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i ich znaczenie dla oceny paleozoicznych przedstawicieli tej grupy pluskwiakéw

[Ze 103 rysunkami w tekscie]

I. WSTEP

Pluskwiaki (Hemiptera) stanowia interesujacg grupe owadéw, ktora ze
wzgledu na duze zréznicowanie, stosunkowo bogate materialy kopalne i réz-
norodnogé drég ewolucji jest niezwykle wdziecznym obiektem dociekan filo-
genetyeznych. Mimo bogatej i bardzo kontrowersyjnej literatury po§wieconej
filogenezie calosei pluskwiakéw wzglednie pewnych ich grup, w polskim pi§-
miennictwie problematyka ta zostala jedynie zasygnalizowana w pracy Kui-
MASZEWSKIEGO (1964). Dlatego tez uwazam za wskazane omowi¢ we wstepnym
rozdziale wspoélezesne poglady na stosunki pokrewiernstwa w obrebie pluskwia-
kéw ze szezegélnym uwzglednieniem grupy Sternorrhyncha. Z omoéwienia
tego wynika wyraZnie, ze r6zni autorzy reprezentuja skrajne i prawie wza-
jemnie wykluczajace sie opinie w kwestii systematyki i filogenezy tej grupy
owadéw. Przyezyna tych rozbieznodci lezy, moim zdaniem, przede wszystkim
w subiektywnej ocenie cech morfologicznych, w fakcie, ze poszezegdlni autorzy
wykazujace podobienstwa miedzy réznymi grupami pluskwiakéw nie starali sie
wyjadnié ich charakteru. Wlagnie braki metodologiczne zadecydowaly w duzej
mierze o niepowodzeniach dotychezasowyech badan, a réznice w metodach
lub zgola brak sprecyzowanych metod — o duzej rozbieznosci wynikéw.

Jest wiee rzecza konieczng znalezienie takiej metody badan filogenetycz-
nych, ktéra — wynikajac z dobrze umotywowanych przestanek teoretycznych —

V) 2 ;—)'5 http://rcin.org.pl



16 H. Szelegiewicz 2

bylaby w stanie wyjaéni¢ dotychczasowe kontrowersje w odniesieniu do filo-
genezy pluskwiakéw. Metody takiej dostarcza, w glebokim przekonaniu autora,
tzw. systematyka filogenetyczna, ktérej teoretyczne podstawy rozwingt i uza-
sadnil HENNIG (1950, 1966)!. Praca niniejsza jest wlasnie préba zastosowania
hennigowskiej metodyki filogenetycznej do analizy jednej z gléwnych i naj-
bardziej kontrowersyjnych grup pluskwiakéw. Stawia ona sobie skromne
i ograniczone cele, koncentrujac si¢ tylko na jednym aspekcie, a mianowicie
na budowie skrzydel Sternorrhyncha ze szczegdélnym uwzglednieniem uzylko-
wania, kierunkéw i tempa jego ewolucji u poszezegélnych grup nizszego
rzedu. Temat ten byl w dotychczasowych badaniach bardzo zaniedbany co
wywarlo wyraZznie ujemny wplyw na wyniki badan nad pluskwiakami kopal-
nymi, znanymi prawie wylacznie z odeiskow skrzydel. Autor postawil sobie
nastepujace zadania:

1. Zbadanie czy w budowie i uzylkowaniu skrzydel wspolczesnych przed-
stawicieli Sternorrhyncha wystepuja podobienstwa o charakterze synapomor-
fizmoéw, ktére moglyby postuzyé jako jeden z dowodéw dla uzasadnienia po-
dzialu Sternorrhyncha na monofiletyczne grupy nizszego rzedu;

2. Zbadanie czy w budowie i uzylkowaniu skrzydel Sternorrhyncha wy-
stepuja cechy autapomorficzne, charakteryzujace wylacznie okreflone ich
grupy i wykazujace jednocze$nie charakter cech konstytutywnych;

3. Zbadanie c¢zy na podstawie znalezionych u wspolczesnych przedsta-
wicieli Sternorrhyncha cech synapomorficznych i autapomorficznych mozliwa
jest rewizja paleozoicznych przedstawicieli tej grupy pluskwiakow.

Poniewaz systematyka filogenetyczna, a zwlaszeza jej swoista terminologia
nie 83 u nas zbyt powszechnie znane, uwazam za celowe krotkie omoéwienie
najniezbedniejszych pojeé i termindw.

Jednym z podstawowych zalozenn systematyki filogenetycznej jest tzw.
regula dewiacji. Glosi ona, ze przy rozszczepieniu sie gatunku macierzy-
stego na dwa potomne jeden z nich ulega znaczniejszej dewiacji (odchyleniu)
od cech gatunku macierzystego niz drugi. Cechy lub formy bardziej zblizone
do wyjsciowej (macierzystej) nazywa HENNIG plezjomorficznymi, nato-
miast cechy lub formy bardziej zmienione (odchylone) od wyjsciowej — apo-
morfieznymi.

Cecha zmieniona (odchylona), ktéra wystepuje u dwu gatunkéw lub grup
mogla zostaé odziedziczona po wspélnym przodku i wtedy nosi nazwe cechy
synapomorficznej, badZz tez uzyskana przez kazdy gatunek lub grupe
niezaleznie od siebie i wtedy méwimy o konwergencji (najezesciej w sensie
paralelizmu). Alternatywa cechy zmienionej, apomorficznej, jest cecha plezjo-
morficzna. Wystepowanie u dwu gatunkéw lub grup tej samej cechy ple-
zjomorficznej nazywamy synplezjomorfizmem. Cecha, ktéra u dwu gatun-

1 Dla uniknigcia ewentualnych nieporozumieri pragne wyraznie podkreglié, Ze mam
ua mysli jedynie metodologiczny aspekt tzw. systematyki filogenetycznej, a nie caloksztalt
pogladéw Henniga czy tez jego epigondw.
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3 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 17

kéw lub grup wyksztalcona jest ,podobnie” oznaczaé¢ wiec moze synplezjo-
morfizm, synapomorfizm lub konwergencje.

Synplezjomorfizm wystepuje wtedy jezeli u dwu ,odchylonych” gatunkéw
lub w dwo6ch ,odchylonych” grupach wystepuje ta sama cecha lub cechy
ich dalszego wspélnego przodka, np. podobnie wyksztalcone migsnie tulowia
u pluskwiakéw i prostoskrzydlych. Wystepowanie tego rodzaju podobienstw
w dwdéch grupach nie dowodzi ich bezpos§redniego pokrewienistwa. Synapomor-
fizm wystepuje wtedy jezeli u dwu zmienionych gatunkéw lub w dwdéch
zmienionych grupach wystepuje cecha lub cechy apomorficzne ich bezposre-
dniego przodka, np. pompka nasienia u koliszkéw i maczlikéw. Takie podobien-
stwa stanowia dowd6d bezposredniego pokrewienstwa obu gatunkéw lub grup.
Konwergencja nazywamy natomiast przypadki wystepowania u dwu gatun-
kéw lub grup cech apomorficznych nie wystepujacych ani u ich bezposred-
niego, ani u dalszego przodka, np. wystepowanie 1-czlonowych stép u sa-
mic czerweoéw i niektéryech mszye.

Widzimy wiee, ze metodyka badan filogenetycznych HENNIGA wyraZnie
ustala charakter zaobserwowanych podobienstw i tylko jeden ich rodzaj,
a mianowicie synapomorfizm, uznaje za dowéd bezpofredniego pokrewienstwa
dwu gatunkéw lub grup. Zastosowana za$§ przez HENNIGA terminologia po-
zwala na odrzucenie stosowanych dotad w systematyce malo precyzyjnych
i wieloznacznych okreéleri, takich jak ,podobienstwo”, cecha prymitywna,
cecha wtoérna itp.

Podobne znaczenie, jakie dla badan nad bezpofrednim pokrewieristwem
dwu grup systematycznych ma pojecie synapomorfizmu, dla udowodnienia
monofiletycznego pochodzenia danej grupy ma pojecie autapomorfizmu.
Terminem tym okre§lamy wystepowanie w danej grupie tylko i wylgcznie
ja charakteryzujacych cech apomorficznych nie spotykanych w innych po-
krewnych grupach.

Wychodzace z reguly dewiacji HENNIG wprowadzil do systematyki pojecie
tzw. grup siostrzanych (Schwestergruppen) i tzw. stosunku grup siostrzanych,
krotko — stosunku siostrzanego (Schwestergruppenverhiiltnis). Ustalenie cha-
rakteru obserwowanych podobienstw mozliwe jest jedynie na drodze poréw-
nania ze soba hipotetycznych grup siostrzanych. Przez grupy takie rozumieé
nalezy dwie najblizej ze soba spokrewnione grupy, co do ktérych przyjaé
mozemy z duzg doza prawdopodobienstwa, ze wywodza sie one od wspdlnego
przodka (tzn. ze poczatek obu grupom dal jeden i ten sam gatunek). O tym,
ze miedzy dwiema grupami zachodzi stosunek siostrzany rozstrzygamy w prak-
tyce na podstawie wystepujacych u nich syn- i autapomorfizméw. Na pod-
stawie wystepujacych w obu grupach synapomorfizméw udowadniamy, ze
grupy te tworzg jednorodna (monofiletyczng) calo§é. Natomiast dowodem tego,
ze miedzy nimi zachodzi stosunek siostrzany, a kazda z nich tworzy odrebna,
jednorodng jednostke systematyezng nizszego rzedu, sa wystepujace w kazdej
z nich i ja tylko charakteryzujace autapomorfizmy.
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18 H. Szelegiewicz 4

Pojecie grup siostrzanych ma duze znaczenie w badaniach nad formami
kopalnymi, a wykrycie w danej epoce przedstawiciela jednej grupy siostrza-
nej, jest pofrednim dowodem, ze w okresie tym wystepowali juz z caly pew-
nofciag takze i przedstawiciele drugiej grupy. Grupy siostrzane tworza np.
czerwee i mszyce. Wykrycie w triasie obecnosei mszye (Triassoaphis cubitus
EvAns) jest wiee pofrednim dowodem istnienia w tym samym czasie takze
i czerweow (p. str. 8).

HENNIG wprowadza do systematyki takze konsekwentnie rozréznienie
miedzy cechami diagnostycznymi a cechami konstytutywnymi. Nierozréznia-
nie obu tych pojeé bylo w przeszlosci powodem wielu pomylek i kontrowersji.

II. WSPOLCZESNE POGLADY NA FILOGENEZE HEMIPTERA
1. Stosunki pokrewienistwa w obrebie pluskwiakéw

Pluskwiaki (Hemiptera) charakteryzuja sie stosunkowo duza liezbg cech
autapomorficznych. Monofiletyczne pochodzenie tej grupy owadow jest wiec
doéé dobrze uzasadnione (HENNIG 1969: 226) i jak dotad nie bylo kwestiono-
wane. Problemem spornym, wywolujacym nadal powazne kontrowersje, jest
natomiast podzial pluskwiakéw na monofiletyczne grupy nizszego rzedu i za-
chodzace miedzy nimi stosunki wzajemnego pokrewienstwa.

Szerokie zastosowanie w praktyce taksonomicznej znajduje podzial plu-
skwiakow (Hemiptera) na pluskwiaki réwnoskrzydle (Homoptera) i pluskwiaki
réznoskrzydle (Heteroptera), wywodzacy sie jeszcze z poczatkow XIX wieku.
Monofiletyczne pochodzenie Heteroptera zostalo udowodnione w sposéb do-
stateczny na podstawie duzej liczby charakteryzujacych je autapomorfizméw
(HeENNIG 1969: 231). Monofiletyczne pochodzenie Homoptera bywa mnatomiast
ostatnio podwazane wladnie z pozycji systematyki filogenetyeznej. W tym
sensie wypowiedzial si¢ ostatnio m. in. ScHLEE (1969b), argumentujac w bar-
dzo przekonujacy sposéb, ze Coleorrhyncha nie mogg byé zaliczane do Homo-
ptera lecz stanowia grupe zblizona do Heteroptera i wraz z nia tworza mono-
filetyczng grupe, dla ktérej SCHLEE proponuje nazwe Heteropteroidea. Ale nawet
monofiletyczno§é zubozonej o Coleorrhyncha grupy Homoptera budzi nadal
zastrzezenia. I tak np. zdaniem HENNIGA (1969: 227) wszystkie cechy dia-
gnostyczne odrézniajace Homoptera od Heteroptera maja charakter cech ple-
zjomorficznych, a wiec takich jakich nalezy oczekiwaé takze u wspélnych
przodkéw obu tych grup, czyli w tzw. grupie rodowej Hemiptera. Jak dotad
nie udato si¢ wykazaé istnienia u Homoptera ani jednej cechy autapomorficz-
nej, ktéra jedynie moglaby przemawiaé¢ na korzy$é¢ hipotezy o ich monofile-
tycznym pochodzeniu. Dlatego tez HENNIG wyrdznia trzy réwnorzedne grupy
pluskwiakéw, ktérych monofiletyczne pochodzenie wydaje mu si¢ dostatecznie
uargumentowane (Heteropteroidea, Auchenorrhyncha i Sternorrhyncha), nie wy-
powiadajac si¢ na temat zachodzacych miedzy nimi stosunkéw pokrewienstwa.
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5 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 19

W zasadzie istnieja tylko dwie mozliwosci wzajemnych powigzan filoge-
netyeznych: albo Sternorrhyncha i Auchenorrhyncha sa ze soba blizej spokrew-
nione niz kazda z tych grup z Heteropteroidea i wtedy wyréznianie Homoptera
jako grupy réwnorzednej (w sensie grup siostrzanych) Heteropteroidea jest
uzasadnione, albo tez Heteropleroidea i Auchenorrhyncha tworza lacznie grupe
rownorzedna Sternorrhyncha. Trzecia mozliwo$¢ teoretyczna (Sternorrhyncha
i Heteropteroidea stanowia grupe rownorzedng do Awchenorrhyncha) nie wcho-
dzi w gre, gdyz nie da sie ona w zaden racjonalny sposéb udowodnié. Wprost
przeciwnie, juz obecnie istnieja przeslanki wykluczajace takg mozliwo§é. Mimo
pozornej prostoty tego problemu jest on w chwili obecnej trudny do rozstrzy-
gniecia. By¢é moze sa juz nawet w piSmiennictwie dane jednostkowe umozli-
wiajace rozstrzygniecie problemu ale odnalezienie ich a szezegdlnie zrozumie-
nie ich znaczenia, przerasta chyba obeenie mozliwosci hemipterologéw. Plu-
skwiaki obejmuja okolo 60000 gatunkéw i znakomita wiekszo&¢ hemipterolo-
gbéw zajmuje si¢ najwyzej jedng z ich gléwnych grup, co nie sprzyja zaintere-
sowaniem problemami filogenezy na szczeblu calej grupy Hemiptera. Takze
i nieliczna grupa hemipterologéw i paleoentomologéw interesujgcych si¢ pro-
blematyka filogenezy Hemiptera nie obejmuje w zasadzie calofei tej rézno-
rodnej grupy owaddéw, co wyraznie daje si¢ odezu¢ w ich pracach.

