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Ptychopteridae – небольшое, но достаточно
широко распространенное и древнее семейство
длинноусых двукрылых, ныне явно реликтовое,
представленное в современной фауне тремя рода�
ми из двух подсемейств Ptychopterinae и Bittaco�
morphinae.

При описании двукрылых из нижнелейасовых
отложений Германии А. Хандлирш выделил новое
семейство Eoptychopteridae, поместив его в отдель�
ное надсемейство. Он сразу указал на несомненное
родство с птихоптеридами и предложил возмож�
ное филогенетическое древо (Handlirsch, 1906–
1908, 1909). Позже эоптихоптериды были описаны
из многочисленных мезозойских местонахожде�
ний Евразии (например, Калугина, Ковалев,
1985); самая древняя находка сегодня известна из
рэта Саксонии (не описана, Barth et al., 2011), а по�
следняя – из бирманского янтаря, датируемого
альбом (Lukashevich, Grimaldi, 2003).

В результате наших многолетних исследований
надсемейство Eoptychopteroidea было сведено в
синонимы к Ptychopteroidea, а семейство Eopty�
chopteridae – к Ptychopteridae (Lukashevich, 1995;
Лукашевич, 2008). Была предложена новая систе�
ма Ptychopteridae, включающая вымерших Propty�
chopterininae (Proptychopterina Kalugina, 1985,
12 видов), Eoptychopterinae (Eoptychoptera Handlir�
sch, 1906, 19 видов; Architendipes Rohdendorf, 1962,
1 вид; Crenoptychoptera Kalugina, 1985, 7 видов;
Doptychoptera Lukashevich, 1998, 1 вид; Nedopty�
choptera Lukashevich, 1998, 1 вид; Leptychoptera
Lukashevich et Azar, 2003, 4 вида), Eoptychopterini�
nae (Eoptychopterina Kalugina, 1985, 19 видов; ?Bol�
boia Kalugina, 1989; 1 вид) и существующих поныне
Ptychopterinae (Ptychoptera Meigen, 1803, около
60 видов; Brodilka Lukashevich et al., 2001, 1 вид) и
Bittacomorphinae (Bittacomorpha Westwood, 1835,
2 вида; Bittacomorphella Alexander, 1916, 7 видов;
Probittacomorpha Freiwald et Willmann, 1992, 1 вид;
Zhiganka Lukashevich, 1995, 2 вида). Из пяти подсе�
мейств три вымерли в мезозое (Proptychopterini�
nae, Eoptychopterinae, Eoptychopterininae), а два до�
жили до наших дней, причем из позднего триаса и

юры известны только вымершие мезозойские под�
семейста, а в раннем мелу (с берриаса до альба) они
сосуществовали с современными подсемействами
(рис. 1).

Из триасовых и нижнеюрских отложений Азии
нами было описано и помещено в надсемейство
Ptychopteroidea семейство Nadipteridae (Shcherbakov
et al., 1995), позже обнаруженное в среднем триасе
Европы (Krzeminski, Krzeminska, 2003; у нас нет
полной уверенности в правильности отнесения Ta�
nus triassicus Krzeminski et Krzeminska, 2003 к дан�
ному семейству, но этот вопрос должен обсуждать�
ся отдельно после ревизии голотипа). У Nadip�
teridae (рис. 2, а) поперечная sc�r расположена
несколько дистальнее ответвления Rs, R2 свобод�
ная, достигает края крыла, R2 + 3 не сближена с R1
(скорее с R4), короткий ствол R4 + 5 ветвится сим�
метрично, причем вилка R4 + 5 в несколько раз
длиннее ствола, есть складка между радиальным
сектором и медианой, медиальный ствол ветвится
практически симметрично, дискоидальная ячейка
длинная, М3 + 4 не изгибается при впадении m�cu,
CuP слабая, вогнутая и сильно расходится с CuA
по всей длине, 1А после косой cu�a остается в виде
длинной шпоры, сближающейся с CuP, вогнутой
по всей длине, 2А образует длинную анальную пет�
лю. Мы считаем это семейство наиболее прими�
тивным семейством птихоптероидов, предковым
для птихоптерид, объединенным синапоморфным
положением m�cu и заметно расходящимися CuA
и CuP (Lukashevich, 1999; Lukashevich, Shcherbakov,
1999).

У Ptychopteridae (рис. 2, б–м) R2 становится по�
перечной и впадает в R1, жилка R2 + 3 ближе к R1,
чем к R4 или равноудалена от них, ствол М выстра�
ивается в одну линию с М1 + 2 (тренд), появляется
излом в проксимальной трети М3 + 4 при впадении
m�cu (m�cu расположена еще проксимальнее, чем
у Nadipteridae), CuP становится выпуклой и более
склеротизованной дистально, поворачивая назад
от вогнутой кубитальной складки (рис. 1: 1). Как и
у Nadipteridae, поперечная sc�r никогда не занима�
ет терминального положения, оставаясь пост� или
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пресекторальной, т.е. “привязанной” к месту от�
хождения ствола Rs, есть складка между радиаль�
ным сектором и медианой (если она напоминает
жилку, то обозначается как “vena spuria”), CuA
сильно расходится с CuP, 1A после cu�a иногда
остается в виде более или менее длинной шпоры
(Proptychopterina – Shcherbakov et al., 1995, фиг. 15,
16; Brodilka – Lukashevich et al., 2001, фиг. 7).

