплоидной популяции равнове­

,сная частота неблагоприятной рецессивной мутации, обозначаемая 1 - q, 
как известно, равна 1 q = i u/s, где: s коэффициент селекции, т. е. 
разность между единицей и отношением смертности мутантов к смертно­

,сти НОIJмальных особей, u - частота появления данной мутации, часто­

'l'a мутирования гена в данном направлении. В полностью гаплоидной 
"популяции, где по:товой процесс отсутствует или диплоидная фаза крат­

я-овременна, 1 q= u/s, т. е. обычно на два-три порядка ниже, чем у 

..Диплоидов. У перепончатокрылых с их гаплоидными самцами 1 - q =u!s· 
·1/k, где k - доля самцов в популяции. Следовательно, частота 

рецессивной мутации у них всего в три-четыре раза больше, чем у гапло­
идов, что лишь несущественно приближает перепончатокрылых к нормаль­

"ным, диплоидным организмам. Такая обедненность скрытого запаса 

изменчивости в популяции перепончатокрылых должна снижать их эво­

люционнуюп..частичность, затруднять им процесс приспособления к из­

меняющимся условиям. Постоянные гаплоиды, относящиеся обычно к 

более примитивным группам (однок:теточные, низшие растения и т. д.), 

В таких условиях компенсируют малый запас изменчивости ускорением 

-оборота генов - увеличением скорости размножения (плодовитости и 

'чис:та поколений), благодаря чему увеличивается чис:т~ мутаций, прояв-
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ляющихся в единицу времени. Плодовитость Sympbyta, как мы видели,.. 
сравнительно очень мала, и она едва ли может быть компенсирована не-, 

которым увеличением по сравнению с бабочками размера популяции (мень­
шее число видов при сравнимой суммарной частоте особей). Если в. 

таких условиях Tentbredinidea смогли оказаться процветающей груп­

пой, то это свидетельствует об их высокой индивидуальной устойчи­

вости даже в изменчивой среде, т. е. о высокой автономности от- среды. 

этих насююмых. Трудно себе представить, чтобы такая устойчивость.,. 

«надеЖНОСТbl организма могла обеспечиваться одними только перечис,,:шв­

шимися формами примитивной заботы о потомстве, в частности скрытым 

развитием яиц, возможностью их роста и т. д. Дело здесь, видимо, в. 

каких~то других, пока недостаточно известных факторах, может быть" 

в большем разнообразии адаптивного поведения, в высокой организации 

нервной системы, развитие которой имело такое большое значение в. 

эволюции высших перепончатокрылых подотряда Apocrita (Родендорф,.. 

1950, Малышев, 1966). Действительно, среди Tentbredinidea есть формы, 
не только откладывающие яйца в защищенное место, но и охраняющие их 

и выведшихся личинок, например Perga, Dielocerus, Pachylota и дp~ 
(Веnsоп, 1938). При этому Perga a/tinis КЬу Карн (Сагпе, 1962) описы­
вает чрезвычайно сложные формы поведения взрослого насекомого и eг~ 

«олониальных ли'Чинок (тщательная подготовка места яйцекладки, сог­

ласованные действия личинок с непрерывным обменом информацией ме­

жду ними,высокая способность к зрительной и иной ориентации, на.ТIИ­

чие постоянных «лидеРОБ>} в колоннах мигрирующих личино« и т. д.). 

Некоторые менее яр«ие, но по существу сходные приспособления обнару­

живаются, видимо, и у других Tentbredinidea. Так, для многих ИЗ них 
характерны «олониальность личинок, разнообразие а«тивных способов. 

защиты вплоть до выбрасывания на ЗЩl.чительное расстояние различных 

ядовитых жидкостей и т. д. (Веnsоп, 1950). Возможно, для представите­
лей надсемейства действительно свойственно повышенное развитие нерв­

ной системы, однако для решения этого вопроса необходимы специаль­

ные исследования. 

