
Резюме. В статье обсуждается концепция происхож-
дения отряда Coleoptera в свете последних палеонтологи-
ческих и морфологических сведений, строение древней-
ших жуков и диагноз отряда по признакам взрослых
жуков. Разбираются представления о древнейших личин-
ках, которые могут относиться к отряду, и представле-
ния об образе жизни и онтогенезе древних жуков и их
предков. Описано новое семейство Coleopsidae fam.n.
для нижнепермского рода Coleopsis Kirejtshuk, Poschmann
et Nel, 2013.

Abstract. The paper deals with the concept of origin of
the order Coleoptera in the light of recent paleontological and
morphological data, structure of the oldest beetles and diag-
nosis of the order for characters of adults. The conceptions
on the oldest larvae that could belong to the order and con-
ceptions on the mode of life and ontogenesis of the oldest
beetles and their ancestors are also discussed. The new fam-
ily Coleopsidae fam.n. is described for the Lower Permian
genus Coleopsis Kirejtshuk, Poschmann et Nel, 2013.

Введение
Происхождение больших групп с высоким таксо-

номическим рангом всегда привлекало исследова-
телей и на всех этапах развития науки появлялись
новые сведения, которые при включении их в общий
контекст знаний приводили к пересмотру принятых
концепций. Последние десятилетия характеризуют-
ся значительными пересмотрами многих аспектов
систематики и филогенетики, которые в той или иной
мере отразились и на представлениях о происхожде-
нии отряда жуков. Это обстоятельство в первую оче-
редь связано с интенсификацией палеонтологичес-
ких исследований и значительным увеличением
масштабов молекулярных исследований, а также воз-
растающей популярностью последних. В настоящей
статье подведены промежуточные итоги исследова-
ний наиболее древних остатков жесткокрылых, про-
ясняющих происхождение отряда и их значение для
понимания становления отряда.

Ïðîèñõîæäåíèå îòðÿäà æóêîâ (Coleoptera) è çíà÷åíèå
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Обсуждение и результаты
Отряд жуков традиционно считался одним из наи-

менее измененных среди голометабол. Наибольшую
распространенность получила точка зрения А.В. Мар-
тынова [Martynov, 1931], согласно которой жуки род-
ственны с надотрядом Neuropterida или рассматри-
ваются сестринской группой по отношению к нему
[Пономаренко, 1969 (Ponomarenko, 1969); Crowson,
1981; Hennig, 1981; Kukalová-Peck, Lawrence, 2004;
Labandeira, 2011 и др.), нередко считая вслед за Шар-
пом и Муйром [Sharp, Muir, 1912], что жуки ближе
всего в родственных отношениях находятся с отря-
дом большекрылых (Megaloptera). Эти представле-
ния находят подтверждения и в молекулярных срав-
нениях [Wiegmann et al., 2009; McKenna, Farrell, 2010
и др.]. Вместе с тем ранние филетические диффе-
ренцировки голометабол все же остаются довольно
неясными. В некоторых филогенетических построе-
ниях ветвь надотряда Coleopterida отходит вслед за
Hymenopterida от общего ствола Holometabola после
их разветвления с линией Caloneuridea [Расницын,
1980 (Rasnitsyn, 1980)]. Ранее Х.Х. Росс [Ross, 1955]
так же допускал близкие отношения отрядов жуков и
перепончатокрылых. Наконец, представители груп-
пы, по-видимому, давшей начало перепончатокры-
лым, а также группы вероятно близкородственной
отряду жуков ранее других попали в верхнекарбоно-
вую палеонтологическую летопись [Nel et al., 2013].
Однако Б.Б. Родендорф считал, что надотряд жест-
кокрылообразных («Coleopteroidea») возможно
включает непосредственных «потомков древнейших
каменноугольных прямокрылообразных» [Роден-
дорф, 1961 (Rohdendorf, 1961), стр. 294].