Судя по крылу, самым примитивным подсемей�
ством Ptychopteridae логично считать Proptychop�
terininae, чье жилкование (рис. 2, в) наименее из�
менено относительно Nadipteridae (Shcherbakov
et al., 1995; Лин, Лукашевич, 2006): жилки прибли�
зительно одинаковой толщины, длинный прямой
Rs ветвится симметрично, r�m посередине R4 + 5,
при этом никакой тенденции образования корды
не наблюдается (и развилок медианы, и m�cu все�
гда расположены гораздо проксимальнее r�m),
ствол медианы не десклеротизован, возможен
лишь легкий плавный изгиб CuA при впадении в
нее m�cu, но чаще CuA практически прямая в этом
месте. Естественно, Proptychopterina обладает все�
ми вышеупомянутыми апоморфиями своего се�
мейства, но только для этого подсемейства харак�
терна R2 + 3, равноудаленная от R1 и R4, а не сбли�
женная с R1, как у всех остальных птихоптерид, и

длинная вилка М3 + 4, которая не короче, а обычно
длиннее ствола М3 + 4 (подобная длинная вилка
встречается еще у пары меловых английских видов
Eoptychoptera, но там это, вероятно, реверсия). Ви�
димо, плезиоморфным можно считать и строение
брюшка в этом роде (рис. 3, г, д), так как, несмотря
на его удлинение, второй сегмент не выделяется
своей длиной (в отличие от современных птихо�
птерид, где второй тергит в разы длиннее третье�
го), а седьмой сегмент самцов Proptychopterina
(рис. 3, г) ненамного короче шестого и совершен�
но не похож на узкое кольцо, как у современных
родов. Помещению Proptychopterina в основание
птихоптерид противоречит отсутствие этого рода не
только в рэте Германии (единственная известная от�
туда птихоптерида не относится к этому роду – An�
sorge, личн. сообщ., 2011), но и в синемюре Англии
и Узбекистана, откуда известны другие, на наш
взгляд, более продвинутые роды Eoptychoptera и
Architendipes. Это можно было бы объяснить мало�
численностью находок в древнейших местонахож�
дениях (всего 7 экз.) и особенностями географиче�
ского распространения рода, который пока не
найден в Европе (Lukashevich et al., 1998; Luka�
shevich, 2000). Однако обнаружение сурстилей (бо�
ковых выростов IX тергита), по крайней мере, у не�

Рис. 1. Система и филогения семейства Ptychopteridae: 1 – R2 поперечная, ствол М выстраивается в одну линию с М1 + 2
(тренд), М3 + 4 изгибается в проксимальной трети при впадении m�cu, CuP дистально выпуклая после расхождения с ку�
битальной складкой; 2 – сурстили есть, вероятно, крупнее гоностилей; 3 – R2 + 3 сближена с R1, Rs ветвится несиммет�
рично, r�m сдвигается к развилку Rs (тренд), ствол медианы часто ослаблен (тренд), CuA резко меняет направление при
впадении m�cu, дистальный участок часто сигмоидально изогнут (тренд); 4 – большая анальная лопасть и алюлярная вы�
резка, очень короткая вилка M3 + 4; 5 – поперечная im впадает в М2, короткая вилка M3+4, второй сегмент брюшка удли�
ненный, второй стернит разделен (тренд); 6 – Rs и R4 + 5 c изломами, ствол М десклеротизован, M3 + 4 не ветвится,
17–18 коротких члеников антенн; 7 – короткий ствол Rs, вилка R4 + 5 соразмерна стволу, длинная вилка M3 + 4; 8 – М1 + 2
не ветвится; 9 – M3 + 4 не ветвится, модифицированное брюшко немного расширяется к вершине, простые гоностили и
сурстили соизмеримы по величине; только две пары ножных чехлов куколки лежат параллельно, третья частично пере�
крыта; 10 – миниатюризация, короткие Sc, R1, R3 и Rs, 23 членика антенн; 11 – нет дискоидальной ячейки, М1 + 2 не вет�
вится, плавный изгиб в дистальной трети М1 + 2; 12 – нет дискоидальной ячейки; 13 – выстраивание корды, исчезнове�
ние 1А дистальнее cu�a, 16 члеников антенн (?); 14 – короткие Rs и вилка R4 + 5 (короче ствола), прямая М1 + 2, сильный
волнообразный изгиб дистальной части CuA; 15 – редукция анальной лопасти, первый членик лапки полосатый (тренд);
16 – хеты в дистальной части крыла (?), у куколки левый торакальный рог длиннее тела; 17 – первый членик лапки вздут.
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Рис. 2. Крылья Nadipteridae (по Shcherbakov et al., 1995) и Ptychopteridae (по Lukashevich, 1993; Lukashevich et al., 1998,
2001; Lukashevich, Grimaldi, 2003): а – Nadiptera kaluginae Lukashevich, 1995, голотип, Кетмень, T3; б – Eoptychopterina
karatavica Lukashevich, 1993, голотип, Каратау, J2–3; в – Proptychopterina gracilis Lukashevich, 1993, голотип, Каратау, J2–3;
г – Architendipes tshernovskiyi Rohdendorf, 1962, голотип, Согюты, J1; д – Eoptychoptera asiatica (Lukashevich, 1993), голо�
тип, Каратау, J2–3; е – Eoptychoptera magna (Lukashevich, 1993), голотип, Каратау, J2–3; ж – Doptychoptera baisica Luka�
shevich, 1998, голотип, Байса, K1; з – Crenoptychoptera antica Kalugina, 1985, экз. ПИН, № 1255/1509, Кубеково, J2; и –
Nedoptychoptera karatavica Lukashevich, 1998, голотип, Каратау, J2–3; к – Leptychoptera (Burmaptychoptera) reburra Luka�
shevich, 2003, голотип, бирманский янтарь, К1; л – Brodilka mitchelli Lukashevich et al., 2001, голотип, Поксвелл, K1; м –
Zhiganka woolgari Lukashevich et al., 2001, голотип, Клокхаус, K1. Вне масштаба.
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которых видов (несомненно у P. yeniseica Luka�
shevich, 1993; вероятно, у P. gracilis Lukashevich,
1993 и P. opinata Lin et Lukashevich, 2006) и, вероят�
но, их необычное соотношение с гораздо более ко�
роткими гоностилями (Лукашевич, 2008), на фоне
явного отсутствия сурстилей у Eoptychoptera и
Leptychoptera s. str., рассматривается здесь как апо�
морфия Proptychopterininae (рис. 1: 2).

Из жилкования Proptychopterininae легко выво�
дится жилкование Eoptychopterinae (рис. 2, г–к):
R2 + 3 окончательно сближается с R1, Rs ветвится
несимметрично, практически выравнивается по
нижнему краю, r�m обычно сдвигается к развилку
Rs, ствол медианы часто ослаблен, но всегда раз�
личим, CuA резко меняет направление при впаде�
нии m�cu, дистальный участок часто сигмоидаль�
но изогнут (рис. 1: 3). Наиболее примитивны два
рода: Architendipes и Eoptychoptera. Аутапоморфии
Architendipes (рис. 2, г) – образование большой
анальной лопасти и алюлярной вырезки, и ради�
кальное уменьшение вилки М3 + 4 до размеров вил�
ки М1 + 2 (при сохранении плезиоморфного поло�
жения im между М1 + 2 и М3) – уникальны (рис. 1: 4),
но род описан лишь по двум крыльям плохой со�
хранности из одного местонахождения.

Путь Eoptychoptera (рис. 2, д, е) оказался гораз�
до перспективнее (род известен из большинства
местонахождений, где найдены мезозойские пти�
хоптериды) – укорочение вилки М3 + 4 сопровож�
дается переходом im со ствола М1 + 2 на жилку М2
(рис. 1: 5). В дальнейшем это позволило сузить ме�
диальное поле, сначала отказавшись от вилки
М3 + 4 (Crenoptychoptera – рис. 1: 9), затем от попе�
речной im (Ptychopterinae – рис. 1: 12) и вилки
M1 + 2 (Bittacomorphinae – рис. 1: 11). Самым удач�
ным приобретением Eoptychopterinae, которое
унаследовали дожившие до наших дней Ptychop�
teridae, оказалась “привязка” r�m к развилку Rs
(хотя у нескольких Eoptychoptera и Leptychoptera
сохраняется ее срединное положение), причем r�m
может располагаться и чуть до, и чуть после раз�
вилка. Видимо, именно появление этого удачного
узла (гибкий участок на Rs и жесткая конструкция
сразу за ним) на нодальной линии, определяющей
отгиб вершины крыла, спровоцировало дальней�
шие изменения жилкования, причем тенденции,
прослеживаемые уже в юре, обычно находят логи�
ческое завершение на современных крыльях пти�
хоптерид. Правда, этот путь был извилист, и в мелу
встречаются не только одинаковые стадии разви�
тия признака в разных подсемействах птихопте�
рид, но и более продвинутое состояние признаков
в вымерших подсемействах, чем в современных
(Лукашевич, 2008). Нельзя не упомянуть и еще од�
но удачное, дожившее до наших дней, преобразо�
вание у Eoptychoptera (рис. 1: 5) – значительное
удлинение второго сегмента брюшка (рис. 3, а–в),
отмеченное у некоторых самок и у единственного
известного целого самца этого рода E. asiatica
(Lukashevich, 1993), а у самок E. magna (Luka�

shevich, 1993) и E. jurassica Ren et Krzeminski, 2002
можно предполагать и разделение второго стерни�
та, причем у последнего вида окраска второго тер�
гита двухчастная (Ren, Krzeminski, 2002, фиг. 1),
как и у современных Ptychoptera. К сожалению,
невозможно проверить, не появилась ли эта апо�
морфия раньше, поскольку для Architendipes из�
вестны лишь изолированные крылья.