Jedno z pilnych zadan hemipterologii polega wiec na opracowaniu do-
kladnych i wszechstronnych analiz stosunkéw pokrewienstwa w obrebie mono-
filetycznych grup pluskwiakéw nizszego rzedu co umozliwi w przyszlosei
analize filogenetycznag calo$ci Hemiptera. Przykladem takiej wszechstronnej
analizy mniejszych grup pluskwiakéw sa wzorowe opracowania poszezeg6lnych
rodzin czerweoéw (m. in. THERON 1958, GHAURI 1962, GILiIoMEE 1967).

2. Sternorrhyncha — jednorodnoéé i wewnetrzne stosunki pokrewienstwa

Z dwu wielkich grup Homoptera monofiletycznoéé Sternorrhyncha wydaje
sie by¢ lepiej nudokumentowana niz monofiletycznoéé Auchenorrhyncha. Ostat-
nio HENNIG (1969: 234) podal wyczerpujace zestawienie cech autapomorficz-
nych tej pierwszej grupy, zaliczajac do nich: przesunigcie si¢ nasady ssawki
pomiedzy lub za przednia pare bioder, redukcje czlonéw stép, brak srédtulo-
wiowego trochantynu, redukcje czeSei klawalnej skrzydla, zlanie sie zylki
subkostalnej z radialng, zlanie si¢ nasadowych odcinkéw zylek: radialnej,
medialnej i kubitalnej oraz wystepowanie przerywacza chorionu w ksztalcie pily.

Jedna z przytoczonych przez HENNIGA wazniejszych cech (przerywacz
chorionu) wymaga jeszcze potwierdzenia na wiekszym materiale poréwnaw-
c¢zym, natomiast przytoczone przez niego cechy uzylkowania skrzydel nie sa
wspolne wszystkim Sternorrhyncha (p. str. 14, 30) i moim zdaniem nie mogg by¢
uwzgledniane dla uzasadnienia monofiletycznego pochodzenia tej grupy. Istnie-
ja takze przeslanki sklaniajace mmnie do przypuszezenia, ze redukcja stopy
nastapila w poszezegélnych grupach Sternorrhyncha niezaleznie od siebie (p.
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20 H. Szelegiewicz 6

str. 46, 47), w zwiazku z czym rowniez i ta cecha nie ma wartofei jako dowod
jednorodnogci Sternorrhyncha. Jednakze pozostale cechy maja wystarcza-
jaco dostateczng wage aby uznaé hipoteze o monofiletyeznym pochodzeniu Ster-
norrhyncha za udowodniong.

Jednak nie wszyscy hemipterolodzy podzielaja poglad o jednorodnosci
Sternorrhyncha. Wielu z nich (np. SINGH-PrUTI 1925, MUumr 1930, SPOONER
1938, HESLOP-HARRISON 1951-1958) neguje nawet do§é¢ zdecydowanie jej mo-
nofiletycznos§é. Argumenty tych autoréw sg jednak malo przekonujace. Kazdy
z nich uwzglednil w swoich rozwazaniach inne pojedyncze, oderwane cechy
(budowe glowy, budowe sklerytéw tulowia albo budowe aparatu kopulacyjnego
samcow itp.) zamiast calego zespolu mozliwie nie skorelowanych cech. Czesé
tych prac wykazuje istotne niedostatki metodologiczne, jak np. brak rozréznie-
nia miedzy cechami diagnostycznymi a konstytutywnymi oraz miedzy syn-
plezjomorfizmem a synapomorfizmem. Decydujace znaczenie odegral tutaj chy-
ba takze i fakt niedostatecznej znajomosei morfologii poréwnawezej pluskwia-
kéw. Ilustruje to najlepiej przyklad HrsLop-HARRISONA (1951, 1952), ktéry
neguje monofiletycznoéé zaréwno Auchenorrhyncha, jak i Sternorrhyncha. Dzieli
on Homoptera na dwie ,monofiletyczne” grupy, z ktérych jedna obejmuje
wCicadomorpha -+ Psyllidomorpha + Jassidomorpha™ i charakteryzuje si¢ posia-
daniem komory filtracyjnej w przewodzie pokarmowym, a druga za§ — , Ful-
goromorpha -+ Aphidomorpha”, bez takiego narzadu. Poglad swéj HusLop-
HARRISON motywuje przede wszystkim tym, ze jego zdaniem niemozliwoScig
jest aby narzad tak wyspecjalizowany jak komora filtracyjna powstaé¢ mogh
kilka razy niezaleznie od siebie. Gdyby HESLoP-HARRISON nie czerpal swych
wiadomosei o morfologii mszye wylacznie z archaicznego opracowania BUCK-
TONA (1876-1883), wiedzialby, ze komora filtracyjna wystepuje takze i u mszyc
(fakt podany przez MorDWILKE w roku 1895) i to wylaeznie u niektorych
tilogenetyeznie ,mlodych” grup. Swiadezy to niewatpliwie o tym, ze mszyce
uzyskaly ten skomplikowany narzad niezaleznie od innych pluskwiakéw. HOL-
MAN (wiadomo$é ustna), ktéry analizowal budowe komory filtracyjnej mszye,
jest zdania, ze powstala ona nawet u réznych grup mszyec niezaleznie od siebie.

Inni autorzy, negujacy monofiletyczne pochodzenie Sternorrhyncha, myla
po prostu dwa rézne problemy: mniej istotny problem rangi systematycznej
poszezegbélnych grup Sternorrhyncha' i problem zasadniczy jakim jest jedno-
rodno$é calej grupy i liezba grup siostrzanych w jej obrebie. Swiadezy o tym

1 Poszezegblnym grupom Sternorrhyncha nadaje si¢ ostatnio coraz czeSciej range
podrzedu (subordo), co stoi w razgcej sprzecznoéei z zasadg hierarchicznosei systemu. Stad
usilowania niektérych taksonoméw zmierzajace do wyeliminowania taksonéw rangi po-
Sredniej przez odmawianie im atrybutu jednorodnofei. 83 to jednak préby ,porzadkowania”
systemu skazane z géry na niepowodzenie. Poszezegélnym grupom Sternorrhyncha (takim
jak koliszki, mgezliki mszyce i czerwee) przypasé moze najwyzej ranga systematyczna
zespolu (infraordo), a przy rygorystycznym przestrzeganiu hierarchii — nawet tylko ko-
horty (ecohors).

http://rcin.org.pl



7 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 21

najdobitniej sprzeczno§é jaka zachodzi miedzy ich wypowiedziami, a ich gra-
ficznie przedstawionymi drzewami rodowymi Homoptera. Sprzecznosé ta kaze
mi zywié obawe, ze autorzy ci zdaja si¢ nie rozumie¢ wymowy rysowanych
przez siebie drzew rodowych.

Istnieje powszechna zgodno$é co do podzialu Sternorrhyncha na jedno-
rodne grupy najnizszego rzedu. Za takie uwazane sa powszechnie koliszki

Rys. 1-3. Kopalne Sternorrhyncha: 1 — Mesococcus asiaticus B.-M. (? Coccodea) z gbrnego
triasu Kirgizji (wg BEKKER-MIGDISOVEJ); 2 — Przednie skrzydlo Triassoaphis cubitus
EvVANS (Aphidodea) z gbrnego triasu Australii (wg Evansa); 3 — Permaleurodes rotundatus
B.-M. (? Aleyrododea) z gérnego permu Zaglebia Kuznieckiego (wg BEKKER-MIGDISOVEJ),

(Psyllodea), maczliki (Aleyrododea), mszyce (Aphidodea) i czerwcee (Coccodea)®.
Natomiast stosunki wzajemnego pokrewienstwa miedzy nimi sg nadal dysku-
towane i w literaturze znalezé mozemy wszystkie mozliwe kombinacje wza-

* Dla grup tych spotykamy w literaturze czesto nazwy : Psyllina, Aleyrodina, Aphidina
Coccina. Koniedwka ,,—ina” stosowana jest jednak w systematyce dla grup szczebla rodo-
wego (subtribus) i dlatego uzywam nazw wprowadzonych przez MORDWILKE (1914), ktoére
nie sa obarczone innymi znaczeniami i zachowuja tak bardzo pozadang jednoznacznosé.
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22 H. Szelegiewicz 8

jemnych powigzan, ktérych wyeczerpujacy przeglad znalezé mozna w pracy
SCHLEE’A (1969a). Zwazywszy fakt, ze poszczegélne grupy Sternorrhyncha
rozwijaly sie od blisko 250 milion6w lat niezaleznie od siebie i w réinych kie-
runkach, latwo zrozumieé, ze trudno znalezé dowody, ktére przemawialyby
bezspornie na korzyéé¢ takich, a nie innych wzajemnych powigzan.

Wigkszo§é tych grup wystepowala w triasie, a poezatek ich dywergencji
mial miejsce chyba juz w dolnym permie. Rozwdj niektérych z nich poszedti
w kierunku $cislego powigzania z roflinami zywicielskimi, powiazania, ktoére
poréwnaé mozna jedynie z pasozytnictwem plazineéw (np. przemiana poko-
leni i zywicieli, neotenia itp.), co doprowadzilo do daleko posunietego wtor-
nego uproszezenia ich organizacji (redukeja i utrata skrzydel, dalsza redukeja
stopy, daleko posunieta tegmizacja ciala u morf bezskrzydlych polaczona
z redukejg segmentéw itp.) i tym samym do zatarcia podobienstw (synapo-
morfizméw) o charakterze filogenetycznym. Mimo stosunkowo dosé bogatych
materialéw kopalnych Sternorrhyncha z dolnego i gérnego permu oraz z triasu,
ré6wniez i paleoentomologia nie byla w stanie dostarczyé rozstrzygajacych
danych, gléwnie ze wzgledu na niepewno$§é zaszeregowania tych form.

Pierwsze wiadomosei o wystepowaniu czerweoéw (Coccodea) mamy dopiero
z gbrnego triasu (Mesococcus asiaticus B.-M. — rys. 1). Mimo, ze wiarygodno§é
tych danych nasuwa duze watpliwofei, istnienie czerweéw w triasie udoku-
mentowane jest posrednio przez znalezienie w gérnym triasie skrzydla Trias-
soaphis cubitus EVANS (rys. 2), ktérego przynalezno&é do mszye, a wiee grupy
pozostajacej z czerweami w stosunku siostrzanym, jest — mimo zastrzezen
HENNIGA (1969: 343) — calkowicie pewna, gdyz wbrew sugestii HENNIGA
ze skrzydla tej formy nie mozna wyprowadzié skrzydel czerweoéw (p. str. 27).
Pojawienie si¢ czerweéw mialo wiee miejsce co najmniej na przelomie permu
i triasu, a prawdopodobnie (p. str. 60) juz w gérnym permie. Jak dotad nie
umiano jednak wskazaé ich bezposrednich gérnopermskich przodkéw. U wspdl-
czesnych czerweéw skrzydla zachowaly sie jedynie u samecéw. Z bardzo zre-
dukowanego uzylkowania skrzydel przednich (tylne ulegly drastycznej redukeji)
trudno wysnué wnioski odno$nie do kierunku ewolucji uzylkowania w tej
grupie owadéw, a tym samym odnalezé¢ wéréd permskich Sternorrhyncha (zna-
nych prawie wylaeznie z odeiskéw skrzydel) te formy, ktére wykazywalyby
co najmniej zaczatki podobnych tendencji rozwojowych. Dlatego tez zblizanie
czerweow do permskiej rodziny Protopsylliidae, jak czyni to BECKER-MIGDISOVA
(1962: 199) jest spekulacja pozbawiong podstaw. Tym bardziej, Ze pewne ce-
chy uzylkowania tej permskiej rodziny (p. str. 52, 53) wykluczaja czerwce jako
ewentualna grupe potomna tych form.

Podobnie jest i w przypadku maczlikow (Aleyrododea). Przynaleznosé
Permaleurodes rotundatus B.-M. (rys. 3) z gérnego permu do mgezlikéw budzi
uzasadnione watpliwosci (obecnosé przyoczek i zawigzkéw skrzydel u pupa-
rium!). Przyjmujge jednak nawet zasadnogé takiego zaszeregowania tej gorno-
permskiej formy to i tak nie dostarcza nam ona zadnych istotnych danych
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9 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 23

poza dowodem wystepowania tej grupy w permie. Mamy tutaj bowiem do
czynienia z tzw. puparium, ktére nie jest w stanie wnie§é niczego do intere-
sujgcej nas kwestii poznania formy imaginalnej przodkéw maeczlikéw.