Сходство жесткокрылых и нейроптероидов в стро-
ении многих органов, особенно сильно выраженное
у личинок, давало основание для допущения особо
близких родственных отношений. Несмотря на мно-
жество публикаций, свидетельствующих о значитель-
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ном родстве жуков и нейроптероидов (не включая
перепончатокрылых), уже во второй половине про-
шлого века появились не вполне укладывающиеся
данные из морфологии. Дж. Годвард Эдвардс опуб-
ликовал подробное описание генитальной капсулы
и эдеагуса Priacma serrata LeConte, 1861 в двух изда-
ниях [Edwards, 1953a, 1953b], подчеркивая значитель-
ное их сходство с таковым у некоторых перепонча-
токрылых. Тем не менее, это исследование по
существу осталось без должного внимания. Только
А.Г. Пономаренко [Ponomarenko, 1969] отметил, что
строение эдеагуса у этого таксона сильно отличает-
ся от такового остальных жуков, в то время как дру-
гие исследователи пытались все же интерпретиро-
вать его только в связи со строением этого органа у
остальных представителей отряда [Iablokoff-
Khnzorian, 1980; Hörnschemeyer, 2009 и т.д.], отмечая
при этом плезиотипическое состояние этого органа
у приакмы. Дж. Г. Эдвардс [Edwards, 1953a, 1953b]
использовал для обозначения склеритов эдеагуса
Priacma serrata терминологию, принятую среди ги-
меноптерологов для обозначения сходных образо-
ваний (склеритов: «volsellar plate», «digitus
volsellaris» и «cuspis volsellaris»: [Snodgrass, 1941]),
допуская их гомологичность. Кроме этого, Эдвардс
обнаружил, что как и у перепончатокрылых к куспи-
сам эдеагуса приакмы подходят мышцы, сокраще-
ние которых приводит к смыканию кусписов и диги-
тусов, а также дуговидно изогнутых парамер,
несущих на вершине многочисленные заостренные
шипы [Edwards, 1953b]. Следует заметить, что и Ми-
колейт [Mickoleit, 1973] сравнивая половые органы
самок нейроптероидов и жуков, отметил, что вто-
ричный телескопический яйцеклад жуков, т.е. «ваги-
нальные пальпы» ортоптероидного яйцеклада пока-
зывают «плезиоморфную форму нейроптероидного
яйцеклада» [Mickoleit, 1973, стр. 38]. Морфологичес-
кие интерпретации получили также поддержку в не-
которых статьях по сравнениям нуклеотидов у пред-
ставителей различных групп [Savard et al., 2006; Castro,
Dowton 2007; Simon et al., 2012 и т.д.].

Почти все современные купедины (за исключе-
нием Priacma serrata), а также почти все известные
ископаемые представители подсемейства Priacminae
с исследованными эдеагусами (за исключением ниж-
немелового Gracilicupes tenuicruralis Tan, Ren et
Shin, 2006) имеют достаточно характерный для под-
семейства тип строения (купесоидный тип), кото-
рый характеризуется сравнительно широкими упло-
щенными парамерами, несущими выросты у
основания [по Neboiss, 1984: «ventro-marginal
spines»] и у вершин [по Neboiss, 1984: «apical hooks»].
Тогда как современный Priacma serrata и вымер-
ший Gracilicupes tenuicruralis имеют сравнительно
узкие и широко изогнутые парамеры, которые без
выростов как у купесоидного эдеагуса, но с шипа-
ми, а также упомянутые выше волселлярные скле-
риты. Вместе с тем доступные для сравнения при-
знаки внешнего строения Priacma и Gracilicupes не
позволяют выделить последних в особый таксон сре-

ди купедин. Если предположить, что выросты купе-
соидного эдеагуса и волселлярные склериты могут
быть гомологизированы, то через них можно свя-
зать в филогенетической схеме различные типы эде-
агусов, характерные для различных подотрядов жу-
ков, а также объяснить отличия строения эдеагуса у
различных архостемат. При этом в строении эдеагу-
са различных групп полифаг наблюдаются следы при-
датков парамер, которые, по-видимому, гомологич-
ные таковым на парамерах купесоидного эдеагуса
архостемат [Kirejtshuk et al., 2016].