Eoptychoptera оказался самым разнообразным и
широко распространенным вымершим родом (из�
вестен не только из большинства местонахожде�
ний Евразии, но и из раннего мела Бразилии –
единственная пока мезозойская находка в Запад�
ном полушарии: Krzeminski, личн. сообщ., 2004).
Уже в ранней юре, среди древнейших Eopty�
choptera можно выделить два типа крыльев: более
вытянутые, без пятен, часто с более коротким пря�
мым Rs , и более широкие, с пятнами на большин�
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Рис. 3. Строение брюшка (по Лукашевич, 2008 и ориг.):
а, б – самец и самка Eoptychoptera аsiatica, Каратау, J2–3:
а – голотип, б – паратип ПИН, № 2066/1458; в – самка
Eoptychoptera magna, голотип, Каратау, J2–3; г – самец
Proptychopterina gracilis, голотип, Каратау, J2–3; д –
самка Proptychopterina evecta Lukashevich, 1993, голо�
тип, Каратау, J2–3; е – самец Crenoptychoptera defossa
Kalugina, 1985, голотип, Кубеково, J2. Вне масштаба.
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стве развилков и поперечных жилках, обычно с бо�
лее длинным, плавно изогнутым Rs. Эта бросаю�
щаяся в глаза разница привела к тому, что Боде
(Bode, 1953) описал из Брауншвейга кроме пятни�
стых крыльев (которые он отнес к роду Propty�
choptera Handlirsch, 1906) еще и узкое крыло Palae�
olimnobia Bode, 1953 без пятен, да и Хандлирш
(Handlirsch, 1906–1908) под названием Eolimnobia
Handlirsch, 1906 отличал, видимо, именно подоб�
ную узкокрылую форму (Лукашевич, 2008). Во
многих других юрских лагерштеттах обнаружены
оба этих морфотипа (Кубеково, Даохугоу, Каратау,
Шар�Тэг – рис. 2, д, е). Но после изучения всего
многообразия Eoptychoptera формально разделить
два эти типа хотя бы на уровне подродов не уда�
лось. Обычно пятнистые крылья шире, вилка R4 + 5
и bas M1 + 2 у них длиннее, r�m расположена ди�
стальнее развилка Rs, но это лишь тенденции, лю�
бой из количественных показателей изменяется
слишком постепенно, хиатуса обнаружить не уда�
ется, и ни один из этих признаков не показывает
четкой корреляции с наличием пятен (Lukashevich
et al., 1998).

Крылья современных птихоптерид также мож�
но разделить на узкие прозрачные (Bittacomorphi�
nae) и относительно более широкие пятнистые
(Ptychoptera, хотя бывают и без пятен). Больше то�
го, выяснилось, что в пределах Eoptychoptera
встречались и склеротизованные яйцеклады (как у
птихоптерин), и опушенные церки (как у биттако�
морфин), причем оба типа сосуществовали опять�
таки в одном местонахождении. Но у E. asiatica и

E. ansorgei Ren et Krzeminski, 2002 пятнистые кры�
лья сочетаются с мягкими церками, а у E. magna и
E. jurassica крылья без пятен – со склеротизован�
ными яйцекладами, т.е. наблюдаются комбинации
признаков, не типичные для современности. Но и
это сочетание пятен и церков не было обязатель�
ным в мезозое, что в очередной раз не позволило
разделить многоликий род Eoptychoptera хотя бы
на четкие подроды. У E. altaica (Kalugina, 1988), как
у Ptychoptera, пятнистые крылья и склеротизован�
ный яйцеклад, и нельзя исключить существования
биттакоморфинной комбинации, так как целых
тел пока известно слишком мало.

Предпринята еще одна попытка разделить Eop�
tychoptera по пропорциям крыла, однако и она
оказалась безуспешной. Ранее (Lukashevich,
Shcherbakov, 1999) было показано, что важной ха�
рактеристикой жилкования крыла является поло�
жение основания радиус�сектора и вершины CuA,
определяющих положение медиального и куби�
тального лонжеронов. При графическом отобра�
жении этих соотношений виды одного рода обыч�
но образуют более или менее компактную сово�
купность, отражающую специфические для
таксона закономерности (рис. 4). Из графика оче�
видно, что наиболее пластичным и разнообразным
среди вымерших родов являлся Eoptychoptera, но
осмысленно разделить его и по этому показателю
не удается.