Po to aby mozna bylo wyciagnaé z danych paleontologicznych jak najdalej
idgce a zarazem pewne wnioski, nieodzowne jest nie budzace watpliwosei zaszere-
gowanie form kopalnych do monofiletyeznych grup mozliwie najnizszego rzedu.
W tym celu konieczne jest jednak znalezienie w budowie skrzydel poszeze-
gélnych grup Sternorrhyncha cech autapomorficznych, to jest takich, ktére
charakteryzowalyby wylacznie i jednoznacznie tylko dang grupe, co jest jed-
nym z zasadniczych celéw niniejszej pracy.

III. BUDOWA SKRZYDEL ORAZ KIERUNKI I TEMPO
EWOLUCJI ICH UZYEKOWANIA U STERNORRHYNCHA

Budowie skrzydel poszczegélnych grup Sternorrhyncha pofwiecono dotad
niewiele uwagi. Daleko posunieta redukcja uzyltkowania i jego pozornie nie
ukierunkowana zmienno§¢, wytworzyly u systematykéw przekonanie o malej
wartofci tych cech w systematyce. Jedynie u koliszkéw (Psyllodea) cechy
skrzydla, zwlaszeza przedniej pary, znalazly zastosowanie w diagnostyce szcze-
bla gatunkowego, a nawet rodzinowego. Dlatego tez nawet homologia zylek
nie doczekala si¢ (wyjawszy wspomniane juz koliszki) jednoznaeznej inter-
pretacji. Przyczynily sie do tego w duzej mierze rozbiezne wyniki nielicznych
opracowan skrzydel calodci tej grupy w aspekeie poréwnawezym (PArcu 1909,
BORNER 1910). Jedyna znang mi préba wykorzystania cech skrzydel Sternor-
rhyncha dla celéw badan filogenetycznych jest praca ScHLEE'A (1969¢) oma-
wiajgea morfologie skrzydla przedniego u Sphaeraspis priaskaensis JAKUBSKI
(Coccodea: Margarodidae). W tej sytuacji latwo zrozumieé niepewnosé zaszere-
gowania form kopalnych, znanych prawie wylacznie z odciskéw skrzydel oraz
sprzecznoé interpretacji niektérych paleoentomolog6w.

Dotychezasowe prace, w ktérych omawiana jest budowa skrzydel Sternor-
rhyncha, cechuje niejako statyczne podejécie do morfologii skrzydla: poszeze-
g6lni autorzy rozpatruja jedynie ksztalt, proporcje i liczbe zylek, a wiec ce-
chy badz jednostajne, badZ tez bardzo zmienne w obrebie poszezegélnych grup.
Tego rodzaju statyczne podejécie dziwi tym bardziej, ze od czasu pracy PATCH
(1909) istnieja realne przeslanki innego podejécia do tego zagadnienia. Pierwszy
krok w tym kierunku uczynil KrimMAszewski (1964: 88) stwierdzajac, ze
»--- nalezy nie sugerowaé si¢ ksztaltem lub proporcjami zylek lecz wyodrebnié
tendencje rozwojowe w budowie skrzydel, charakterystyezne dla poszezegélnych
grup”. Mimo, ze jego dalsze wywody (losy zylki subkostalnej) nie znalazly
w pelni potwierdzenia w §wietle moich badan, to jego podejécie okazalo sie
jednak trafne i niezwykle plodne.

Nawigzujace do prac Parcu (1909) i KLIMASZEWSKIEGO (1964) dokonalem
szezeg6lowej analizy uzylkowania, a zwlaszeza przebiegu trachei w skrzydle
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i zaczatkach skrzydel wspélezesnych przedstawicieli Sternorrhyncha. Do analizy
tej wykorzystalem zaréwno wlasne materialy (glownie mszye i maezlikéw),
poshugujac si¢ metodsa opisang przez PATcH (1909: 103-104), jak réwniez licz-
ne dane z literatury. Analiza ta wykazala istnienie dwéch gléwnych tendencji
rozwojowych w ewolucji skrzydel u Sternorrhyncha, a takze wystepowanie
autapomorfizméw charakteryzujacych poszezegélne ich podgrupy. Szczegélnie
cennych informacji o kierunkach i tempie ewolucji skrzydel u poszezegdlnych
podgrup dostarczylo poréwnanie przebiegu trachei w skrzydlach i w zawiaz-
kach skrzydel. Okazalo si¢ bowiem, ze uzylkowanie skrzydel, przebieg trachei
w skrzydle i w zawiazkach skrzydel — rozpatrywaé¢ mozna jako trzy rézne
etapy tego samego procesu ewolucyjnego w réznym stanie zaawansowania.

1. Morfologia skrzydel u koliszkéw

Dzigki pracom wielu autoréw (VONDRACEK 1957, HESLOP-HARRISON 1958,
KLIMASZEWSKI 1964) uklad systematyczny koliszkow (Psyllodea) zbliza sie coraz
bardziej do ukladu naturalnego. Pomijajac pewne niekonsekwencje (np. wy-
odrebnianie ,rodzin” Liviidae i Spondyliaspidae) oddaje on w zasadzie w spo-

pi

£ +Sc
RS

S ——
‘

Rys. 4. Uzylkowanie skrzydel u Psylla alni (L.) (Psyllodea). Objasnienia w telScie.
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11 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 25

s0b wladciwy stosunki pokrewienstwa w obrebie tej grupy pluskwiakéw. Pewne
sugestie KLIMASZEWSKIEGO (1964), wyrazone do§é niejasno w tekscie ale wy-
raznie na rys. 7, pozwalaja na wyodrebnienie u koliszkéw dwoéch gléwnych
grup o charakterze grup siostrzanych (Aphalaridae — Psyllidae i Crasidaridae —
Triozidae). Roéwniez morfologia skrzydel od dawna uwzgledniana jest w dia-
gnostyce koliszkow, a uzylkowanie skrzydel interpretowane jest jednolicie.

AN e

W

Ry

s
\¢

iy

)
W

Rys. 5-9. Przednie skrzydla wspoélezesnych koliszkow (Psyllodea): 5 — Camaratoscena

speciosa (FLOR); 6 — Caillardia nana LoG.; T — Oraspedolepta evaiana KLIMASZ.; 8 —

Livia nigra Krimasz.; 9 — Anomoneura koreana Krimasz. (wszystkie wg KLIMASZEWSKIE-
GO).

Ulatwia to w duzym stopniu analize morfologii ich skrzydel i pozwala na wy-
snucie wlaseiwych wnioskow.

U koliszk6w nie wystepuja nigdy morfy bezskrzydle, a krétkoskrzydlogé
(brachypteryzm) nalezy do wybitnych wyjatkéw. Obserwujemy u nich jeszcze
stosunkowo dobrze zachowang pierwotna homonomie skrzydel: tylne skrzydla
ulegly tylko nieznacznej redukeji i zachowaly dodé bogate uzyltkowanie (rys. 4).
Skrzydla przednie koliszkéw charakteryzuje szerokie i krétkie pole kostalne,
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26 H. Szelegiewicz 12

obecno$é uzylkowanej ezesci klawalnej (clavus = pole analne) oraz wystepowa-
nie u wigkszosei prymitywnych form znamienia skrzydlowego (pterostigma).
Uzylkowanie skrzydla przedniego u wspélezesnych koliszkéw jest do§é jedno-
stajne (rys. 5-14). Wzmocnienie przedniego brzegu skrzydla tworzg zlane ze
sobg calkowicie zylki: kostalna (costa — C) i subkostalna (subcosta — Sc),
ktére w swej proksymalnej czefci tworzg zawsze bardzo charakterystyczne,
lukowate wysklepienie. Podobne funkeje (wzmocnienie brzegu skrzydla) spelnia
takze znamie skrzydlowe (pterostigma — Pt, rys. 4-6, 9, 11) — lokalne zeskle-
rotyzowanie blony skrzydel, ograniczone najezesciej koricowym odeinkiem zylki
radialnej. Zylki radialna (radius — R), sektoralna (sector radii — Rs), medialna
(media — M) i kubitalna (cubitus — Cu,) tworza w nasadowej czefei skrzydia
jeden krétki wspdlny pien (tzw. zylke podstawowsg) o rurkowatym przekroju
poprzecznym (p. SCHLEE 1969¢: 7). Swobodne korice poszezegélnych zylek

12 13

Rys. 10-13. Przednie skrzydla wspoélezesnych koliszkéw (Psyllodea): 10 — Homotoma ficus
(L.); 11 — Tenaphalara acutipennis Kuw.; 12 — Hemischizocranium bessi TuTH.; 13 —
Bactericera rossica HOrv. (rys. 12 wg TuTHILA, pozostale wg KLIMASZEWSKIEGO).

odchodzg od wspélnego pnia jeszeze w nasadowe] polowie skrzydla i biegna
mniej lub bardziej réwnolegle do osi podluznej skrzydia. U wigkszoéei kolisz-
kéw pienn gléwny dzieli si¢ na dwie galezie (rys. 4-11): galaz gérna (R + Rs)
i galgZz dolng (M +Cu,), jedynie u Triozidae (vys. 13) pien ten dzieli si¢ od razu
na 3 galezie: R+Rs, M i Cu,. Jest to niewatpliwy autapomorfizm tej rodziny
o czym §wiadezg stosunki w skrzydle rodzaju Hemischizoeranium TUTH. (rys. 12)
i Eutrioza LoG., a takze u Trioza dlabolai VONDR. (p. LOGINOVA 1964: 474,
rys. 216, 17; 476, rys. 217, 7). U przewazajacej wiekszodci wspélezesnych ko-
liszkéw zylka medialna dzieli si¢ na koneu na dwie galezie: M, , i My, (rys.
4, b, 7-13), co do niedawna uchodzilo nawet za stala, charakterystyczna ceche
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13 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 27

tej grupy (np. HENNIG 1969: 243). Okazalo si¢ jednak, ze u niektérych ga-
tunkéw plezjomorfieznej rodziny Aphalaridae, np. u Caillardia robusta LoG.
i C. nana LoG. (rys. 6) zylka medialna dzieli si¢ na trzy wyrazne galazki: M;,
M, i My, . Tréjgalezista zylke medialna rysuje takze LoGINOVA (1964: 453,
rys. 206, 14) u gatunku Craspedolepta artemisiae (Forst.) ! Byé moze, ze mamy
tutaj do czynienia z tzw. ,zylkami rzekomymi”, ktére do$é czesto wystepuja
u przedstawicieli rodziny Crasidaridae oraz u Psyllidae (np. w rodzaju Anomo-
neura SCHWARZ — rys. 9), a ktére KLIMASZEWSKI (1964: 106) uwaza za zja-
wisko wtérne. Jednak w przypadku rodzaju Caillardia LoG. nie mozemy wy-
kluezy¢é mozliwosei, ze mamy tutaj do czynienia z bardzo starym, plezjomor-
ficznym typem uzylkowania skrzydel koliszkéw. Takze zylka kubitalna (Cu,)
ma u koliszkéw zawsze dwie galezie: Cuy, i Cu,,. Zylka postkubitalna (post-

CU2 CU“,

Rys. 14-16. Psylla floccosa Parcu (Psyllodea): 14 — uzylkowanie skrzydia przedniego;
15 — przebieg trachei w skrzydle przednim; 16 — przebieg trachei w zawigzku skrzydia
przedniego (wg PATcH, oznaczenie zylek i trachei zmienione).

cubitus — Cu,) wyksztalcona jest nie u wszystkich koliszkéw i wystepuje
przewaznie jako tzw. fald klawalny (Clf), ktéremu odpowiada jednak zawsze
tracheja postkubitalna. Koliszki sa jedyna grupa wspoélezesnych Sternorrhyncha,
u ktérych zachowala si¢ jeszcze zylka analna (analis — A).

Jezeli prze§ledzimy przebieg trachei w skrzydle koliszkéw (rys. 15) to
uderza nas przede wszystkim jego prawie idealna zgodno$§é¢ z ukladem zylek
(rys. 14). Jedyne réznice dotyczg nie przebiegu trachei ale ich liezby: dodat-
kowo wystepuje szczatkowa tracheja subkostalna (biegnie tuz przy przednim
brzegu skrzydla w jego lukowatym, nasadowym wygieciu) oraz tracheja post-
kubitalna (Cu,), ktérej przebieg odpowiada idealnie przebiegowi faldu klawalne-
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28 H. Szelegiewicz 14

go. Takze tracheje tworzg wspdlny pient u nasady skrzydla. Dopiero przebieg
trachei w zawigzku skrzydla u nimfy (rys. 16) wykazuje zasadnicze réznice.
Nie tylko ujawnia dodatkowg tracheje kostalna (C) ale takze fakt, ze wszystkie
tracheje zachowujg calkowicie samodzielno§é¢ i nie zlewaja sie ze sobg nawet
swymi proksymalnymi odcinkami.

Z poréwnania uzylkowania skrzydel z przebiegiem trachei wynika, ze
koliszki osiggnely obeeny etap ewolucji uzytkowania skrzydel stosunkowo daw-
no, we wezesnych stadiach ich ewolucji, a jedna z ich najbardziej charaktery-
styeznych cech jest calkowite zlanie si¢ zylki subkostalnej z zylkg kostalng.
Cechami plezjomorficznymi w budowie skrzydel koliszkéw sa: homonomia
skrzydel, obecno§¢ doé¢ dobrze zachowanej czeSei klawalnej skrzydia i zylki
analnej. Cecha plezjomorficzna jest takze prawdopodobnie obecno§é prymityw-
nego, nieplastycznego znamienia skrzydlowego. Do cech apomorfieznych nalezg :
zlanie sie zylki subkostalnej z kostalng [u wszystkich pozostatych Sternorrhyn-
cha (z wyjatkiem magczlikow), a takze u Awuchenorrhyncha zytka subkostalna
zlewa sie zawsze z zylka radialng lub pozostaje z nia w bezposrednim zwigzku],
redukeja swobodnyeh odeinkéw zylki medialnej oraz zlanie sie proksymalnych
odeinkéow zylek R-+Rs, M i Cu, w jeden wspolny proksymalny pien. Cechg
apomorficzng jest prawdopodobnie takze i krétkie, szerokie pole kostalne.