Указанные морфологические несогласованности
могут быть прояснены палеонтологическими данны-
ми. Семейство Cupedidae Laporte, 1836, к которому
относится Priacma, должно относиться к купидомор-
фной линии архостемат (инфраотряду Cupedomorpha
Ponomarenko, 2002), представители которой по при-
знакам внешнего строения более сходны с наиболее
древними жуками из семейства Tshekardocoleidae
Rohdendorf, 1944, чем представители схизофороморф-
ной линии (инфраотряд Schizophoromorpha
Ponomarenko, 2002). К купедоморфной линии, по-ви-
димому, следует относить и чекардоколеид с крупны-
ми ячейками между правильными первичными жил-
ками, хотя род Coleopsis Kirejtshuk, Poschmann et Nel,
2013, для которого здесь предложено новое семей-
ство (см. Таксономические замечания, Coleopsidae
fam.n.), имеет, с одной стороны, правильное и близ-
кое к исходному для жуков расположение первичных
жилок, а с другой, мелкие многочисленные ячейки
образованные формированием дополнительных жи-
лок [Kirejtshuk et al., 2014], что позволяет рассматри-
вать этот род не только обособлено от чекардоколеид,
но и предполагать, что он может быть связан с со
схизофороморфной линией или даже быть обособ-
ленным от обоих инфратрядов. Сохранение наиболее
архаичных черт строения эдеагуса некоторых купе-
дид позволяет допускать, что они могли их сохранить
от наиболее древних жуков, т.е. вероятно близких к
чекардеколеидам. Основные отличия купедид от че-
кардоколеид заключаются в менее полном жилкова-
нии надкрылий, правильных парных рядах ячеек меж-
ду основными жилками и незамкнутых сзади передних
тазиковых впадин, тогда как у чекардоколеид жилко-
вание надкрылий с бóльшим числом основных жилок
и с менее правильными рядами ячеек, а тазиковые
впадины сзади замкнуты [Пономаренко, 1969
(Ponomarenko, 1969); Kirejtshuk et al., 2014, 2016].

Близкие родственные отношения купедид и че-
кардоколеид, а также вероятно и колеопсид, выра-
женные в значительном сходстве их взрослых пред-
ставителей, позволяют определить синдром предка
отряда через набор апоморфий, сформулирован-
ных в ряде последних публикациях [Ponomarenko,
2002; Kukalová-Peck, Lawrence, 2004; Kirejtshuk et al.,
2014, 2016]. Важнейшими из них могут рассматри-
ваться сильно склеротизованные передние крылья
(надкрылья) и их особое жилкование [простая суб-
коста (Sc); выпуклая и простая передняя радиальная
жилка (RA); менее выпуклая и простая задняя ради-
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альная жилка (RP); менее выпуклая, чем радиальные
(R) и передняя кубитальная (CuA) жилки, медиаль-
ная жилка (M), базально слившаяся с CuA, но дис-
тально отделенная от последней; полностью отде-
ленные от радиального ствола объединенным
основанием медиальная и передняя кубитальная
жилки (M+CuA); почти достигающая вершины над-
крылий передняя кубитальная жилка (CuA)], сильно
консолидированный проторакс, невыступающие
прококсы и очень короткие вертлуги всех ног. К
этим особенностям следует добавить: дорсовентраль-
ное уплощение тела; развитие прогипомер в прото-
раксе; разделенные у основания длинная передняя
(CuA) и очень короткая задняя (CuP) кубитальные
жилки надкрылий (причем задняя довольно вогнута
и простая); очень длинная и параллельная заднему
краю надкрылий первая анальная жилка (А1); срав-
нительно выпуклая, короче предыдущей и более или
менее параллельная заднему краю вторая анальная
жилка (А2); параллельная заднему краю надкрылий
и образующая пришовную линию третья анальная
жилка (А3), которая сливается в дистальной части с
А2; наличие складывающего механизма в жилкова-
нии задних крыльев, обеспечивающего их автомати-
ческое складывание, характеризующееся сокраще-
нием радиальной системы и расширением анальной
системы; заходящие на основание брюшка метакок-
сы и слияние производных первых двух стернитов
брюшка, обеспечивающее конгруентность сочлене-
ния груди и брюшка; модификация брюшка (разви-
тие латеростернитов); структурные трансформации
органов птероторакса и брюшка для образования
подэлитрального пространства. Наконец, к этому
списку признаков следует отнести сокращение чис-
ла антенномеров до 11–13; формирование непод-
вижного птероторакса в результате консолидации
склеритов мезо- и метаторакса; заднемоторный по-
лет; отсутствие тегулы (козырька) над местом при-
крепления крыльев; содержащее только 5 вентритов
брюшко с втянутыми у обоих полов гениталиями,
включающими дериваты склеритов 8-го и 9-го сег-
ментов брюшка. Возможной апотипией отряда явля-
ется также черепичное сочленение вентритов брюш-
ка, которое наблюдается у чекардоколеид [см.
Kirejtshuk et al., 2014: Moravocoleus permianus
Kukalová, 1969] и купедид.