Из крыла Eoptychoptera очень просто получить
крыло Crenoptychoptera (рис. 2, з) – нужно только
убрать вилку M3 + 4, что приведет к сужению меди�
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ального поля (рис. 1: 9). Часто поперечная im име�
ет изогнутую форму, как бы “помня” развилок
M3 + 4 и повторяя курс базальной части жилки М4.
Следующий шаг, ведущий к современным подсе�
мействам, – потеря im – был сделан еще в раннем
мелу, как и утрата вилки М1 + 2, характерная для Bit�
tacomorphinae. Вероятно, Crenoptychoptera могла
бы прояснить отношения Eoptychopterinae и со�
временных подсемейств, но среди имаго этого ро�
да по телу известен лишь один неполный самец
(Калугина, Ковалев, 1985) и еще один экземпляр
плохой сохранности (Krzeminski, Ansorge, 1995), а
остальной материал – изолированные крылья (Ка�
лугина, 1989; Lukashevich, 1993; Лукашевич, 2011).

Еще одна апоморфия Crenoptychoptera обнару�
жена благодаря единственной находке самца хоро�
шей сохранности – C. defossa Kalugina, 1985
(рис. 3, е), у которого описано и модифицирован�
ное брюшко, больше похожее на биттакоморфин�
ное, чем на птихоптеринное (второй сегмент за�
метно длиннее третьего и всех остальных, седьмой
в виде кольца, узкое брюшко слабо расширяется к
вершине), и предполагаются простые гоностили и
сурстили, соизмеримые по величине (Лукашевич,
2008). Еще один признак, положение ножных чех�
лов у куколок, пока не имеет ясной полярности. Из
всего мезозоя только у C. gronskayae Kalugina, 1989
были описаны куколки, положение ножных чех�
лов которых не вызывает сомнения – чехлы только
двух пар ног лежат параллельно, а средняя пара,
как и у современных биттакоморфин, частично
перекрыта ими (Lukashevich, 1995). Здесь мы рас�
сматриваем такое положение ножных чехлов как
апоморфное (рис. 1: 9), так как параллельное рас�
положение всех трех пар чехлов известно у всех
Tipulomorpha и у многих Psychodomorpha sensu
Hennig, в том числе у Tanyderidae и самых древних
известных куколок двукрылых Voltziapupa Luka�
shevich et al., 2010 из среднего триаса Франции,
предположительно отнесенных к Grauvogeliidae
(Lukashevich et al., 2010). Однако, поскольку ни для
одного другого мезозойского рода птихоптерид со�
стояние этого признака неизвестно, время появле�
ния этой апоморфии остается неясным (тем более,
что у современных Ptychoptera все ножные чехлы
расположены параллельно). Не менее важно знать
строение торакальных рогов куколок, поскольку
разновеликие торакальные рога современных
птихоптерид уникальны среди двукрылых, а в
разных родах длиннее то правый (Ptychoptera, Bit�
tacomorpha), то левый рог (Bittacomorphella). Од�
нако пока известен один, несомненно длинный
рог C. conspecta Lukashevich, 1995, не проясняю�
щий ситуацию.

Leptychoptera (рис. 2, к) из раннемеловых ли�
ванского и бирманского янтарей – единственный
род среди вымерших подсемейств с неоригиналь�
ным набором жилок, идентичным набору Eopty�
choptera, но при этом Sc, Rs и R1 необыкновенно
короткие (рис. 1: 10), что говорит о продвинутости

рода и связано с малыми размерами этих комаров
(крыло около 2.5 мм). Миниатюризация, обычная
у двукрылых, оказалась почему�то неприемлема
для современных птихоптерид – среди них нет не
только крошечных, но и просто мелких комаров
(длина крыла не менее 5 мм, обычно больше 7 мм).
Компактное брюшко Leptychoptera s. str., посте�
пенно сужающееся по направлению к небольшому
гипопигию, простые гоностили и отсутствие со�
размерных им сурстилей (Lukashevich, Azar, 2003)
рассматриваются здесь как плезиоморфные при�
знаки. На инклюзах номинативного подрода Lep�
tychoptera видно, что неширокий IX тергит разде�
лен, но образующиеся боковые лопасти несут
лишь по невысокому субмедиальному густоопу�
шенному выступу, поэтому был сделан вывод о не�
гомологичности этой пары опушенных лопастей
боковым сурстилям.