Выше речь шла преимущественно (} Tentbredinidea.Megalodontidea­
экологически весьма близки к ним, и все сказанное о первом надсемей­

стве, возможно, относится и КО второму. Экология личинок остальных 

Sympbyta ближе « личиночной экологии жуков. Конечно, эти формы яв": 
ляются реликтами и никакого сравнения с уровнем биологического­

прогресса жуков не выдерживают. ' Однако интересно, что по способам при­
способления, обеспечившим Xyelidae, Cephidae и Siricidea саму возмож:'" 
ность со~ранения при наличии таких сильных' конкурентов, этим пере,· 

пончатокрылым соответствуют лишь высшие Coleoptera. Так, Ipidae Jif 

Platypodidae, подобно Siricidea, специально засевают субстрат, на «ото­
ром будут развиваться их личин«и, симбиотическими грибами. Attela­
bldae, подобно Cephidae, определенным способом обрабатывают живы'" 

растения, резко изменяя их свойства в направлении, благоприятном для 

развития личинок этих насекомых. В мужских шишках СОСЩI вместе С· 

личинками Xyela автор нахОДил только личинки долгоносика Anthono­
muв varians Pk. Что касается наиболее специализированных представи­
телей Symphyta, Orussidea, то их экологическими аналогами являются 
только такие высокоорганизованные насекомые, как паразитические пере­

пончатокрылые. 

Таким образом, Symphyta достигли сравнительно высокой степени; 

биологического прогресса за счет прогресса морфофункциональ­

ного. При этом большая индивидуальная устойчивость этих насекомых,. 

ВИДИМО, обусловлена разнообразием и сложностью адаптивного поведе­

вия, которые позволяют каждому отдельному организму выживать ,В ши-
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ро:ких пределах изменения среды. В результате популяция может не' 

подверrаться избирательному уничтожению и, следовательно, не эво­

люционировать в ответ на та:кие изменения. 

Интенсивное увеличение разнообразия способов индивидуальной ада-­

птации, ПО-ВИДИМОl>fУ, характерно уже для ранних этапов эволюции пере­

пончато:крылых. Это приспособление, позволяющее снизить необходимую, 

с:корость эволюционноrо ответа на изменение условий, возможно, яв­

ляется защитной реа:кцией на обеднение с:крытоrо запаса изменчивости и 

уменьшение эволюционной лабильности группы, обусловленные, :ка:к мы. 

видели, гаплоидностью самцов перепончато:крылых. 

Все с:казанное здесь о Symphyta в еще больmей степени относится к 
Apocrita, высшим Hymenoptera, гораздо дальmе ушедшим по пути, Ha~ 
чатому представителями первого подотряда. Индивидуальная устоИчи­

вость этих насекомых неред:ко гораздо выше (а плодовитость ниже), чем; 

у Symphyta, в связи с необычайным усложнением их поведения, превосхо­
дящим все достиrнутое беспозвоночными и низшими позвоночными~ 

Этой проблеме посвящены многочисленные, часто весьма обстоятельные, 

работы, не:которые из них упоминаются в предисловии. ' 



СПИСОК УСДОВНЫХ ОБО3НА ЧЕНИЙ К РИСУНКАМ 

_А, At , Az - анальные жилки 

-а, а!, а2 - анальные ячейки 

-<lса2, аz-аз - анальные поперечные жил-

ки 

-aeml , ает2, аетз - анэuимер nередне-, 

средне- и заднегруди 

-.ae8tl , aest2. аеstз - анэuистерн nередне-, 

средне- и заднегруди 

-ag1 - алаглосса 

аnn. Ь - базальное кольцо 

. а nt - антенна 

antr - антеннария 

__ ар. ет эпимеральная аподема передне-

груди 

.ар. ос - глазная аподема 

·ар. 8а - субанальный придаток 
4Г - аролиум (присоска) 