Палеонтологические сведения все еще не доста-
точны для прояснения формирования строения от-
ряда жуков, хотя обнаружение вымершего карбоно-
вого отряда Skleroptera [Kirejtshuk, Nel, 2013],
который по жилкованию может рассматриваться
относящимся к общей с предками жуков ветви, но
имеющего в отличие от последних не дорсовент-
ральное, а латеральное уплощение тела (как у неко-
торых других голометабол). При этом сходство в дор-
совентральном уплощении тела тараканов и жуков
должно признаваться конвергентным. Ранее к ба-
зальной группе отряда жуков был отнесен верхне-
карбоновый вид Adiphlebia lacoana Scudder, 1885

[Béthoux, 2009], который первоначально рассматри-
вался близким нейроптероидам [Scudder, 1885:
«Neuropteroid Palaeodictyopteran»]. Однако тщатель-
ный анализ строения этого ископаемого вида позво-
ляет предположительно его сближать с отрядами
Dictyoptera или Paoliida [Kirejtshuk et al., 2014], а не к
Neuropterida, как полагали Кукалова-Пек и Бейтель
[Kukalová-Peck, Beutel 2012]. Остается неясным по-
ложение рода Umenocoleus Chen et T’an, 1973, кото-
рый был изначально описан с составе отряда жуков
[Chen, T’an, 1973], а затем ошибочно переведенный
в отряд тараканов [Vršanský, 2003]; отношение се-
мейства Umenocoleidae Chen et T’an, 1973 к жукам
также требует переисследования [Kirejtshuk et al.,
2014].