У другого подрода Leptychoptera – Burmapty�
choptera можно говорить об апоморфном состоя�
нии относительно Leptychoptera s. str.: модифици�
рованное брюшко с удлиненными передними сег�
ментами и массивный гипопигий, который
заметно шире предыдущих сегментов, сложные
опушенные гоностили без концевого шипа, но со
сложными отростками и хитиновыми зубчиками.
Строение эпандрия в обоих описанных видах це�
ликом восстановить не удалось, поэтому осталось
неясным, являются ли тергальные выросты IX тер�
гита субмедиальными или латеральными (Luka�
shevich, Grimaldi, 2003). Нельзя исключить, что
при нахождении экземпляров лучшей сохранно�
сти отросток, интерпретируемый нами как дор�
сальный вырост сложного гоностиля, окажется
все�таки сурстилем, соразмерным с гоностилем.
Возможно, по всем этим важнейшим признакам
строения гениталий Burmaptychoptera заслуживает
выделения в отдельный род, но по жилкованию
крыла оба относимых сюда вида совершенно не
отличаются от Leptychoptera s. str., демонстрируя
все апоморфии жилкования этого рода (укороче�
ние Sc, R1, R3 и Rs, вероятно, связанные с мелкими
размерами). Нельзя забывать, что принципиаль�
ные вариации в строении гениталий отмечены у
многих современных родов. Так, сложные и про�
стые гоностили, как и разная структура тергальных
выростов, встречаются в пределах одного рода Pty�
choptera, например, у P. japonica Alexander, 1913 от�
мечены простые гоностили при обычных сложных
гоностилях у этого рода. Подобное многообразие
зафиксировано и в другом семействе длинноусых
двукрылых – у Limoniidae. Так, в некоторых под�
родах Dicranota Zetterstedt, 1838 (например, у
Paradicranota Alexander, 1934) боковые тергальные
выступы могут быть тонкими и длинными, могут
быть короткими и широкими, а могут отсутство�
вать; у Helius Lepeletier et Serville, 1828 и Dicrano�
myia Stephens, 1829 гоностили обычно сложные, но
иногда возможен редуцированный простой вари�
ант (Савченко, 1986). Поэтому на данном этапе ис�



38

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2012

ЛУКАШЕВИЧ

следований, имея в распоряжении лишь по паре
видов из ливанского и бирманского янтаря, разум�
нее, на наш взгляд, считать Burmaptychoptera под�
родом Leptychoptera.

Только у представителей Leptychoptera (в обоих
подродах) удалось точно подсчитать количество
члеников антенн – 23. Поскольку для Proptychop�
terina и Eoptychoptera почти полные антенны из�
вестны лишь для P. gracilis и E. magna, и члеников
антенн у них около 20 (точнее подсчитать не удает�
ся), как и у современных биттакоморфин, то уве�
личение количества до 23 считается здесь апомор�
фией. Прехальтер – уникальная структура для дву�
крылых, ранее известная лишь у современных
птихоптерид, была обнаружена в обоих подродах
Leptychoptera, причем относительно общей длины
жужжальца прехальтеры здесь гораздо длиннее,
чем у современных родов. Однако говорить о появ�
лении прехальтеров лишь в раннем мелу некор�
ректно, так как их обнаружение, несомненно, свя�
зано с лучшей сохранностью инклюзов в янтаре
(трудно ожидать подобных открытий на гораздо
более грубых отпечатках). Поэтому можно лишь
утверждать, что прехальтеры – синапоморфия, по
крайней мере, части Eoptychopterinae, Ptychopteri�
nae и Bittacomorphinae.

Два других рода, известных лишь по единич�
ным изолированным крыльям, Doptychoptera и
Nedoptychoptera, гораздо проще связать между со�
бой, чем разместить их среди Eoptychopterinae.
Doptychoptera (рис. 2, ж), известный по одному от�
печатку, обладает апоморфным радиальным секто�
ром (короткий слегка изогнутый Rs и короткая
вилка R4 + 5, соразмерная стволу R4 + 5; рис. 1: 7) и
самой плезиоморфной медианой в подсемействе
(медиана ветвится симметрично, ствол M3 + 4 прак�
тически не меняет направление при впадении m�
cu, вилка M3 + 4 гораздо длиннее вилки M1 + 2, im
соединяет M1 + 2 и M3), но удлинение вилки М3 + 4
может быть вторичным. Симметричность ветвле�
ния ствола М, как и степень изогнутости M3 + 4 –
слишком вариабельные признаки, чтобы прида�
вать им большое значение: достаточно вспомнить
Eoptychoptera tempestilla Lukashevich, 1998, кото�
рый демонстрирует похожее состояние этих при�
знаков, что нетипично для Eoptychoptera. То же са�
мое можно уверенно сказать про степень изогну�
тости дистального участка CuA: прямой и
сигмоидально изогнутый отрезки встречаются в
пределах одного рода.