-аг. а - дуговидное основание анальных 

жилок 

Ах!. АХ2 - аксиллярные IL)1астинки 

-ах - аксиллы 

Ь. t. 8.- верхние ветви тенториума 

Ьа, bal , b~ - базаляре 

-bstl , bst2, Ь8tз - базистерниты передне-, 

средне- и заднегруди 

С - костальная жилка 

с. ах - аксиллярный корд 

се. С.- костальное поле 

с. gl.- железистая клетка 

с. осс - затылочный гребень 

с. pl плевральное ребро 

_.са - кардо 

са. cdhy - кардинальный сочлеиовный 

мыщелок гипостом 

.са. p1cx - коксальный сочленовный мы­

щелок плеврита 

.·са. р8СХ - коксальный сочленовНЫЙ мы­

щелок постэuистерна 

.са. stcx - коксальный сочленовнЫЙ мы­

щелок стернита 

-са. tncx - коксальный сочленовНЫЙ мы-

щелок трохантина 

-c1r - шпора 

,cly - наличник 

--сп - ценхр 

_сг - церк 

си - кусuис 

.си-а - кубитоанальная поперечная жил-

ка 

СиА - передняя кубитальная жилка 

СиР - задняя кубитальная жилка 

.си - цервикалин 

сх - тазик 

.а. т - переnоичатblЙ диск 

dg - дигитус . 
.ecga эктогалея 

17{) 

emt, ~mz, етз - ЭIIИмеры передне-, сред­

не- и заднегруди. 

enga - эндогалея 

e8tt , e8t2, еstз - эuистерн передне-, средне-

и заднегруди 

j - бедро 

j. ant - антеннальное отверстие 

j. ap1 - анаплевральная щель 

j. ju - фуркальная ямка 

j. та - мандибулярное отверстие 

j. осс - затылочное отверстие 

j. о - ротовое отверстие 

j. t. а - передние тенториальные ЯМЮl 

j. t. Р Г задние тенториальные ямки 

j. t. s - верхние тенториальные ямки 
jr лоб 

jst!, jSt2, jstз - фуркастерниты nередне-, 

средне- и заднегруди 

ga- галея 

gcx гонококса 

ge - щеки 

gl - глосса 

gl. асс - придаточная железа 

gsty - гоностилус 

gu - гулярная пластинка 

h - гумеральная поперечная жилка 

h!. h2 - гумеральные пластинки 

h. Ь - базальные зацепки 

h. d - дистальные зацепки 

h. т - срединные зацепки 

hy гипосто~1Ы 

hyp гипоuигий 

hyph - гипофаринкс 

J, J l , J2 - югальные жилки 

keml • kemz. kетз катэuимер передне-, 

средне- и заднегруди 

kest!, kest2, kеstз - катэuистерн передне-, 

средне- и задвегруди 

l. ph - фарингеальная пластинка 

l. йа - субанальная лопасть 

1. 8р - супраnедальная лопасть 

1. ввр - субсuиракулярная лопасть 

1b - нижияя губа 

1br - верхняя губа 

1c - лациния 

Zphr - латерофрагма 

ltgl , ltg2 - латеротергиты брюшка 

т - медиальная жилка 

т-си, 1т-си, 2т-си - медиокубитальные 

поперечные жилки . 
JИр, МРн МР2 - медиальные пластинки 

тси, 1тси, 2тси - медиокубитальные 

ячейки 

та - мандибула (верхняя челюсть) 

те - ментум 

mх - максилла (нижняя челюсть) 



N 1 , N2, N 3 - нотум переднее, средне-

иваднегруди. 

ос - сложный глав 

осс - ваТЫЛОR 

ocl - глаВОR 

осг - окулярия 

р. а - крыловой OTPOCTOR 
р. abd - брюшная ножка 
р. [Ь - нижнегубной ЩУ11ИR 

р. тх - нижнечелюстной ЩУnИR 

р. sa - супраанальный отросток 

р. е. а - передние ножки тенториума 

р. t. Р - задние НОЖRи тенториума 

р. tt - ъ,юст тенториума _ 
р. tt .. Р - вадний тенториальный мост 
(ложная гулярная пластинка) 