Исследование верхнекарбоновских личинок го-
лометабол московского  возраста [Nel et al., 2013:
Metabolarva bella Kirejtshuk, Prokin, Nel et Wappler,
2013; Haug et al., 2015: Srokalarva bertei J. Haug,
Labandeira, Santiago-Blay, C. Haug et Brown, 2015
(=Srokalarva bertei Kukalová-Peck, 1997, nomen
nudum)] позволяют предположить, что личинки, на-
поминающие таковых жуков, оказались в палеонто-
логической летописи намного раньше, чем первые
взрослые жуки, но сравнимо с древнейшими пред-
ставителями ветвей предков перепончатокрылых и
жуков [Nel et al., 2013]. Эти личинки вполне струк-
турно соотносимы с некоторыми нижнепермскими
личинками из Чекарды, среди которых можно пред-
полагать наличие личинок чекардоколеид [Понома-
ренко, 1969 (Ponomarenko, 1969); Prokin et al., 2015].
Строение этих личинок вполне согласуется с пред-
ставлениями о том, что личинки древнейших жуков
были связаны со стволами деревьев, обитали внутри
субстрата и имели строение, соотносимое с совре-
менными эрукоидными личинками жуков [Поно-
маренко, 1969, 1988 (Ponomarenko, 1969, 1988);
Crowson, 1981; Nel et al., 2013; Kirejtshuk et al., 2014 и
др.). Однако Хауг с соавторами [Haug et al., 2015]
считают, что обе указанные карбоновые личинки
являются представителями ветви предков
Neuropterida, которые были наружными обитателя-
ми, питавшимися мягкими вегетативными органами
(«herbivorous as external foliage feeders»). Эта версия
объясняется указанными авторами, с одной сторо-
ны, предположительным строением ротовых частей
личинки (которое, однако, вовсе не достоверно и не
доказывает характер питания личинок), а, с другой
стороны, находками повреждений на палеозойских
растениях, которые могли остаться вследствие по-
грызов членистоногих, хотя современные группы
отрядов Neuropterida представлены хищными фор-
мами, причем водные личинки сизир (Sisyridae) пи-
таются губками и, возможно, мшанками. Ранее
Лабандейра [Labandeira, 2011] предполагал, что
Srokalarva можно относить к кладе Antliophora и
допускал ее питание внутри субстрата. Интерпрета-
ция поверхностного образа жизни Srokalarva также
находится в сильном противоречии с концепцией Ла-
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Ðèñ. 1–3. Coleopsis archaica (Coleopsidae fam.n.) (ïî Kirejtshuk et al., 2014 ñ èçìåíåíèÿìè). Ãîëîòèï (ZfB 3315),
îòïå÷àòîê; âåðõíèå ñëîè ìàéçåíõàéìñêîé ñâèòû àññåëüñêîãî èëè íèçà ñàêìàðñêîãî ÿðóñîâ; Ãðþãåëüáîðí/Ñààðëàíä,
Ãåðìàíèÿ. Ôîòîãðàôèè âûïîëíåíû íà ñòåðåîìèêðîñêîïå ñ ïîëÿðèçàöèé Leica MZ 7.5 è íà ñòåðåîìèêðîñêîïå Olympus SCX9
áåç ïîëÿðèçàöèè. 1 — ïðè ïîëíîñòüþ ñêðåùåííûõ ïîëÿðèçàòîðàõ (ïðè ïîëíîñòüþ ïåðåêðûòîì ëèíåéíîì ïîëÿðèçîâàííîì
ñâåòå, ïðè êîòîðîì íàáëþäàåòñÿ ïîëíîå çàòåìíåíèå) è ïîêðûòûì èçîïðîïàíîëîì; 2 — ïðè íàïîëîâèíó ñêðåùåííûõ
(÷àñòè÷íî ïåðåêðûòûõ) ïîëÿðèçàòîðàõ è ïîêðûòûì èçîïðîïàíîëîì; 3 — áåç ïîëÿðèçàöèè è áåç ñïèðòà.

Figs 1–3. Coleopsis archaica (Coleopsidae fam.n.) (after Kirejtshuk et al., 2014 with changes). Holotype (ZfB 3315), print;
Rotliegend, top of Meisenheim Formation, corresponding to an Asselian or earliest Sakmarian age; Grügelborn/Saarland, Germany.
Photos obtained under stereomicroscope with polarization Leica MZ 7.5 and stereomicroscope Olympus SCX9 without
polarization. 1 — with polarizing filters completely crossed (with linear polarized light completely extinct), immersed in
isopropanol; 2 — with polarizing filters (approximately halfway crossed), immersed in isopropanol; 3 — without polarization and
alcohol.

ɦɟɪɚ [Lameere, 1899] ɨ ɩɪɨɢɫхɨɠɞɟɧɢɢ ɝɨɥɨɦɟɬɚɛɨɥ ɜ
ɪɟɡɭɥɶɬɚɬɟ ɩɪɟɨɛɪɚɡɨɜɚɧɢɣ ɪɚɡɜɢɬɢɹ, ɫɜɹɡɚɧɧɨɝɨ ɫ ɪɚɡ-
ɞɟɥɟɧɢɟɦ ɦɟɫɬ ɨɛɢɬɚɧɢɹ ɥɢɱɢɧɨɤ (ɫɤɪɵɬɨɝɨ) ɢ ɜɡɪɨɫ-
ɥɵх (ɧɚɪɭɠɧɨɝɨ). Вɚɠɧɵɦ ɨɛɫɬɨɹɬɟɥɶɫɬɜɨɦ ɹɜɥɹɸɬ-
ɫɹ ɜɨɡɦɨɠɧɵɟ ɫɥɟɞɵ ɦɟɬɚɩɧɟɣɫɬɢɱɟɫɤɨɣ
ɞɵхɚɬɟɥɶɧɨɣ ɫɢɫɬɟɦɵ ɫ ɞɵхɚɬɟɥɶɧɵɦ ɨɬɜɟɪɫɬɢɟɦ ɭ
ɜɟɪɲɢɧɵ ɛɪɸɲɤɚ Metabolarva bella, ɤɨɬɨɪɚɹ ɦɨ-
ɠɟɬ ɫɜɢɞɟɬɟɥɶɫɬɜɨɜɚɬɶ ɨɛ ɨɛɢɬɚɧɢɢ ɜ ɜɨɞɧɨɣ ɢɥɢ
ɜɥɚɠɧɨɣ ɫɪɟɞɟ [Nel et al., 2013]. Сɪɟɞɢ ɥɢɱɢɧɨɤ ɫɨ-
ɜɪɟɦɟɧɧɵх ɝɨɥɨɦɟɬɚɛɨɥ ɬɚɤɨɣ ɬɢɩ ɞɵхɚɬɟɥɶɧɨɣ ɫɢɫ-
ɬɟɦɵ ɩɪɟɞɫɬɚɜɥɟɧ ɭ ɞɜɭɤɪɵɥɵх, ɠɭɤɨɜ ɢ ɩɟɪɟɩɨɧɱɚ-
ɬɨɤɪɵɥɵх. Иɡ ɧɢх ɥɢɱɢɧɤɢ ɠɭɤɨɜ ɹɜɥɹɸɬɫɹ ɧɚɢɛɨɥɟɟ