2. Morfologia skrzydel u maczlikéw

Systematyka maeczlikow (Aleyrododea) znajduje sie jeszcze w powijakach,
a diagnostyka oparta jest wylacznie na cechach ostatniego stadium rozwojo-
wego (puparium). Obeeny uklad systematyeczny maezlikow (SAmpson 1943)
nie odzwierciedla wiece stosunkéw pokrewienstwa w obrebie tej grupy, a brak
morfologiczno-poréwnawezego opracowania imagines uniemozliwia analize filo-
genetyczng. Imago wielu gatunkéw, a nawet wigkszych jednostek systematycz-
nych maezlikéw jest nie znane i dlatego cechy skrzydel nie znalazly zastoso-
wania w diagnostyce tej grupy, a interpretacja uzylkowania (rys. 21 i 23)
jest dosé rozbiezna. Stan ten nie ulatwia analizy morfologii skrzydel w tej
grupie.

U maezlikéw, podobnie jak u koliszkéw, brak jest morf bezskrzydlych
i zjawiska krétkoskrzydlosci, a skrzydla ich zachowaly do§¢ dobrze pierwotng
homonomi¢. Charakteryzuje je szerokie pole kostalne i brak znamienia skrzy-
dlowego. U wiekszo§ci gatunkéw brak jest takze czefei klawalnej skrzydla,
co stoi w wyraznym zwigzku z calkowita redukcja aparatu sezepiajacego obie
pary skrzydel. Uzylkowanie skrzydila przedniego uleglo u wigkszosci wspol-
czesnych maczlikéw (Rodzina Aleyrodidae) daleko posunietej redukeji (rys. 19-21)
W skrzydle przednim obserwujemy najezeSciej (rys. 20) tylko dwie zylki:
radialno-sektoralng (R +Rs) i kubitalng (Cu,), do ktérych doliezyé nalezy
takze zylki kostalng i subkostalng, ktére podobnie jak u koliszkéw wzmacnia-
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15 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 29

ja przedni brzeg skrzydla. Jedynie u przedstawicieli rodziny Udamoselidae
(=Aleurodicidae) skrzydla zachowaly bardziej plezjomorficzny typ uzytkowania
(rys. 17 i 18). W skrzydle przednim Udamoselis pigmentaria ENDERL. (rys. 17)
stwierdzi¢ mozemy wyraznie az 6 zylek (Se, R Rs, M, Cu, i Cu,), a w skrzydle
tylnym — 4 zyiki (R, Rs, M i Cu,).

Interesujace jest poréwnanie uzylkowania U. pigmentaria (rys. 17) z prze-
biegiem trachei w skrzydle Aleyrodes proletella (L.) (rys. 22). Uderza nas tutaj

Rys. 17-20. Skrzydla wspoélezesnych maczlikéw (Aleyrododea): 17 — Udamoselis pigmen-
taria ENDERL.; 18 — Aleurodicus conspurcatus ENDERL.; 19 — Aleurochiton aceris (MODEER);
20 — Aleurolobus asari (WUNN) (rys. 17 wg PESSONA, oznaczenie zylek zmieniono).

fakt, ze kazda z zylek Udamoselis znajduje swoj liczbowy odpowiednik w tra-
chei u A. proletella: 6 zylkom Udamoselis odpowiada dokladnie 6 trachei u A.
proletella. Réznice dotycza zylki postkubitalnej (Cu,) u U. pigmentaria, ktéra
nie ma odpowiednika w trachei u A. proletella oraz obecnosci swobodnej tra-
chei kostalnej u tego ostatniego gatunku. Przyklad ten ilustruje w sposob
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przekonujacy hipoteze, ze przebieg trachei ,odtwarza” niejako uzylkowanie
skrzydel pierwotniejszych form. Interesujace byloby wiec przesledzenie prze-
biegu trachei u ktérego§ z gatunkéw rodziny Udamoselidae, czego ze zrozu-
mialych wzgledéw (gatunki neotropikalne) nie moglem wykonaé.

Ciekawe, ze bardzo zblizony obraz uzylkowania skrzydel prymitywnych
form maezlikéw postuluje takze BOrRNER (1910), ktéry analizowal przebieg
delikatnych faldéw i listewek na skrzydle u A. proletella (rys. 23). Jednak

A Cutp Cuiq

Rys. 21-23. Aleyrodes proletella (L.) (Aleyrododea): 21 — uzylkowanie skrzydia przedniego;
22 — przebieg trachei w skrzydle przednim; 23 — uzylkowanie skrzydla przedniego wg
BORNERA.

jego interpretacja poszezegélnych zylek jest wyraznie bledna i nie znajduje
potwierdzenia ani w przebiegu trachei u A. proletella, ani tez w uzylkowaniu
skrzydet u U. pigmentaria.

Skrzydla maczlikéw maja wiele wspélnych cech ze skrzydlem koliszkéw.
Sq to: homonomia skrzydel, obecnosé¢ szerokiego pola kostalnego, lukowato
wygiety nasadowy odcinek kostalnego brzegu skrzydla, zwigzek zylki subkos-
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talnej z kostalng oraz mniej wiecej réwnolegly do osi podluznej skrzydla prze-
bieg zylek. Réznice w stosunku do koliszké6w polegaja gléwnie na braku apa-
ratu sczepiajacego skrzydla, braku znamienia skrzydlowego, redukeji czesci
klawalnej skrzydla oraz dalej posunigtemu uproszezeniu uzylkowania: redukeji
rozgalezieri zylki medialnej i kubitalnej oraz braku jednego wspélnego pnia
(zytki podstawowej).

Z poréwnania uzylkowania skrzydel z przebiegiem trachei wynika, ze
ewolucja uzylkowania przebiegala w tej grupie powoli i bardzo stopniowo,
wykazujae podobny kierunek rozwoju co u koliszkéw, a mianowicie zblizenie,

pt
/ Sc+R+M+Cuy

Rys. 24, 25. Schemat uzylkowania skrzydla przedniego wspélezesnych mszyc (Aphidodea):
24 — wg MORDVILKI; 25 — wg BORNERA.

a w dalszej kolejnodei — zlanie sie zylki subkostalnej z zylkg kostalng. Cechami
plezjomorficznymi w budowie skrzydel mgczlikéw sa: homonomia skrzydel
i brak wspélnego pnia utworzonego z proksymalnych odeinkéw zylek oraz
rownolegly do osi podluznej skrzydla przebieg zylek. Do cech apomorficznych
nalezg: zanik znamienia, zanik u wiekszosci gatunkéw czesei klawalnej skrzyd-
la i zylki postkubitalnej, a takze daleko posunieta redukeja zylek. Trudny
do zinterpretowania jest brak aparatu sczepiajacego skrzydla. Nie wiadomo

2
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32 H. Szelegiewicz 18

bowiem czy mamy tutaj do ezynienia z zanikiem tego aparatu czy tez ze sta-
nem pierwotnym.

3. Morfologia skrzydel u mszyec

Jak dotad brak jest jednego, powszechnie przyjetego ukladu systema-
tycznego mszye (Aphidodea). Istnieje jednak powszechna zgoda co do tego,
ze mszyce dzielg si¢ na dwie wyraZnie zarysowane grupy, zaslugujace na przy-
znanie im rangi nadrodzin (Phyllozeroidea i Aphidoidea). Podzial ten odzwier-
ciedla prawdopodobnie najstarszy stosunek siostrzany istniejacy u mszyec.

30 31

Rys. 26-31. Skrzydla wspoélezesnych mszyc (Aphidodea): 26 — Sacchiphantes abietis (L.);
27 — Cholodkovskya viridana (CHOL.); 28 — Phyllozera qurcina (FERR.); 29 — Viteus viti-
folit (Fircm); 30 — Tuberapis coreanus TaxkaH.; 31 — Mansakia betulina (HORV.).

Budowa skrzydel mszye, a zwlaszeza ich uzylkowanie nie byly dotad dokladnie
analizowane. W diagnostyce mszyc uwzgledniano jedynie liczbe rozgalezien
zylki medialnej, rzadziej za§ inne cechy, takie jak np. ksztalt znamienia skrzy-
dlowego oraz przebieg zylek kubitalnych. Interpretacja poszezegélnych zylek
nie doczekala si¢ dotad takze ujednolicenia (rys. 24 i 25). Jedyne préby uwzgle-
dnienia morfologii skrzydel w badaniach filogenetycznych zawieraja prace
RICHARDSA (1966) i SCHLEE’A (1969¢). RI1cHARDS daje interesujacg interpre-
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19 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 33

tacje loséw zylki kubitalnej (Cu,) i naswietla gléwne tendencje tzw. procesu
kostalizacji skrzydla u mszyec. Zastosowana przez tego autora metoda ,pro-
jekeji zylek” znajduje pelne uzasadnienie w $wietle mojej analizy przebiegu
trachei w skrzydlach mszyc. RICHARDS nie zwrécil jednak uwagi na typ wy-
ksztalcenia zylki medialnej u mszyc, a ScHLEE (1969¢) doszedl nawet do fal-
szywego wniosku, ze liczba rozgalezien zylki medialnej stoi w prostej zalez-
nofei od wielkosei skrzydla i ciala danej mszycy.

U mszye wystepuja obok morf uskrzydlonych takze morfy bezskrzydie.
a zjawisko krétkoskrzydlosei jest u nich dodé czeste. Zaré6wno morfologia
skrzydel mszye, jak i ich uzylkowanie uchodzg do§¢ powszechnie za bardzo

33

35

Rys. 32-35. Skrzydla wspoélezesnych mszye (Aphidodea): 32 — Patchiella reaumuri (KALT.);
33 — Forda formicaria HEYD.; 34 — Eriosoma lanigerum (Hauswm.); 35 — Telraneura
ulmi (L.).

Jjednolite i malo zréznicowane (np. SCHLEE 1969c¢: 4). W rzeczywistosei jednak
skrzydla mszye nalezg, obok skrzydel maczlikow, do najbardziej zréznicowanych
w obrebie calej grupy Sternorrhyncha. Cechuje je wyrazZnie zaznaczajaca sie
heteronomia: tylne skrzydla sa zawsze silnie zredukowane, a ich uzylkowanie
jest ubogie (rys. 26, 28, 29, 32, 33, 38, 42), a niekiedy redukcja ta posunieta
Jjest tak daleko (rys. 40, 41), ze przypomina stosunki u czerweéw. Pole kostal-
ne: w skrzydle przednim jest zawsze waskie i dlugie. Przedni brzeg skrzydia
przedniego jest prosty i w przeciwienstwie do koliszkéw nie jest w nasadowe]
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czedei lukowato wysklepiony. Na ogél jest on slabo zesklerotyzowany i zawsze
pozbawiony trachei. Funkcj¢ wzmocnienia przedniego skraju skrzydla przej-
muje u mszye wspolny pieri utworzony ze zlania si¢ ze sobg proksymalnych
odcinkéw poszezegélnych zylek i silnie zblizony do przedniego brzegu skrzydia
(jest to tzw. kostalizacja skrzydla). Pieri ten ma wg SCHLEE’A (1969¢) prze-
kr6j poprzeczny w ksztalcie odwréconej litery ,U”. W dystalnym koricu
wsp6lny pieni przechodzi w stosunkowo duze i plastyczne (wypelnione ziarnista
tkanka) znamie skrzydlowe, ktérego przedni brzeg zlewa si¢ z przednim brze-

40

Rys. 36-41. Skrzydla wspélezesnych mszyc (Aphidodea): 36 — Mindarus abietinus Kocwu;
37 — Anoecia corni (F.); 38 — Glyphina betulae (L.); 39 — Phlocomyzus passerinii (SIGN.);
40 — Greenideoidea ceyloniae v. D. G.; 41 — Schoutedenia lutea (v. ». G.).

giem skrzydla. Na rys. 26-52 przedstawiono rézne typy uzylkowania przednich
skrzydel u wspoélezesnych mszye. U tych mszye, ktére zachowaly najmniej
zmieniony (najbogatszy) typ uzylkowania (rys. 42-47), obserwujemy w skrzydle
przednim 7 wyraznych zylek (R, Rs, M,, M,, M, ,, Cu,, i Cu,,). Wszystkie
zylki zlewajg sie ze sobg na znacznych odcinkach w jeden wspélny pien, od
ktérego odchodza swobodne odeinki poszezegélnych zylek jak zeby grzebienia,
kierujge sie sko$nie ku tylnemu brzegowi skrzydia. Zylka sektoralna (Rs)
odchodzi zawsze od dystalnej lub rzadziej proksymalnej czesci znamienia, jedy-
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21 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 35

nie u przedstawicieli Phylloweroidea zawsze' jej brak. Zylka medialna traci
niekiedy laczno$é z glownym pniem (rys. 30-37) wskutek zaniku swej pro-
ksymalnej czesei i wykazuje duzg réznorodnogé co do ilosei rozgalezieri. Whrew
twierdzeniu SCHLEE’A nie zachodzi tutaj prosta zalezno§é od wielkosei skrzydla
(poréwnaj rys. 34, 35 i 51). Wprost przeciwnie, obserwujemy tutaj wyrazng
zalezno§¢ miedzy liczbg rozwidlen zylki medialnej a przynaleznofcig systema-
tyezng: jest ona zawsze zredukowana (jedno- lub dwugalezista) u grup wyspe-
cjalizowanych, ,odchylonych” (Phyllozeroidea, Hormaphididae, Pemphigidae,
Thelaxidae) i zachowuje pelng liczbe galazek u grup nie wyspecjalizowanych
(Aphididae, Lachnidae, Chaitophoridae, Phyllaphididae)®. Zylki kubitalne (Cu,,

43 44

Rys. 42-44. Skrzydla wspoélezesnych mszye (Aphidodea): 42 — Euceraphis punctipennis
(ZerT.); 43 — Tuberculoides annulatus (Htg.); 44 — Sipha maydis (Pass.).

i Cu,,) biegna najczedciej mniej lub wiecej rownolegle do siebie (rys. 32-47),
rzadziej za§ (Phylloveridae, Hormaphididae i niektore Pemphigidae) zlewaja sie
ze sobg proksymalnymi odeinkami (rys. 28-31). Wzdluz nasadowej czefei
tylnego brzegu skrzydla przedniego niektérych mszye obserwujemy niekiedy

1 Niektérzy autorzy uwazajy, ze brak zylki sektoralnej charakteryzuje wylgeznie
rodzine Phyllozeridae, natomiast wystepuje ona u Adelgidae, u ktérej zanikowi ulegla rze-
komo zylka medialna. Jak wykazuje poréwnanie uzylkowania skrzydla Adelgidae z prze-
biegiem trachei w tymze skrzydle (rys. 48 A i B) poglad ten jest falszywy. Tracheja odpo-
wiadajgca dyskutowanej zylee wehodzi w sklad dolnego pnia trachei, a wiee jest odpowied-
nikiem zylki medialnej, gdyz tracheja odpowiadajaca zylce sektoralnej wehodzi n mszye
zawsze w sklad gérnego pnia.