Nedoptychoptera (рис. 2, и) имеет непосред�
ственное отношение к Doptychoptera – у него атро�
фировалась вилка M1 + 2 (рис. 1: 8) и в связи с этим
заметно расширилась дистальная часть вилки
R4 + 5. В пользу атрофии именно передней вилки
при сохранении задней (уникальная ситуация) го�
ворит сравнение с Doptychoptera, у которого схо�
жее положение задней вилки, im тоже расположе�
на проксимальнее развилка R4 + 5 и есть пятно на
развилке М1 + 2. У Nedoptychoptera пятно на изломе

M1 + 2, на наш взгляд, маркирует место потерянно�
го развилка (это вряд ли случайная индивидуаль�
ная аберрация, поскольку род найден в двух место�
нахождениях). Правда, необходимо уточнить, что
хотя пятна обычно располагаются именно на раз�
вилках и поперечных жилках, иногда ими отмече�
ны просто изгибы жилок – а здесь резкий изгиб
налицо. К сожалению, степень развития анальной
лопасти у Doptychoptera и Nedoptychoptera неиз�
вестна, но исходя из положения im, которое явля�
ется самой стабильной характеристикой, можно
предположить, что Doptychoptera – родственник
Architendipes с вторично удлиненной вилкой
М3 + 4, радикальное уменьшение которой у Archit�
endipes почему�то оказалось неудачным. Другие
тенденции (сокращение длины Rs и вилки R4 + 5)
лежат в общем русле изменений жилкования пти�
хоптерид.

Находки имаго меловых представителей совре�
менных подсемейств пока можно пересчитать по
пальцам одной руки, речь идет всего о двух родах
Zhiganka и Brodilka, известных только по изолиро�
ванным крыльям (Lukashevich, 1995; Lukashevich
et al., 2001). Для деления на Ptychopterinae и Bitta�
comorphinae, естественно, очень легко пользовать�
ся единственным дискретным критерием – нали�
чием вилки М1 + 2, так как все другие признаки жил�
кования оказались не диагностичными. Однако для
понимания истории семейства такая ситуация при
отсутствии признаков строения тела имаго и преи�
магинальных стадий совершенно тупиковая.

Отношения “предок–потомок” между Eopty�
chopterinae и современными подсемействами оче�
видны уже давно (Handlirsch, 1909; Alexander,
1927). Однако до сих пор нет понимания на родо�
вом уровне, кто является предком каждого из двух
подсемейств, общий ли у них предок или можно
говорить о независимом происхождении (рис. 1).
По современным крыльям кажется очевидным,
что Ptychoptera примитивнее Bittacomorphinae, так
как сохраняет вилку M1 + 2, отсутствующую у бит�
такоморфин, вилка R4 + 5 еще длиннее ствола, да и
изгиб на CuA гораздо мягче (но два последних при�
знака отмечены и у биттакоморфины Zhiganka
(рис. 2, м). Правда, у биттакоморфин медиана
обычно ветвится симметрично и корда еще не вы�
строена, так как ствол М ветвится до r�m, но имен�
но эти признаки могут варьировать даже в преде�
лах одного вида, например, у Probittacomorpha
christenseni Freiwald et Willmann, 1992 (Ansorge,
Schroder, 1999, фиг. 8). У птихоптерины Brodilka
корда тоже отсутствует и ствол М ветвится заметно
раньше r�m (рис. 2, л). Если отвлечься от жилкова�
ния, то все становится еще неоднозначнее: у бит�
такоморфин больше члеников антенн (как в мезо�
зойских подсемействах), более просто устроенные
гениталии самцов (возможно, очень сходные с та�
ковыми Crenoptychoptera), а церки самок не пре�
образованы в яйцеклад. Если же еще принять во
внимание, что личинка Bittacomorphella считается
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наиболее генерализованной, то станет очевидным,
что, ни одно из современных подсемейств не явля�
ется предком другого (Alexander, 1927).

Bittacomorphinae довольно легко выводятся из
Crenoptychoptera (рис. 1: 11) – в крыле достаточ�
но убрать поперечную im и вилку M1 + 2, причем
у Zhiganka (рис. 2, м) отмечен изгиб в дистальной
трети простой М1 + 2, вероятно, маркирующий ме�
сто бывшего развилка М1 + 2, при этом у пары видов
Crenoptychoptera (рис. 2, з) и современных битта�
коморфин передняя ветвь медианы заметно утонь�
шена, а схожее строение брюшка и гипопигия сам�
ца, как и сходство куколок с идентичным положе�
нием чехлов ног, уже обсуждались. Кайнозойский
Probittacomorpha логично занимает промежуточ�
ное положение между мезозойским и современ�
ными родами (рис. 1: 14): Rs и вилка R4 + 5 укорачи�
ваются, так что последняя становится короче ство�
ла R4 + 5, ветвь М1 + 2 выпрямляется, появляется
сильный волнообразный изгиб дистальной части
CuA, возможно, передняя ветвь медианы тоньше
задней (судя по фотографиям в: Ansorge, Schroder,
1999, фиг. 7), но анальная лопасть еще не редуци�
рована.