ɞɨɩɭɫɬɢɦɵɦɢ ɩɪɟɬɟɧɞɟɧɬɚɦɢ ɧɚ ɫɬɪɭɤɬɭɪɧɵɟ ɚɧɚ-
ɥɨɝɢɢ ɢɥɢ ɝɨɦɨɥɨɝɢɢ ɫ ɤɚɪɛɨɧɨɜɵɦɢ ɥɢɱɢɧɤɚɦɢ,
хɨɬɹ ɜɫɟ ɫɨɜɪɟɦɟɧɧɵɟ ɥɢɱɢɧɤɢ ɠɭɤɨɜ ɫ ɦɟɬɚɩɧɟɣ-
ɫɬɢɱɟɫɤɨɣ ɞɵхɚɬɟɥɶɧɨɣ ɫɢɫɬɟɦɨɣ ɨɛɢɬɚɸɬ ɜ ɜɨɞɟ ɢ
ɞɨɜɨɥɶɧɨ ɪɚɡɧɨɨɛɪɚɡɧɵ ɩɨ ɫɬɪɨɟɧɢɸ, ɧɨ ɧɟ ɷɪɭɤɨ-
ɢɞɧɵɟ [Nel et al., 2013]. Пɨɧɨɦɚɪɟɧɤɨ [Ponomarenko,
1988] ɜɫɥɟɞ ɡɚ Лɚɦɟɪɨɦ [Lameere, 1899] ɩɨɥɚɝɚɥ, ɱɬɨ
ɩɪɟɞɤɢ ɝɨɥɨɦɟɬɚɛɨɥ ɛɵɥɢ ɷɪɭɤɨɢɞɧɵɦɢ, ɱɬɨ ɜ ɫɜɨɸ
ɨɱɟɪɟɞɶ ɞɟɥɚɥɨ ɜɨɡɦɨɠɧɵɦ ɪɚɡɞɟɥɟɧɢɟ ɦɟɫɬ ɨɛɢɬɚ-
ɧɢɹ ɥɢɱɢɧɨɤ ɢ ɜɡɪɨɫɥɵх ɧɚɫɟɤɨɦɵх. Сɬɪɨɟɧɢɟ
Metabolarva bella ɫ ɩɪɟɞɩɨɥɨɠɢɬɟɥɶɧɨ ɦɟɬɚɩɧɟɣ-
ɫɬɢɱɟɫɤɨɣ ɞɵхɚɬɟɥɶɧɨɣ ɫɢɫɬɟɦɨɣ, ɩɨɡɜɨɥɹɜɲɟɣ ɨɛɢ-
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Ðèñ. 4–5. Coleopsis archaica (Coleopsidae fam.n.) (ïî Kirejtshuk et al., 2014 ñ èçìåíåíèÿìè). Ãîëîòèï (ZfB 3315),
ïðîòèâîîòïå÷àòîê; âåðõíèå ñëîè ìàéçåíõàéìñêîé ñâèòû àññåëüñêîãî èëè íèçà ñàêìàðñêîãî ÿðóñîâ; Ãðþãåëüáîðí/Ñààðëàíä,
Ãåðìàíèÿ. Ôîòîãðàôèè âûïîëíåíû íà ðàñòðîâîì ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå Tescan Vega LSU. 4 — òåëî; 5 — îñíîâàíèå
íàäêðûëèé.