? Redukeja rozgalezien zylki medialnej skorelowana jest zawsze z plezjomorficznym
typem budowy oczu i syfonéw (brak oczu zlozonych i syfonéw u larw pierwszego stadium
rozwojowego) co réwniez wskazuje na ,filogenetyezny” charakter tej cechy.

http://rcin.org.pl



36 H. Szelegiewicz 22

bardzo niewyraZnie zaznaczony, delikatny fald, ktéry niektoérzy autorzy utoz-
samiaja z faldem klawalnym (Clf) wzglednie nawet interpretuja jako zylke
postkubitalng (Cu,) a nawet analng (A). Wedlug tych autoréw czesé klawalna
skrzydla zredukowana jest u mszyc do niewielkiej powierzchni na tylnym
brzegu skrzydla (zawinietej rurkowato na strone wentralna), wechodzacej
w sklad aparatu sczepiajacego skrzydla. Poniewaz delikatny ten fald wyste-
puje nie u wszystkich mszyc i nie odpowiada mu nigdy tracheja, interpretacje
te wydaja mi sie do§é¢ watpliwe.

Jezeli poré6wnamy ze soba uzylkowanie skrzydel (rys. 48-57, A) i prze-
bieg trachei w skrzydle (rys. 48-57, B) u tych samych gatunkéw, to stwier-

Rys. 45-47. Skrzydla wspélezesnych mszye (Aphidodea): 45 — Protrama longitarsus (FERR.);
46 — Linosiphon galiophagum (WimsH.); 47 — Aphis brohmeri BORN.

dzimy ich zadziwiajaca zgodno$é. Jedyne réznice dotycza faktu, ze tracheje
tworzg nie jeden, a dwa pnie: gérny (R, Rs) i dolny (M, Cu,). Bardzo istotny
jest takze brak trachei subkostalnej i kostalnej. PArcn (1909) wykazuje po-
nadto dodatkowsa tracheje (rys. 67B), ktora identyfikuje z zylkg postkubitalna
(w nomenklaturze PATCH — druga analng, 2d A) ale mamy tutaj najwyraZniej
do czynienia z jedna z tak licznych u mszyc wtérnych odgalezieni trachei,
a nie z tracheja gléwna. Potwierdza to wyraZnie przebieg trachei w zawigz-
kach skrzydel u nimf (rys. 56 Ci 57 C), gdzie wystepuje zawsze tylko 5-7 tra-
chei (postkubitalnej zawsze brak!), ktére tworza 2, 3 Iub 4 swobodne na calej
dlugodci pnie: R+Rs i M 4Cu,; albo R+Rs, M, ,+M,, 4, Cu,y, i Cuy,. Takze
i w zawigzkach skrzydel u nimf brak jest nawet §ladéw trachei subkostalnej
i kostalnej !
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23 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 37

U wspolezesnych mszyc obserwujemy wiec najdalej posunieta zgodnosé
miedzy uzylkowaniem skrzydel i przebiegiem trachei w skrzydle i zawigzku
skrzydla. Swiadezy to niewatpliwie o tym, ze zasadniczy rys uzylkowania
skrzydel uzyskaly mszyce juz na bardzo wezesnym etapie swej ewolucji (p6z-
niejsze zmiany dotycza juz tylko wylacznie stopnia kostalizacji skrzydla i loséw

Rys. 48-51. Poréwnanie uzytkowania skrzydel (A) z przebiegiem trachei (B) u mszyc (4phi-
«dodea): 48 — Sacchiphantes abietis (1.); 49 — Phyllozera coccinea HEYD.; 50 — Hormaphi-
dula betulae (MORDV.); 51 — Eriosoma lanigerum (Hauswm.).

:zytki sektoralnej, medialnej i kubitalnej), a zanik zylek i trachei kostalnej
i subkostalnej lub, co wydaje si¢ bardziej prawdopodobne, calkowite zlanie sig¢
:zytki subkostalnej z radialna, charakteryzowalo juz prawdopodobnie najstar-
'szyeh przodkéw mszye, czyli tzw. grupe rodowa Aphidodea. Jako cechy ple-
:zjomorficzne w budowie skrzydel u mszye uznaé nalezy jedynie tréjgatezistosé
:zytki medialnej u prymitywnych form oraz sam fakt wystepowania znamienia
iskrzydlowego. Natomiast charakter tego znamienia (plastyczno§é, zwigzek
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z gléwnym pniem itp.) wskazuje raczej na jego swoisty dla mszye, apomor-
ficzny typ. Cecha plezjomorficzng jest oczywiscie takze (postulowany) zwig-
zek zylki subkostalnej z radialng. Do cech apomorficznych naleza: redukcja
czedei klawalnej skrzydla i zwigzany z tym zanik zylki postkubitalnej i anal-
nej, tzw. kostalizacja skrzydla (tzn. zlanie si¢ wszystkich zylek w jeden wspél-

= o

Rys. 52-55. Por6wnanie uzylkowania skrzydel (A) z przebiegiem trachei (B) u mszye (Aphi-
dodea): 52 — Tinocallis platani (Kavr.); 53 — Chaitophorus sp.; 54 — Cinara pini (L.);
55 — Myzodes persicae (SULZ.).

ny pien przesuniety ku brzegowi przedniemu skrzydla), swoisty, sko§ny w sto-
sunku do osi podiluznej skrzydla przebieg swobodnych odcinkéw zylek oraz
calkowity zanik trachei odpowiadajacych zylece kostalnej i subkostalnej.

4. Morfologia skrzydel u czerweéw
Dzigki licznym i bardzo szezegélowym opracowaniom morfologii sameoéw

(np. JANCKE 1955, THERON 1958, BUSGIK 1958, GHAURI 1962, GILIOMEE 1967,
Arrrr 1968) uklad systematyczny czerweow (Coccodea) zbliza si¢ coraz bar-
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dziej do naturalnego. Prace te potwierdzily w zasadzie uklad systematyczny
zaproponowany przez BALACHOWSKY'EGO (1942), ktéry wyréznil trzy gléwne
grupy (u BALACHOWSKY’EGO typy — phylum) czerwedw: Margaroidae, Lecano-
idae i Diaspidoidae, ktérym poézZniejsi badacze przyznaja range nadrodzin.
Jak dotad brak jest jednak jednoznacznej odpowiedzi na pytanie o najstarszy
stosunek siostrzany istniejgcy u czerweow; byé moze ze odpowiada mu podzial

Rys. 56. Mindarus abietinus Kocwu, rys. 57. Eriosoma rileyi OESTL. (wg PATCH): A — uzyl-
kowanie skrzydla przedniego, B — przebieg trachei w skrzydle przednim, C — przebieg
trachei w zawigzku skrzydla przedniego.

BORSCHENIUSA (1949, 1958) na nadrodziny Paleococcoidea (= Margaroidae
u BALACHOWSKY’EGO) i Neococcoidea (= Lecanoidae i Diaspidoidae u BALA-
OHOWSKY'EGO).

Czerwee wykazujg, podobnie jak maczliki, bardzo zredukowane uzylko-
wanie skrzydel. Fakt ten oraz zanik skrzydel u wszystkich samic spowodowal,
#e morfologii skrzydel po§wiecono niewiele uwagi jako malo przydatnej dla
celow diagnostycznych. Skrzydla wspélezesnych ezerweéw, zachowane wylaez-
mie u samcéw, cechuje daleko posunieta heteronomia. Tylna para skrzydel
ulegla drastyeznej, prawie calkowitej redukeji i zachowala sie¢ wylaeznie w po-
staci drobnego, pozbawionego uzylkowania platka, uzbrojonego w pojedynczy
lhaczyk, zaczepiajacy o wyrostek u nasady skrzydla przedniego (aparat scze-
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piajacy). Przedni brzeg skrzydla przedniego jest prosty, u nasady niewyskle-
piony; pole kostalne waskie. U wigkszodci gatunkéw brak jest takze czefci
klawalnej skrzydla (clavus) i znamienia skrzydlowego. Uzylkowanie skrzydla
przedniego uleglo drastyeznej redukeji (rys. 58-61). U wigkszosci wspélezesnych
czerweow zachowaly sie jedynie trzy zylki (Se, R+Rs i M) lub tylko dwie
(S¢ i R+Rs), a u przedstawicieli rodziny Aclerdidae zaledwie jedna (Sc¢ lub
R +Rs?) Wigkszosé autorow rysuje zazwyczaj tylko dwie zytki (R+Rs i M),

Rys. 58-62. Przednie skrzydila wspoélezesnych czerweow (Coccodea): 58 — Pseudococcus

citri Ri13s0o; 59 — Margarodes buxtoni NEWST.; 60 — Aspidiotus hederae Varvror; 61 —

Eriococcus bambusae GRr.; 62 — Sphaeraspis priaskaensis JAKUB. (rys. 63 — 66 wg JANCKEGO,
67 wg SCHLEE’A, uproszezony).

pomijajac zylke subkostalna, ktora traktuja zazwyczaj jako listewke lub fald
wzmacniajaey proksymalny odcinek zylki radialno-sektoralnej. Jednakze fakt,
ze zylce te] odpowiada zawsze tracheja oraz fakt wystepowania kopulek na
wentralnej stronie polaczonych zylek zmyslowych (FUDALEWICZ-NIEMCZYK
1958), §wiadczy niezbicie, ze mamy do czynienia rzeczywiscie z zylkg subko-
stalng. Nieco pierwotniejszy typ uzylkowania zachowal si¢ u Sphaeraspis
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priaskaensis JAKUBSKI (rys. 62), ktorego skrzydlo opisal ostatnio szezegélowo
ScHLEE (1969¢). Wedlug tego autora w skrzydle przednim tego czerwca wy-
stepuje az 10 zylek! (C, S¢, R, dwugalezista Rs (1), My 4, My, 4, Cuyy, Cuyy, i Cuy),
ktére (z wyjatkiem Cu,) zlewaja sie ze soba, tworzac wspélny pien, ktéry
wzmacnia, podobnie jak u mszye, przedni brzeg skrzydla i lgezy si¢ z nim
za posrednictwem plastycznego znamienia. Wedlug SCHLEE’A przekr6j po-
przeczny tego wspélnego pnia ma, podobnie jak u mszye, ksztalt odwréconej
litery ,U”. Swobodne odcinki poszezegblnych zylek biegna, podobnie jak
u mszye, skosnie do osi podluznej skrzydla.

Poréwnujge uzylkowanie skrzydla (rys. 63A) z przebiegiem trachei (rys. 63B)
w skrzydle tego samego gatunku stwierdzamy duza niezgodno§¢ miedzy nimi:

63

Cvu
Cu,p la

Rys. 63. Dactylobius sp. (Coccodea): A — uzylkowanie skrzydia przedniego, B — przebieg
trachei w skrzydle przednim (wg Parch).

trzem zylkom (Se¢, R+Rs i M) odpowiada tutaj az 6 trachei (Se, R +Rs, M, .,
M, 4, Cuy, i Cuy,)! Tracheje te tworza, podobnie jak u mszye, dwa wyrazne
pnie: gérny (Se, R+Rs i M) i dolny (Cu,, i Cuy,) ale w odréznieniu od mszye
tracheja medialna wehodzi n czerweéw w sklad gérnego, a nie dolnego pnia.

! ScaLEE postuzyl si¢ w swych badaniach metoda uzyta juz przez BORNERA (1910)
i dlatego jego wyniki sa réwnie watpliwe jak te ktére uzyskal BORNER (patrz str. 16). Moim
zdaniem w skrzydle tego czerwea wyrdzni¢é mozna jedynie 5 zylek (Se, R+ Rs, M;, o,Mg, 4,
Cu,) i tzw. fald klawalny (CIf). Pozostale ,zytki” ScHLEE’A to artefakty powstale na skutek
istniejacej u tego gatunku mikrorzezby, zlozonej z regularnych liniowych zmarszezek bieg-
ngeych zgodnie z kierunkiem prawdziwych Zzylek.
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Podobnie jak u mszye brak jest takze u czerwedw trachei kostalnej. Wyste-
puje natomiast wyraznie tracheja subkostalna, ktéra zachowuje odrebnosé
tylko w odcinku proksymalnym, a jej cze$¢ dystalna splata si¢ lub nawet
zlewa z tracheja radialno-sektoralng ! Stanowi to wyrazng wskazéwke odnos-
nie do loséw zylki i trachei subkostalnej u mszye, a zarazem istotng wskazéwke
dla interpretacji form kopalnych.