Определить предка для Ptychopterinae пока не
удается (рис. 1: 12) – по крылу их опять�таки про�
ще вывести из Crenoptychoptera (стоит только
убрать поперечную im), но немногочисленные
данные по строению тела Crenoptychoptera свиде�
тельствует о родстве с биттакоморфинами. Кроме
того, в связи с отсутствием самок Crenoptychoptera
в ископаемом материале, остается неизвестным
строение терминалий: преобразованы ли они в
длинный, склеротизованный, изогнутый вниз яй�
цеклад (как у Ptychopterinae) или представлены
мягкими опушенными церками (как у Bittacomor�
phinae). В то же время Eoptychoptera демонстриру�
ет такой размах изменчивости и такое временами
поразительное сходство с Ptychoptera (например,
строение брюшка самки E. magna с яйцекладом и
разделенным вторым стернитом – рис. 3, в), что
это родство кажется более вероятным. Хотя такие
важные характеристики, как строение гипопигия
Eoptychoptera и положение чехлов ног куколок,
остаются пока не известными. Так что утрата дис�
коидальной ячейки и трансэпимерального шва
могут быть как синапоморфиями современных
подсемейств, так и проявлением параллелизма.
Трансэпимеральный шов был обнаружен у Propty�
chopterina, Eoptychopterina и Leptychoptera (Luka�
shevich, 1999; Lukashevich, Azar, 2003), но нет дан�
ных о наличии или отсутствии этого шва у Eopty�
choptera, Crenoptychoptera и Brodilka. Поэтому
такая важная апоморфия, как отсутствие транс�
эпимерального шва в ныне существующих семей�
ствах, никак не отражена на предлагаемом древе.

Жилкование древнейшего современного рода
Ptychoptera, известного с неокома, легко выводит�
ся из Brodilka при выстраивании корды, состоящей
из r�m, bas M3 + 4 и m�cu и исчезновении 1А ди�

стальнее cu�a (рис. 1: 13). На каком этапе количе�
ство члеников антенн сокращается до 16, пока
остается неясным (возможно, это произошло еще
у Brodilka).

В стороне от магистральной линии развития с
ее бесконечными повторами лежит своеобразное
подсемейство Eoptychopterininae (Лукашевич,
2004). По жилкованию оно не так уж и уникально
(рис. 2, б; 4), просто многие признаки, встречаю�
щиеся у Architendipes, Eoptychoptera и Lepty�
choptera, тут утрированы. Так, легкие изгибы на Rs
и R4 + 5 превращены в настоящие изломы, а слегка
ослабленный ствол М окончательно десклероти�
зован (рис. 1: 6) – не зная промежуточных состоя�
ний, трудно догадаться о связях Eoptychopterina с
современными птихоптеридами. Церки самок мо�
гут быть преобразованы в удлиненный склероти�
зованный яйцеклад или нет, крылья могут быть гу�
стоопушенные или практически голые, так что не
исключено, что, как и в случае с Eoptychoptera, мы
не можем различить несколько родов с одинако�
вым жилкованием (ведь крылья Bittacomorpha и
Bittacomorphella отличаются только опушением).
Только у Eoptychopterininae отмечены короткие
антенны из округлых члеников (обычно гораздо
более длинные антенны состоят из цилиндриче�
ских члеников), мощный склеротизованный лаб�
рум и пара довольно широких, слегка закруглен�
ных стилетов, которые в связи с отсутствием види�
мой второй пары мы считаем максиллами. В
отличие от остальных подсемейств, гениталии
самцов настолько невыразительные, что их при�
нимали за церки самок, да и парные абдоминаль�
ные пятна непонятной природы тоже уникальны.
Вопрос о таксономическом ранге этой явно
обособленной группы может быть решен только
после нахождения и описания преимагинальных
стадий, несомненно относящихся к этому роду
[установленный по личинкам род Bolboia включен
в данное подсемейство предположительно (Лука�
шевич, 2008)], пока разумнее сохранять подсемей�
ственный ранг.

Морфология личинок птихоптерид имеет боль�
шое значение для оценки родственных связей как
внутри семейства, так и за его пределами (Wood,
Borkent, 1989). Личинки современных птихопте�
рид полуводные, живут у уреза воды. Судя по сход�
ному строению куколки, личинки мезозойских
птихоптерид, по крайней мере, Eoptychopterinae,
обитали в сходных условиях (Lukashevich, 1995). В
ископаемом состоянии они попадаются исключи�
тельно редко. Было описано несколько претенден�
тов (Калугина, Ковалев, 1985; Калугина, 1989), но
в одном случае вызывает сомнения родовая при�
надлежность личинок (?Crenoptychoptera из сред�
ней юры Сибири), а в другом (Bolboia) – даже се�
мейственная (Лукашевич, 2008). Поэтому о личи�
ночных признаках мезозойских птихоптерид
говорить пока преждевременно, и в данной работе
они не рассматривались вовсе.
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Phylogeny of Ptychopteroidea (Insecta: Diptera)

E. D. Lukashevich

A phylogenetic tree is proposed for the superfamily Ptychopteroidea, reconstructed taking into account both
extinct and extant taxa and based mainly on characters of wing venation.
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