Figs 4–5. Coleopsis archaica Kirejtshuk, Poschmann et Nel, 2014 (Coleopsidae fam.n.) (after Kirejtshuk et al., 2014 with
changes). Holotype (ZfB 3315), counterprint; Rotliegend, top of Meisenheim Formation, corresponding to an Asselian or earliest
Sakmarian age; Grügelborn/Saarland, Germany. Micrograms obtained under Tescan Vega LSU scanning electron microscope. 1 —
body; 2 — base of elytra.
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тать внутри влажного субстрата, согласуется с такой
интерпретацией. Если предки жуков были в действи-
тельности связаны с гелофитными карбоновыми ле-
сами, то их личинки могли также иметь метапней-
стическую дыхательную систему, позволявшую им
пребывать в переувлажненных пространствах под
корой и в древесине.

Можно резюмировать, что формирование отря-
да жуков проходило в условиях драматических изме-
нений глобального климата при переходе от «термо-
эры» к «крио-эре» в конце позднего карбона,
сопровождавшегося усилением сезонности, сильно
сказывающейся на соответствующих изменениях в
глобальной биоте. Наземные раннепермские экоси-
стемы Лавруссии характеризуются признаками, сви-
детельствующими о более сухих сезонах, проявляю-
щихся в том числе в преобладании ксерофильных
растительных сообществ. Пономаренко
[Ponomarenko, 1969] полагал, что происхождение
жуков произошло при первых диверсификациях го-
лометабол, личинки которых обитали внутри суб-
страта; при этом личинки жуков были мягкими и
эрукоидного типа, сходными с таковыми у совре-
менных ксиломицетобионтов. Это подтверждается
наличием таких личинок среди материалов, найден-
ных в нижнепермском захоронении Чекарды [Prokin
et al., 2015]. Кроусон [Crowson, 1975, 1981] считал,
что древние чекардоколеиды и другие пермские ку-
педоморфные архостематы были приурочены к под-
корным местообитаниям. Кирейчук [Kirejtshuk, 1991;
Кирейчук, 1994 (Kirejtshuk, 1994) и др.], развивая эти
представления, считал, что ксиломицетофагия яви-
лась исходным режимом питания для личинок древ-
них жуков, что определяло их сравнительно длитель-
ное развитие и сопровождалось сравнительно
короткой жизнью взрослых особей. Такой образ
жизни позволял древним жукам избегать острую
конкуренцию с палеозойскими тараканами и протэ-
литроптерами, проходя личиночное развитие внут-
ри возможно влажного или даже затопленного суб-
страта. Эти обстоятельства, с одной стороны,
определили сравнительно небольшое количество
ископаемых остатков палеозойских жуков, попав-
ших в палеонтологическую летопись. С другой сто-
роны, они создали предрасположенность древних
жуков к переходу к обитанию в водную среду, что
было многократно реализовано во второй половине
перми и в дальнейшем [Ponomarenko, 2002, 2013;
Ponomarenko, Prokin, 2015 и др.].

Таксономическая часть
Coleopsidae Kirejtshuk et Nel, fam.n.

Типовой род: Coleopsis Kirejtshuk, Poschmann et Nel,
2013 (Coleopsis archaica Kirejtshuk, Poschmann et Nel, 2013);
верхние слои майзенхаймской свиты (Meisenheim Formation)
ассельского или низа сакмарского ярусов; Грюгельборн/
Саарланд, Германия  (рис. 1–5, а также иллюстрации в
Kirejtshuk et al., 2013).