Interesujace jest takze poréwnanie uzylkowania skrzydel u 8. priaskaensis
(rys. 62) z przebiegiem trachei w skrzydle Dactylobius sp. (rys. 63B). Uderza
nas tutaj ich daleko posunieta zgodnosé: kazda z 5 zylek oraz fald klawalny
u Sphaeraspis (patrz notka na str. 27) znajduje swéj odpowiednik w trachei
u Dactylobius sp.

Z poréwnania nzylkowania skrzydel i przebiegu trachei w skrzydle wynika,
ze u czerweow ewolucja uzytkowania skrzydel przebiegala bardzo wolno i w kil-
ku etapach, a obecny stan uzylkowania czerwce uzyskaly, sadzac po mate-
rialach kopalnych (BEARDSLEY 1969), dopiero pod koniec ery mezozoicznej
w gornej kredzie. Pierwotnie czerwce mialy znacznie bogatsze uzylkowanie
skrzydel, ktorego gléwne rysy odpowiadaly stosunkom u mszye. Jedyng pewng
cechg plezjomorficzng w skrzydle czerweow jest dcisty zwigzek zytki subko-
stalnej z zylka radialng. Pozostale cechy morfologiczne skrzydla czerweoéw sa
typowo apomorficzne i stanowig czedciowo synapomorfizmy wspélne mszycom
i czerweom, czeSciowo za§ autapomorfizmy samych ezerwedw.

5. Synapomorficzne i autapomorficzne cechy skrzydel u poszczegélnych grup

U wspolezesnych Sternorrhyncha wyréznié mozemy dwie glowne i bardzo
wyraZnie zaznaczone tendencje rozwojowe w budowie i uzytkowaniu skrzydel.
Jedna z nich charakteryzuje koliszki i maezliki (Psylliformes), druga — mszyce
i czerwee (Aphidiformes). Obok tych gléwnych tendencji rozwojowych wyste-
puja u poszezegélnych podgrup takze cechy autapomorficzne, charakteryzujace
wylacznie dana podgrupe. Analiza calo§ci cech morfologicznych skrzydel
u Sternorrhyncha wykazuje wyraznie, ze mamy tu do czynienia z typowo mo-
zaikowym rozdzialem cech (heterobathmia) zaréwno miedzy obie glowne
grupy (Psylliformes i Aphidiformes), jak tez miedzy poszczegélne podgrupy
(Psyllodea i Aleyrododea oraz Aphidodea i Coccodea). Sadzac po mozaikowym
rozdziale ich cech miedzy wzmiankowanymi grupami zachodzi typowy stosu-
nek siostrzany. Fakt, ze takze w morfologii skrzydel Sternorrhyncha wyste-
puja wyrazne synapomorfizmy, stanowi dodatkowy argument na rzecz hipotezy
o jednorodnofci jej podgrup. Na podstawie synapomorfizméw skrzydet u Psyl-
liformes wzglednie Aphidiformes oraz autapomorfizméw poszezegélnych pod-
grup mozemy przedstawié stosunki pokrewienstwa w obrebie Sternorrhyncha
w postaci tzw. schematu synapomorfizméw (rys. 64), czyli odmiany drzewa
rodowego przedstawiajacego stosunki pokrewienstwa i zarazem ich umoty-
wowanie.

http://rcin.org.pl



29 Cechy autapomorficzne skrzydet Sternorrhyncha 43

Psgllodec, Alegrodoolea Aphidodea Coccodea

19 13
18 12
17 11
16 10
15 9
14 8

PSYLUFORMES APHIDIFORMES

2

1

STERNORRHYNCHA

Rys. 64. Schemat synapomorfizméw u Sternorrhyncha. Liczby oznaczaja kolejne cechy
ombwione w tekécie (w podrozdzialach A — D).

A. Synapomorfizmy skrzydel u mszyc i czerwedw

Wystepowanie bezskrzydlych imagines (1)': u pozostalych Ster-
norrhyncha, a takze u Awuchenorrhyncha i Heteroptera imagines s zawsze
uskrzydlone, calkowita utrata skrzydel u imagines ma miejsce tylko u mszyec
i czerweow. Cecha ta ma wiee wyrazny charakter synapomorfizmu mszye

! Liezby w nawiasach sg odsylaczem do liczb na rys. 64.
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i czerweow, zwlaszeza ze bezskrzydlo§é imagines w innych, nie spokrewnio-
nych grupach owadéw ma charakter konwergencji.

Heteronomia skrzydel (2): cecha ta zostala prawdopodobnie odzie-
dziezona po wspolnym przodku mszyc i mgezlikéw, gdyz u pozostalych Ster-
norrhyncha oraz u Auchenorrhyncha zachowuje si¢ pierwotna homonomia
skrzydel, a nieliczne wyjatki od tej zasady traktowaé nalezy jako paralelizm.

Zanik zylki i trachei kostalnej (3): u pozostalych pluskwiakow
zaréwno tracheja, jak i zylka kostalna zawsze wystepuje i wzmacnia przedni
brzeg skrzydla. Ich zanik u mszye i czerweow wigze sie niewatpliwie z innym
mechanizmem wzmacniajagcym przedni skraj skrzydla (tzw. kostalizacja skrzy-
dla), charakteryzujacym wylgcznie mszyce i czerwce.

Dlugoéé i struktura wspélnego pnia (4): u mszye i czerwedéw wspol-
ny pien, utworzony ze zlania sie poszezegélnych zylek, siega az do apikalnej
czeSci skrzydla (w ten spos6b usztywnia on przedni skraj skrzydla, wyreczajac
niejako brakujaca u tych podgrup zylke kostalng). U koliszkéw i maezlikow
pienn ten jest bardzo kroétki, ograniczony do nasadowej '/, dtugodei skrzydla,
a u Auchenorrhyncha zylki nigdy nie zlewaja sie w jeden wspdélny pieni. U mszyec
i czerweow przekrdj poprzeczny pnia ma ksztalt odwrdéconej litery ,,U” (sta-
nowi wiee wyraznie wypukly i wzmocniony fald blony skrzydlowej); u po-
zostalych Sternorrhyncha przekrdj poprzeczny przez wspélny piern ma nor-
malny okragly ksztalt (piei ma wiee strukture rurkowata).

Skoény przebieg swobodnych odcinkéw zylek (5): u mszye i ko-
liszkéw swobodne odecinki poszezegélnych zylek odchodza od wspélnego pnia
i biegna skoénie w stosunku do osi podtuznej skrzydla; u pozostalych pluskwia-
kow zachowuje sie bardziej plezjomorficzny przebieg zylek, ktére biegna
mniej lub bardziej réwnolegle do osi podluznej skrzydla. Widzimy wiec, ze
cecha ta jest synapomorfizmem wylacznie mszye i czerwedw, a nie wszystkich
Sternorrhyncha, jak sadzi HENNIG (1969: 234).

Powyzsze zestawienie synapomorfizméw skrzydla u mszye i czerwceow
nie pokrywa si¢ z podobnym zestawieniem SCHLEE’A (1969c: 5-6). W zesta-
wieniu SCHLEE’A brak jest moich synapomorfizméw 1 i 2, a wystepuja nato-
miast 4 inne, ktére moim zdaniem, nie moga byé uwazane za synapomorfizmy
Aphidiformes. Sa to:

1. Struktura znamienia (pterostigma) — znamie¢ skrzydlowe wystepuje
u mszye i niektérych czerweoéw oraz u koliszkéw, brak go natomiast zawsze
u maezlikéw i pozostaltych pluskwiakéw. Znamie u mszyc i czerwedw rozni sie
tak bardzo od znamienia koliszkéw, ze mozna mie¢ watpliwosci czy sg to rze-
czywidcie struktury homologiczne i poréwnywalne. Dlatego tez trudno roz-
strzygnaé, ktoére z tych znamion stanowi wyspecjalizowana, odchylona, a ktore
plezjomorficzng wersje.

2. Identyczne polozenie zylki sektoralnej (Rs) — twierdzenie SCHLEE’A
ze u mszye i czerweow zylka sektoralna odchodzi zawsze od znamienia skrzy-
dlowego stuszne jest wylacznie w odniesieniu do wspoélezesnych mszye. Zachodzi
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wiee uzasadnione podejrzenie, ze cecha ta nie jest synapomorfizmem tych
grup lecz powstala u kazdej z nich niezaleznie od siebie (paralelizm). Jak dotad
brak zresztag dowodu na to, ze u wspolezesnych czerwedéw zachowala sie zylka
sektoralna, gdyz dane SCHLEE’A s3 watpliwe (p. notka na str. 27).

3. Identyczne miejsce odgalezienia si¢ zylki medialnej — twierdzenie
ScHLEER’A, Ze zylka medialna odchodzi u mszye i czerwedéw od wspélnego pnia
zawsze w poblizu proksymalnego konca znamienia nie odpowiada ani stosunkom
u wspolezesnych mszye (rys. 30, 31, 33, 34) i czerweow (rys. 63-66), ani tym
bardziej stosunkom u mszye (np. RICHARDS 1966, rys. 13 i 19) i czerweow
(BEARDSLEY 1969) kopalnych. Cecha ta nie ma wige charakteru synapomor-
fizmu mszye i czerweow.

4. Waskie pole kostalne o réwnoleglych bokach — cecha ta rzeczywiscie
charakteryzuje wszystkie mszyce i czerwce ale wystepuje takze i u kopalnych
koliszkéw (Liadopsyllinae) i ma byé moze charakter synplezjomorfizmu a nie
synapomorfizmu.

B. Autapomorfizmy skrzydel u mszyc i czerwedw

Cechy apomorficzne skrzydel u mszyec: zanik trachei subkostalnej
(8), wspdlny pien utworzony jest ze wszystkich zylek skrzydla przedniego (9),
tracheja medialna wechodzi zawsze w sklad dolnego pnia (10) — u czerwebéw
cechy te wyksztalcone sg plezjomorficznie: tracheja subkostalna jest zawsze
zachowana, nie wszystkie zylki wchodzg w sklad wspdlnego pnia, a tracheja
medialna lgczy sie zawsze z gérnym pniem.

Cechy apomorficzne skrzydel u czerwedw: zanik znamienia skrzy-
dlowego (11), redukecja liczby haczykéw aparatu sczepiajacego (12), nieroz-
widlona zylka kubitalna (13) — mszyce zachowaly plezjomorficzny charakter
tych cech: znamie jest zawsze wyksztalcone, haczyki wystepuja w pelnej
lieczbie, a zylka kubitalna ma zawsze dwie galezie.

C. Synapomorfizmy skrzydel u koliszkéw i maezlikéw

Zlanie sie zylki subkostalnej z kostalna (6): u wszystkich pozo-
stalych pluskwiakéow zylka subkostalna zlewa si¢ badZz pozostaje w bliskim
zwigzku z zylka radialng. Zblizenie sie zylki subkostalnej do zylki kostalnej
(nieliczne maezliki) lub zlanie si¢ tych dwéch zylek ze soba (koliszki i pozo-
stale maczliki) jest wiec swoista i wybitng specjalizacja tych dwéch grup Ster-
norrhyncha i stanowi wzorcowy przyklad synapomorfizmu.

Ksztalt pola kostalnego (7): u koliszkéw i magezlikow brzeg przedni
skrzydia (C+Se) jest w nasadowej czesei charakterystyeznie lukowato wygiety,
natomiast wspélny pien zylkowy wygina si¢ w przeciwng strone, dzigki czemu
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powstaje miedzy nimi krétkie i szerokie ,soczewkowate” pole kostalne. U mszye
i czerweow pole kostalne jest natomiast dlugie i waskie, o réwnoleglych bo-
kach utworzonych przez inne niz u koliszkéw zylki. Bardzo trudno rozstrzygnaé,
ktéry z obu typéw pola kostalnego uznaé nalezy za odchylony, apomorficzny.
Podobny typ pola kostalnego co u koliszkéw spotykamy niekiedy u niektérych
Awuchenorrhyncha (np. u Cercopidae), ale jest ono znacznie dluzsze a jego boki
utworzone s3 z innych zylek (u koliszkéw i maeczlikéw bok przedni pola two-
rzg zylki C i Se, a bok tylny — zylki R, M i Cu,, podezas gdy u Auchenorrhyn-
cha bok przedni — zytka O, a tylny — zylka Sec lub Se i R). Dlatego ,,podo-
bienstwo” to nie ma charakteru synapomorfizmu lecz konwergencji. Poniewaz
u form kopalnych koliszkéw wzglednie grupy rodowej Psylliformes pole ko-
stalne przypomina swym ksztaltem stosunki u mszye, mozemy ten typ pola
kostalnego uznaé za plezjomorficzny, a ksztalt pola kostalnego i jego strukture
u koliszkéw i maezlikéw za synapomorfizm tych grup.

D. Autapomorfizmy skrzydel u koliszkéw i maezlikow

Cechy apomorficzne koliszk6w: wszystkie zylki gléwne lgczg sie
u nasady skrzydia w jeden wspélny pieri (14), wszystkie zylki i brzeg skrzydla
8g wyraznie pogrubione, a wokél skrzydla tworzy sie rzekoma zylka brzezna
(15) — maezliki sg pod tym wzgledem plezjomorficzne: co najmniej czesé
zylek zachowuje swa odrebnodé az do nasady skrzydla i nie laczy sie ze wspol-
nym pniem, a brzeg i zylki skrzydla nie sa pogrubione.

Cechy apomorficzne mgezlikéw: zanik aparatu sczepiajacego skrzydla
(16)}, calkowity zanik znamienia skrzydlowego (17), zanik pola klawalnego,
zwlaszeza zylki analnej (18) i redukecja widelek (rozgalezieri) zylki medialnej
i kubitalnej (19) — koliszki wykazuja plezjomorficzny charakter tych cech:
aparat sczepiajacy dobrze wyksztalcony, znamie skrzydlowe wystepuje co naj-
mniej u czefci gatunkéw, pole klawalne zawsze zachowane i z wyrazng zylka
analng, a zylki medialna i kubitalna maja zawsze dystalne rozwidlenie.