pbst - пребавистернит 

рсх - посткоксале 

pdc -педицеллюс 
pge - постгены 

pg1 - параглосса 

phr1 , ph~, рhгз - фрагмы 

p1. а ~ анальная складка 

pl. j - югальная склаДRа 

p1s - плевростомы 

pN1 , pNz, рNз постнотум передне-, 

средне- иваднегруди 

росс - постокциnут . 
ррс - препектус 

pr. есх - эnикоксальный отросток пле­

врального ребра 

prest1, prest2, ргеstз - преэпистерн перед­

не-, средне- и ваднегрудн 

prme прементум 

psc1 , PSC2, р8Сз - UpeCKYTYМ передне-, 

средне- иваднегруди 

pseBt1, рвеве2, psеstз - постэnистерн пе-

редне-, средне- и ваднегрудн 

psme - постментум 

psti - парастипес 

pt - птеростигма 

R радиальная жилка 

R 1 - передняя ветвь радиальной жилки 

r, 1 r, 2r - раднальные 'ячейки 

r-m, lr-m, 2r-m - ·радномеднальные по­

перечные жилки 

г-гв, 1r-r8, 2г-гв - поперечные жилки ме­

жду R1 и RS 
ra. а - передняя бавальная ветвь первой 

створки яйцеклада 

res - резервуар 

rm, 1rm, 2гт - радиомедиальные ячейки 

RS, RS1, RS2 радиальный сектор и 
его ветви 

rs1-rs2 поперечная жилка между веТ-

вями RS 
s. ap1 - анаплевральный шов 

1 2 А. П, Расницын 

в. e1g - клипеогенальныи шов 

в. cor - коронарный шов . 
s. est эnистомаJiЬНЫЙ (клипеофронталь-

ный) шов 

в. Ig - фронтогенальный шов 

s. Ir - фронтальный шов 

в. hy - гипостомальный шов 

s. ihy - ЮIтергипостомальный шов 

s. ipg - интерпостгенальный шов 

s. т срединный шов 

В. осе - затылочный шов 

8. рех - прекоксальный шов 

s. p1 - плевральный шов 

8. p1s - плевростомальный шов 

в. росс - постокципитальный шов 

s. pocl - заглазковый шов 

в. pg - постгенальный щов 

s. pps - парапсидальный шов 

s. t - поперечный шов 

в. V V -образный шов 
sa - субаляре 

SC, SC1 , SC2 - субкостальная жилка 

и ее ветви 

SC1' SC2, sсз - скутум передне-, средне­

и заднегруди 

вса - скапус (первый членик антенн) 
8c11,8C12, sсlз - скутеллум передне-; 

средне- и ваднегруди 

scx - субкокса 

sme субментум 

sst1, sst2,· S8tз - сnинистерниты передне-, 

средне- и заднегруди 

st1 , stз - стерниты брюшка 

stg - стигма (дыхальце) 

sti - стипес 

stm стемма (личиночный главок) 

StY9 - стилус девятого сегмента 

ta. - лапка 

te - виски 

tg1 , tgз - тергиты брюшка 

tgl - тегула 

ti - Голень 

tnl' tnz, tnз трохантин передне-, сред-

не- и В8днегр:уди 

tr - ВeIJТЛУГ (первый членик двучщш'И­

стого· веРТЛУl'а перепончатокрылых) 

trl - второй членик двучленистого верт­

луга перепончатокрылых (отчлененное 

Основание бедра) 

ttgl - тотаглосса 

ung - :коготок 

У1 , Vз, Vз створки яйцеклада 

Р. тр - мальnигиев сосуд 

Р. рвальва пениса 

Vr1 , Vr2 вальвиферы 

Р!; - вользелла 

РХ - темя 
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ТАБЛИЦЫ 

И ОБЪЯСНЕНИЯ R НИМ 
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ОБЪЯСНЕНИЯ К ТАБЛИЦАМ 

Таблица 1 

Фиг. 1. Leioxyela mollis sp. nov., голотпп пии .м 2240/4613 (Х 4,8); нижний триас СреДе 
ней Азии (Джайляучо) 

Фиг. 2. Spathoxyela fossilis (А. Rasnitsyn, 1965), голотип ПИИ 1989/2616 (Х 13,5); 
нижний мел (?) Забайкалья (Байса) 