Диагноз. Тело средних размеров (7,8 мм); довольно
удлиненное, сверху и снизу несколько уплощенное, с
грубо скульптированными покровами. Голова прогнат-
ная, с овальными латерально выступающими глазами;
лабрум свободный и выступающий из-подо лба. Максил-
лярные и лабиальные щупики умеренно развиты, с удли-
ненными последними пальпомерами. Переднеспинка с
уплощенными боками и расширена кпереди, переднег-
рудь приблизительно равна по длине переднеспинке, с
округлыми и узкорасставленными передними тазиковы-
ми впадинами. Щиток маленький, треугольный, с заост-
ренной вершиной. Средние тазиковые впадины, по-види-
мому, округлые и соприкасающиеся. Метэпистерны узкие
и равномерно расширены кпереди. Метавентрит прибли-
зительно одинаковой длины и ширины, с поперечным
швом. Метакоксы с узко вытянутыми назад медианными
частями. Брюшко с 5 вентритами. Надклылья шире пере-
днегруди, вероятно почти с отогнутыми боками, совмес-
тно заострены на вершине, с умеренно развитыми плеча-
ми; с линией между субкостой и боковым краем (под
эпиплевральным килем); с субкостой (Sc), по-видимому,
достигающей вершин надкрылий; с радиусом (R), развет-
вляющимся в дистальной части и образующим 3 жилки у
вершины; с общей ветвью переднего кубитуса с медиа-
ной (CuA (+M)), ветвящейся у середины надкрылий на
CuA и M; с задним кубитусом (CuP), сливающимся с
первой анальной жилкой (A1) у основания надкрылий; с
анальными жилками, приближенными ко шву в передней
половине надкрылий; со сравнительно маленькими ячей-
ками между жилками надкрылий, образующими слабо
выраженные ряды вдоль жилок. Ноги умеренно разви-
ты, с узкими голенями.

Diagnosis. Body of medium size (7.8 mm); rather elon-
gate, dorsally and ventrally sub-flattened, with coarsely sculp-
tured integument. Head prognathous, with oval eyes project-
ing laterally; labrum free and exposed from under frons.
Maxillary and labial palpi moderately developed, with elon-
gate ultimate palpomeres. Pronotum with sub-flattened sides
and widening anteriorly; prosternum about as long as prono-
tum, procoxae suboval and apparently narrowly separated.
Scutellum small and triangular, angular at apex. Mesocoxae
apparently suboval, (sub)contiguous. Metepisterna moder-
ately narrow and gradually widening anteriorly. Metaven-
trite about as long as wide at base and with transverse suture.
Metacoxae with their median parts narrowly projecting pos-
teriorly. Abdomen with five ventrites. Elytra wider than
prothorax, sides apparently subexplanate, apices conjointly
acuminate; shoulders moderately raised; line between Sc and
lateral edge (below epipleural ridge); Sc apparently nearly
reaching elytral apices; R branching in the distal half of elytra,
producing three veins at apices; CuA (+M) branching into
CuA and M at middle of elytra; CuP fusing with first anal
vein at elytral base; anal veins approaching suture in anterior
half of elytra; cells between veins of elytra rather small and
oval, only weak traces of rows along veins. Legs moderately
developed, with narrow tibiae.

Сравнение. По характерному и сравнительно полному
жилкованию новое семейство следует относить к надсе-
мейству Tshekardocoleoidea, включающему также вымер-
шие семейства Tshekardocoleidae и Labrodorocoleidae
Ponomarenko, 1969. Однако щиток Coleopsis значительно
крупнее, чем у других групп чекардоколеид. Также в
отличии от таксонов других семейств надсемейства, ячейки
на надкрылях колеопсид в дистальной части становятся



72 А.Г. Кирейчук, А. Нель

меньше и менее правильно расположенными, CuA сильнее
изогнута в сторону шва, CuP изогнуто скошена и соедене-
на с A1 у самого основания надкрылий, образуя отчетли-
вый треугольник (несколько напоминающий таковой у
Prosperocoleus Kukalová, 1969). Кроме того, RP у Coleopsis
имеет 2 отчетливые и раздельно ответвляющиеся от обще-
го радиального ствола жилки, тогда как у многих предста-
вителей других семейств выражено только одно ветвле-
ние. Наконец, следует отметить, что передние тазиковые
впадины у Coleopsis округлые (как у чекардоколеид), но
не ясно замкнутые ли они сзади (как у чекардоколеид и
пермокупедид) или незамкнутые (как у купедид).
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