IV. PRZEGLAD PALEOZOICZNYCH STERNORRHYNCHA

Pluskwiaki stanowia jedng ze starszych grup owadéw nowozytnych (Neo-
ptera); ich poczatek siega prawdopodobnie karbonu. Z tego okresu brak jest
jednak szczatkéw kopalnych, ktérych przynalezno$é do pluskwiakéw bylaby
calkowicie pewna (EvANs 1963, HENNIG 1969). Pierwsze, calkowicie pewne
dane o wystepowaniu pluskwiakéw mamy dopiero z permu. Perm stanowil
jeden z najbardziej swoistych i waznych okreséw w historii rozwoju ziemi,

1 Apomorficzno$é tej cechy skrzydel mgezlikéw nie jest jednak calkowicie pewna —
patrz uwagi na str. 18.
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w ktérym mialy miejsce glebokie przemiany zaréwno rzezby powierzchni
i klimatu ziemi, jak tez i jej flory i fauny. Na ten okres przypada tez pierwsza
wielka radiacja pluskwiakéw, ktéra dala poczatek wszystkim wazniejszym
podgrupom tych owaddéw. Jej znaczenie jest nieporéwnywalne, gdyz zasieg
drugiej wielkiej radiacji tych owadow, jaka miala miejsce na przelomie kredy
i trzeciorzedu, byl znacznie mniejszy. Dlatego tez znajomo$é permskich plu-
skwiakéw i ich wladeiwa interpretacja systematyczna maja olbrzymie wprost
znaczenie dla filogenezy tej grupy owadow.

Pluskwiaki byly liezna, szeroko rozmieszczong i byé moze nawet jedng
z dominujgeych grup permskich owadéw (TiLLyArD 1926). Materialy kopalne

-

Rys. 65. Rozklad ladéw w permie i najwazniejsze stanowiska permskich Sternorrhyncha.

pluskwiakéw z tego okresu sa stosunkowo bogate i pochodza z Ameryki Pol-
nocnej, Europy, Azji i Australii (rys. 65). Okolo 100 form z dolnego i gérnego
permu zaliczaja paleoentomolodzy do Sternorrhyncha. Taka interpretacja tych
form jest do§é powszechnie akeeptowana i w wigkszodei przypadkéw wydaje
sie by¢ shuszna. Klopoty zaczynaja sie dopiero przy prébach zaszeregowania
tych form do poszezegélnych, znanych wspélezesnie podgrup Sternorrhyncha.
Tutaj konezy sie jednomys$lnosé paleoentomologéw ustepujac miejsca charak-
terystycznej rozbiezno$ei interpretacji i wzajemnie sie wykluezajacym pogladom.

Paleoentomolog dysponuje zazwyeczaj tylko fragmentem lub calym odeis-
kiem skrzydla i jedynie w bardzo rzadkich i wyjatkowyeh przypadkach —
odciskiem ciala lub jego fragmentéw. Majac na uwadze jak subtelne i rézno-

3
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rodne sg réznice stosowane w systematyce neontologicznej do wyrdzniania
stosunkowo wysokich jednostek systematycznych (rodzin, nadrodzin), stwier-
dzié nalezy, ze paleontolog stoi przed bardzo trudnym zadaniem. Cechy sta-
nowigce w systematyce neontologicznej podstawe diagnostyki pluskwiakéw
w materiale kopalnym nie sg zazwyczaj widoczne, wzglednie nie zachowujg
si¢ i cala uwaga paleoentomologéw skupia sie z koniecznosci na budowie i uzyl-
kowaniu skrzydel. Brak dokladnej analizy morfologiczno-poréwnawczej skrzy-
det wspoélezesnych Sternorrhyncha, wzglednie jej fragmentaryezny i statyczny
charakter, uniemozliwial dotad stosowanie jednolitych kryteriéw oceny, a pa-
leoentomolodzy kierowali sie¢ zazwyezaj tzw. ogdélnym podobieristwem bada-
nych form, co musialo sprzyjaé¢ subiektywnym sadom.

Dla poznania filogenezy poszezegélnych podgrup Sternorrhyncha nieodzow-
ne jest znalezienie ich bezposrednich permskich przodkéw. Bedzie to mozliwe
jedynie wtedy, jezeli bedziemy w stanie zaszeregowaé poszczegélne permskie
formy w sposéb nie budzacy watpliwogei do grup o mozliwie najnizszej randze
taksonomicznej. Wydaje mi sie, ze stwierdzone przeze mnie w poprzednim
rozdziale swoiste tendencje rozwojowe (autapomorfizmy), charakteryzujace
ewolucje skrzydel u poszezegélnych podgrup Sternorrhyncha, moga stanowié
dobry punkt wyjdcia dla bardziej obiektywnej niz dotad interpretacji perm-
skich przedstawicieli tej grupy pluskwiakéw. Problem ten nie jest jednak
prosty. Wspdélezesne formy dzieli od permskich form Sternorrhyncha diugi
okres i nie mozna wykluczyé mozliwosei, ze niektére autapomorfizmy charak-
teryzujgce wspoOlezesne podgrupy Sternorrhyncha rozwinely sie dopiero w okre-
sach péZniejszych niz perm — tzw. mozaikowato§é ewolucji (mamy np. caly
szereg dowodéw na to, ze tak charakterystyczne cechy wspolezesnych mszyc,
jak syfony i ogonek bynajmniej nie charakteryzowaly pierwotnych mszyc
i sa poézZniejszym nabytkiem, ktéry mszyce uzyskaly najprawdopodobniej
dopiero w polowie ery mezozoicznej). Z drugiej strony nie mozemy takze wy-
kluezyé mozliwosei, ze w permie istnialy i inne podgrupy Sternorrhyncha ewo-
luujace w zblizonym kierunku co grupy wspolezesne, a ktoére wyginely bez-
potomnie na przelomie permu i triasu. Ze moglo tak byé w istocie, §wiadezy
np. identyczny jak u mszyc los zylki subkostalnej u gérnopermskich Arche-
scytinidae. Wszystko to zobowigzuje nas do wzmozonej ostroznosci w formu-
lowaniu sadéw o pozycji systematycznej tak odleglych nam w czasie form
jakimi sg permskie Sternorrhyncha. Formulowanie pochopnych saddéw, nie
popartych przekonujacymi dowodami, daje w efekcie tylko chaos (jaki istnieje
np. w przypadku mezozoicznych Awchenorrhyncha), ktéry nie tylko ze nie
przyezynia sie do postepu naszego poznania, ale postep 6w nawet hamuje.

W nastepujacym przegladzie permskich przedstawicieli Sternorrhyncha
omawiam stanowisko systematyczne tych form w $wietle uzyskanych w tej
pracy nowych danych o autapomorfizmach w budowie skrzydel wspoélczesnych
podgrup tej grupy pluskwiakéw. Podstawe tej analizy stanowig opisy i ry-
sunki permskich form zaczerpniete z literatury, co cheialbym szczegdélnie
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podkredlié, aby wykluezyé ewentualne nieporozumienia. Podzial permskich
Sternorrhyncha na ,rodziny”' podaje wedlug najnowszego i wyczerpujacego
opracowania kopalnych pluskwiakéw BEKKER-MIGDISOVES (1962), ktéra dzie-
li permskie Sternorrhyncha na 7 rodzin. Cztery z nich (Archescytinidae, Perma-
phidopsidae, Coleoscytidae i Cicadopsyllidae) znane sg z dolnego i gérnego permu,
a trzy pozostale (Protopsyllidiidae, Boreoscytidae i Pincombeidae) dopiero od
gérnego permu. W oméwieniu tym szczegélnie duzo miejsca poswiecam ro-
dzinie Archescytinidae, a to ze wzgledu na uwage jaka darzyli ja dotad paleo-
entomolodzy, oraz rodzinom Permaphidopsidae i Protopsyllidiidae, gdyz wsréd
nich kryja si¢ zdaniem autora bezpofredni przodkowie wspdlezesnych pod-
grup Sternorrhyncha.

1. Archescytinidae TiLLYARD, 1926

Archescytynidy byly grupa szeroko rozporzestrzeniong i silnie zréznico-
wang. Byly one najliczniejszg grupa permskich Sternorrhyncha (znamy 15
rodzajow z okolo 50 gatunkami), ktére wymarly na przelomie ery paleozoi-
cznej mezozoicznej. Okres ich najwiekszego rozkwitu przypadl prawdopodo-
bnie na dolny perm. W okresie tym byly one szeroko rozmieszczone na ca-
lej pétkuli pélnocnej (Ameryka Pélnocna, Europa, Azja). W gérnym permie
byly wyraZnie mniej liczne (znamy tylko 16 gatunkéw zaliczanych do 6 ro-
dzajow) i wystepowaly juz tylko na krancach éwezesnych kontynentéw (Eu-
ropa Wschodnia i Australia). W stosunku do form dolnopermskich wykazujg
takze juz pewne cechy swoistej specjalizacji.

Do archescytynidéw zaliczamy owady stosunkowo niewielkie, dtugoéé ich
skrzydel przednich wahala si¢ od 3 do 18 mm, o bloniastych i homonomicz-
nych skrzydlach. Skrzydla przednie (rys. 66-74) mialy wydluzone, u nasady
nieznacznie zwezone, a w czeéci dystalnej nieco tylko rozszerzone. Zylka Se
biegnie u dolnopermskich form zawsze réwnolegle wzdluz zylki R+M i R,
u goérnopermskich form jest zawsze niewidoczna i prawdopodobnie zanikla
na skutek zlania si¢ z zylkg radialng. Nasadowe odeinki zylek Sc i R +M two-
rzg u dolnopermskich form wyrazne ,esowate” wygiecie, ktore u form gérno-
permskich zanika lub zaznaczone jest mniej wyraznie. Zylka radialna rozwidla
si¢ zawsze w czefei dystalnej skrzydla, tworzac dwa ramiona ograniczajace
wyrazne znamie skrzydlowe (pterostigme). Zylka sektoralna odchodzi od radial-
nej mniej wiecej w polowie dlugosei skrzydla i jest zawsze prosta, nierozwid-
lona. Zylka medialna dzieli si¢ na 3, 4, 5 lub wiecej galezi dystalnych. Zazwyczaj,
zwlaszeza u form dolnopermskich, wystepuja dwie zylki poprzeczne: rs—m
i m—cu,. Zylka kubitalna (Cu,) zagina si¢ w swej proksymalnej czeéei w po-

! ,Rodziny” te nie mogg byé w zadnym przypadku poré6wnywane z neontologicznymi
jednostkami systematyeznymi tego samego szczebla. Sa to raczej jedunostki umowne, pewne
»bypy uzylkowania skrzydel”, ktérych niejednorodnoéé jest w wielu przypadkach zupelnie
oczywista i ktérg staralem si¢ w niniejszej pracy wykazaé.
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blizu R+M i lgezy sie swym odgietym koncem proksymalnym z prostg zylka
postkubitalng (Cu,). Cze§é analna skrzydla (clavus) jest wyraZnie zwezona
(brak zawsze rudymentu jugalnego) i ma dwie proste zylki analne.
Skrzydla tylne — zachowane jednoczesnie z przednimi tylko u Permo-
scytina kansasensis TILL. (rys. 75) i Maueria sylvensis G. ZAL. (rys. 76) —
podobne do przednich, nieco tylko od nich szersze i nieznacznie krétsze oraz
z bardziej prostym brzegiem przednim. Proksymalna cze$é zylki kubitalnej
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Rys. 66-70. Przednie skrzydla dolnopermskich Archeseytinidae: 66 — Archescytina per-

miana TiLL. z dolnego permu Ameryki Pélocnej; 67 — Permopsylla anomala Carp. z dol-

nego permu Ameryki Pénocnej, 68 — Permopsyllopsis rossica G. ZAL. z dolnego permu

Uralu; 69 — Paleoscytina brevistigma Carp. z dolnego permu Ameryki Pélnocnej; 70 —

Uraloscytina multinervosa B.-M. z dolnego permu Uralu (66 i 67 wg CARPENTERA, 69 wg
Evansa, 68 i 70 wg BEKKER-MIGDISOVEJ).

nie zlewa si¢ z zylka postkubitalng i nie wykazuje owego charakterystycznego
wygiecia, w zwigzku z czym zylka M uchodzi do R w znacznej odleglosci
od zylki Cu,. Do§é charakterystyczng ceche skrzydel tylnych tworzy takze
czesto rozwidlona na koneu zylka sektoralna (rys. 76, 79).

Odciski oddzielnych czeéci ciala zachowuja sie bardzo rzadko i znamy je
tylko u niektérych przedstawicieli rodzajow Archescytina TiLL., Permoscytina
TiLL. i Maueria G. ZAL. Wynika z nich, ze archescytynidy charakteryzowaly
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sie dlugimi i wieloczlonowymi (okolo 25 czlonéw), nitkowatymi ezulkami,
do§é dluga, 4-czlonowg ssawka i 3-czlonowymi stopami. BEKKER-MIGDISOVA
(1960b) przypisuje im takze hypognatyczny typ glowy ale fakt ten nie ma
chyba oparcia w jednoznacznych dowodach. U przedstawicieli rodzajéw Per-
moscytina TruL. i Archeseytina TiLL. znaleziono ponadto dlugie przydatki
na odwloku, ktére interpretowane jako rurka oddechowa, daly poczatek zgola
fantastycznej hipotezie o wodnym trybie zycia tych owadéw (CARPENTER
1939). Moim zdaniem blizsza prawdy jest BREEKKER-MIGDISOVA (1961), ktéra
interpretuje te przydatki jako rodzaj skomplikowanego pokladelka stuzacego
do przebijania zwartych tkanek rof§linnych. Trudno bowiem wyobrazié sobie
te niewielkie owady o delikatnych i bloniastych skrzydiach, ktéore skladaly

S &5
S

Rys. 71-74. Przednie skrzydla gérnopermskich Archescytinidae: 71 — Permopsylla melano-

stigmata B.-M. z gbérnego permu Archangielska; 72 — Archeseytina fusca B.-M. z gbérnego

permu Archangielska; 73 — Sojanoscytina minor MART. z gérnego permu Archangielska;

74 — Bekkerscytina primitiva EVANS z goérnego permu Australii (71 — 73 wg BEKKER-
MicpisoveJs, 74 wg EvANsa).

dachéwkowato nad odwlokiem, jako owady wodne. Natomiast skladanie jaj
w tkankach roflinnych, np. w lodygach roflin zielnych, jest u wspélezesnych
pluskwiakéw zjawiskiem dos§é czestym. BEKKER-MIGDISOVA uwaza permskie
archescytynidy za formy ladowe, zwiazane bardzo &ci§le z roslinnoscia pora-
stajaca brzegi wod, a ich wymarcie pod koniec permu tlumaeczy postepujaca
arydyzacja klimatu w tym okresie i zwigzanym z tym zanikiem ich &rodo-
wisk zyciowych.