Таблица II 

Фиг. 3. Xyela (Mesoxyela) mesozoica А . Rasnitsyn, 1965, голотип ПИИ .М 1989/2617 
( Х 13); нижний мел (?) Забайкалья (Байса) 

Фиг. 4. Lydoxyela excellens А . Rasnitsyn, 1966, голотип пии .м 2384/1316 (Х 7,3); 
верхняя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 5. Angaridyela vitimica А. Rasnitsyn, 1966, голотип пии .м 1989/26 18 ( Х 6,6); 
нижннй мел (?) Забайкалья (Байса) 

Т а б л и ц а III 

Фиг. 6. Chaetoxyela hirsuta А. Rasnitsyn, 1966, 
нижний мел (?) Забайкалья (Байса) 

Фиг. 7. Uroxyela sicicauda А. Rasnitsyn, 1966, 
нижний мел (?) Забайкалья (Байса) 

голотип ПИИ И~ 1668/2340 ( Х 8,8); 

голотип ПИИ И! 1989/3348 ( Х 15); 
d 

Т а б л и ц а IV 

Фиг. 8. Xyelotoma nigricornis А. Rasnitsyn, 1968, голотип ПИИ J'<2 2066/3334 (Х 9,5); 
верхняя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 9. Xyelyda excellens А . Rasnitsyn, 1968, голотип пии.м 2066/3332 ( Х 9); верхняя 
юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 10. Mesolyda depressa sp . поу ., голотип пии .м 2784/1163 ( Х 4,2); верхняя юра 
южного Казахстана (Михайловка) 

Таблица V 

Фиг. 11. Prolyda xyelocera А. Rasnitsyn, 1968, голотип ПИИ .м 2239/2498 (Х 11) 
верхняя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг . 12. Protosirex xyelopterus sp. nov., голотпп М 2784/1164 (Х 6,4); верхняя юра 
южного Казахстана (МихаЙЛОВI{а) 

Фиг. 13. Anaxyela gracilis Martynov, 1925, голо тип ПИИ М 2452/481 (Х 5,6); верхня 
юра южного Казахстана (Галкино) 

Т а б л и ц а VI 

Фиг. 14. Anaxyela папа (А . Rasnitsyn, 1968), голотип ПИИ И~ 2554/1300 (Х 13,5)1 
верхняя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 15. Brachysyntexis nоиа sp. поу., голотип пии .м 2784/1159 ( Х 6,8); верхняя юра 
южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 16. Syntexyela inversa А. Rasnitsyn, 1968, голотип пии .м 2066/3339 ( Х 6,3); 
верхняя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 17. Syntexyela gracilicornis А. Rasnitsyn, 1968, голотип пии.м 2066/3341 ( Х 5,6); 
верхняя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 18. Urosyntexis magna (А. Rasnitsyn, 1968), голотип ПИИ М 2554/1301 ( Х 5,4); 
верхняя юра нижнего Казахстана (Михайловка) 
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ТаБЛllца У!I 

Фиг. 19. Karatavites angustus А. Rasnitsyn, 1963, экз. ПИН N! 2784/1170 (Х 5,6); верх­
няя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 20. Aulisca odontura А. Rasnitsyn, 1968, голотип ПИН N! 2066/3336 ( Х 4,3); верх­
няя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фиг. 21. Myrmicium schroeleri (Gеl'шаг, 1839), экз. М 1847 1 501 (ГОЛОТIIП Fabellovena 
karschi Оррепhеiш, 1885) (Х 1,3); верхняя юра 3ападной Европы (30ленго­

фен) 

т а б л н ц а VIII 

Фиг. 22. Paroryssus exteпsus Matrynov, 1925, голотип ПИН N! 2452/479 ( х 10,7); Bep:.t­
няя юра южного Казахстана (Галю!но) 

Фиг. 23. Microryssus brachyurus А. Rasnitsyn, 1968, голотип пии :м 2239/2531 ( Х 21); 
верхняя юра южного Казахстана (Михайловка) 

Фпг. 24. Prisliphora sp. (современная) в полете 

14 А. П. РаСНИl\ЫН 
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