Jak wynika z powyzszej charakterystyki cechy budowy ciala i uzylko-
wania skrzydel archescytynidéw maja wybitnie plezjomorficzny charakter.
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Z teoretycznego punktu widzenia mozna od nich wyprowadzié prawie kazdg
ze wspoélezesnych podgrup Sternorrhyncha. Nie dziwnego wiee, Ze staly one
zawsze w centrum zainteresowania paleoentomologéw i hemipterologéw i byly
przedmiotem dlugotrwalych, do dzi§ nie rozstrzygnietych sporéw i nader roz-
bieznych interpretacji.

Zanim jednak przejde do krytyeznej analizy poszezegélnych hipotez
okreflajacych stosunek archesytynidow do poszezegélnych grup Sternorrhyncha,
cheialbym oméwié uprzednio problem, ktéry — aczkolwiek nigdy wprost nie
stawiany — stanowi jednak wyrazny podskérny nurt wszystkich sporéw na
temat tych pluskwiakéw. Chodzi mianowicie o to czy archescytynidy sa grupa
jednorodna, czy tez daly poczatek réznym grupom wspélezesnych pluskwiakow.

Poréwnujac ze sobg wszystkie znane formy, a $ci§lej méwige skrzydia
przednie, z tego samego przekroju czasowego stwierdzamy ich duzg zgodnosé,

—_—— =
o S

Rys. 75, 76. Przednie i tylne skrzydla Archescytinidae: 75 — Permoscytina kansasensis
Trin. z dolnego permu Ameryki Pélnoenej (wg CARPENTERA); 76 — Maureria sylvensis
G. ZAr. z dolnego permu Uralu (wg ZALEVSKYEGO).

a obserwowane réznice w uzylkowaniu dotycza raczej szczeg6léw drugo i trze-
ciorzednych. Jedynie miedzy formami dolno i gérnopermskimi zachodza wy-
razne i istotne réznice. Dotycza one gléwnie sposobu wyksztaleenia wspélnego
odecinka zylek Se i R +M oraz samej zylki Se. U dolnopermskich form (rys. 66—
70) zylka subkostalna jest zawsze wyrazZna i biegnie réwnolegle do zylki ra-
dialnej, a nasadowe odeinki zZylek Sc i R+M sg w charakterystyczny, ,esowa-
ty” sposéb wygiete. Natomiast u form gérnopermskich (rys. 71-74) zylka
subkostalna jest zawsze niewidoczna, gdyz ulegla prawdopodobnie calkowitemu
zlaniu sie z zylkg radialng, podobnie jak to ma miejsce u wspoélezesnyeh mszye,
a owo charakterystyczne wygiecie zylek u nasady skrzydla wyraznie zanika.
Te dosé istotne réznice moglyby sugerowaé niejednorodnoéé archescytynidéw
(patrz str. 43). Wydaje mi si¢ jednak, ze réznice te mozna wytlumaezyé w spo-
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s0b niepodwazajacy hipotezy o ich jednorodnofei, tzn. jako wynik procesu
ewolucji filetycznej. Jest rzecza oczywista, ze skrzydla archescytynidéw mu-
sialy w ciggu tak dlugiego okresu jak perm podlegaé¢ jakiemu$ procesowi ewo-
Incyjnemu, ukierunkowanym przemianom. Moim zdaniem ewolucja uzytkowa-
nia u archescytynidéw miala pod pewnym wzgledem kierunek zbiezny z ewo-
Iucja skrzydel u mszye, a mianowicie tendencje do calkowitego zlania sie
z sobg zylek Se i R. O stusznofci takiego twierdzenia §wiadeza wyraZnie juz
pewne dolnopermskie formy, jak np. Permopsylla rossica G. ZAL. (rys. 68)
i Paleoscytina brevistigma CARP. (rys. 69), u ktérych obserwujemy juz wyrazne
poczatki tego procesu. Bardzo charakterystyczny jest przy tym fakt, ze proces

78

79 80

Rys. 77-80. Tylne (1) skrzydia Archescylinidae: 77 — Lithoscytina cubitalis CArP. z dolnego

permu Ameryki Pélnocnej (wg CARPENTERA); 78 — Archescytina permiana TiLL. z dolnego

permu Ameryki Pélocnej (wg CARPENTERA); 79 — Sojanoscytina ramosa B.-M. z gérnego

permu  Archangiclska (wg BEKKER-MIGDISOVEJ); 80 — Austroscytina imperfecta EVANS
z gérnego permu Australii (wg Evanasa).

zlewania sie z soba obu zylek zaczyna sie od dystalnego ich koreca, a wiec po-
dobnie jak u czerwedw, a nie jak u mszye. Rézny przebieg tego samego pro-
cesu u mszyc i archescytynidéw $wiadezy wyraznie, ze mamy tutaj do czy-
nienia z konwergencja. Identyczny proces zachodzi takze i w skrzydle tylnym
(poréwnaj rys. 78, 80 i 79). Ten charakterystyczny proces ewolucji uzytkowania
skrzydel u archeseytynidéw uchodzil dotad uwadze paleoentomologéw, ktérzy
(np. BEKKER-MIGDISOVA 1960b, 1962) zaliczali dotad goérnopermskie formy
do tych samych rodzajéow co formy dolnopermskie. Jak widzimy nie jest to
uzasadnione i dlatego nalezy gérnopermskie gatunki zaliczane dotad do ro-
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dzajoéw Archeseytina TiLL. i Permopsylla TriuL. wykluezyé z tych rodzajow
i ustanowié¢ dla nich nowe odrebne rodzaje.

Uzasadnione watpliwogei budzi takze Lithoseytina cubitalis CARP. (rys.77)
z dolnego permu Ameryki Pélnocnej, w ktorej CARPENTER (1933) upatrywal
przednie skrzydlo najprymitywniejszego pluskwiaka i dla ktérej ustanowil
odrebng rodzine Lithoscytinidae. P6zniej, kiedy poznano budowe tylnych skrzy-
del u Permoscytina kansasensis Tiiv., Lithoscytina zostala do§é powszechnie
uznana za tylne skrzydlo archescytynida, a nazwa Lithoscytinidae ogloszona
synonimem Archescytinidae. Taka interpretacja tej formy wynika gléwnie
z faktu, ze u ILithoscytina zytka Cu, nie lgczy sie¢ z zylkg Cu, i nie wykazuje
tak charakterystycznego dla przednich skrzydel archescytynidéw wygiecia
w poblizu zylki R-+M. Moim zdaniem interpretacja ta nie jest pewna. Oma-
wiane skrzydlo nie zachowalo sie w calofei i na odeisku brak jest czesci dy-
stalnej skrzydla. Nie wiemy wiee nic na temat wyksztalcenia dystalnego konca
zytki Rs (obecno$é ewentualnego rozwidlenia) i wystepowania lub braku zylek
poprzecznych, a wiec cech doéé istotnych dla rozstrzygniecia problemu. Nie-
zaleznie od tego pewne szczeglly uzylkowania zachowanej czefei skrzydla
wykazuja nader istotng réznice, wyrézniajacag te forme od wszystkich pozo-
stalych archescytynidow. Jest nia calkowicie swobodny przebieg wszystkich
zylek, ktére nie zlewajg si¢ ze soba nawet u nasady skrzydla. U pozostalych
archescytynidéw, zaré6wno w skrzydle przednim, jak i w tylnym, zylka medial-
na zlewa si¢ zawsze z zylka radialng, tworzgc nasadowy wspélny odcinek
R +M. Tak wiee, niezaleznie od tego czy forme te uznamy za odcisk przedniego,
czy tez tylnego skrzydla, zaliczanie Lithoseytina do rodziny Archescytinidae
nie jest uzasadnione. Jezeli natomiast pozostawimy Lithoscytina cubitalis
poza obrebem tej rodziny, wtedy poglad ze archescytynidy stanowia zwarta
i jednorodng grupe wydaje mi si¢ uzasadniony i przekonujacy.

Wracajac do zagadnienia stanowiska systematycznego archescytynidow
i ich ewentualnych grup potomnych, stwierdzié nalezy, ze we wspoélezesnej
systematyce zwierzat do rzadkosci naleza juz przypadki tak réznych i wza-
jemnie wykluczajacych sie sadéw o jednej i tej samej grupie zwierzat, jak ma
to miejsce w przypadku archescytynidéw. Dlatego tez uwazam za celowe
oddzielne oméwienie poszcezegélnych hipotez.

Najwezesniej sformulowana zostala hipoteza, w my§l ktérej archescyty-
nidy stanowia bezposrednich przodkéw wszystkich Homoptera. Juz TILLYARD
(1926) zaliczyl pierwsze opisane przez siebie archescytynidy do réznych grup:
rodzaj Archescytina i Permoscytina do rodziny Archescytinidae i Awuchenor-
rhyncha, a rodzaj Permopsylla do rodziny Permopsyllidae i Sternorrhyncha.
Carpenter (1931, 1933) dostrzega wprawdzie bezzasadno§é wyodrebniania
rodziny Permopsyllidae i wlacza rodzaj Permopsylla do Archescytinidae, ale
rownoczeénie tworzy dla tej rodziny oddzielng grupe Paleorrhyncha, podkre-
§lajac w ten sposéb, ze nie nalezy ona ani do Auchenorrhyncha, ani tez do Ster-
norrhyncha i uwazana by¢é musi za przodkéw wszystkich Homoptera, a byé
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moze nawet wszystkich Hemiptera. Poglad ten podzielali poczatkowo takze
EvANs (1943) i BEKKER-MIGDISOVA (1949).

U podstaw tej hipotezy lezal niewatpliwie fakt, ze w owym czasie arche-
seytynidy byly jedynymi znanymi przedstawicielami kopalnych pluskwiakéw
z dolnego permu. Obecnie znamy z dolnego permu znacznie wiecej pluskwiakow,
a co wazniejsze mozemy je bez trudu zaklasyfikowaé badZz jako Awuchenor-
rhyncha, badz tez jako Sternorrhyncha, a nawet do ich poszezegdélnych pod-
grup. Homoptera byly juz wiee w dolnym permie silnie zréznicowane, a roz-
dzial Homoptera na Awuchenorrhyncha i Sternorrhyncha nastapil prawdopodob-
nie juz w karbonie wzglednie, biorac pod uwage tachyteliczno$é ewolucji Ho-
moptera, na przelomie karbonu i permu. Archescytynidae znane sa natomiast
dopiero poczawszy od dolnego permu co wyklueza je jako bezposrednich przod-
k6w wszystkich Homoptera. Poza tym archeseytynidy wykazuja juz pewne
wyrazne cechy sternorynchoidalne, jak np. zapoczatkowany proces kostalizacji
skrzydla tylnego (pierwszy krok w kierunku jego redukeji) oraz redukeja pola
analnego (clavus), przejawiajaca sie¢ w braku czesdei jarzmowej (jugum) skrzy-
dla!, co réwniez wyklucza je jako bezposrednich przodkéow Auchenorrhyncha
i kaze nam zaliczyé je juz do Sternorrhyncha.

Dlatego tez zupelnie nieuzasadnione sa poglady, w myS$l ktorych arche-
scytynidy sa przodkami Jassoidea (Auchenorrhyncha) wzglednie stanowié maja
nawet wyspecjalizowang boezng galaZz jednej z rodzin tej grupy Auchenor-
rhyncha (HAUPT 1944, EVANS 1948, 1956). Przeciwko tym hipotezom przema-
wiajg te same argumenty co przeciwko poprzednio omawianej hipotezie. Poza
tym hipoteza ta zaklada, ze w dolnym permie nastapilo juz daleko posuniete
zroéznicowanie Auchenorrhyncha i to nie tylko na dwie podstawowe grupy (Ful-
gorodea i Cicadodea), co faktycznie mialo miejsce w tym okresie i znajduje
uzasadnienie w istniejacych materialach kopalnych, lecz znacznie dalej idgce.
HAvupr (1944) zaklada bowiem istnienie w dolnym permie podzialu Cicadodea,
na trzy grupy: Cicadoidea, Jassoidea (= Cicadelloidea) i Cercopoidea, a EVANS
(1948, 1956) zaklada nawet, Ze w tym okresie Jassoidea byly juz zréznicowa-
ne na poszezegélne rodziny, z ktérych jedng tworzyly Archescytinidae (EVANS
1948). PéZniej EVANS (1956) zaprzecza temu ale nadal utrzymuje, za archescy-
tynidy sa blisko spokrewnione z Jassoidea (= Cicadelloidea) i stanowig bocz-
ng galaz rozwojowy tej grupy. Poglady HAUPTA, a zwlaszeza EVANSA, uznaé
nalezy za fantazje, ktérym brak jakichkolwiek uzasadnien. Tym bardziej dziwi
fakt, ze EvAns (1963) nadal podtrzymuje teze o podobienstwie archescyty-
nidéw do Cicadelloidea, mimo ze sam zalicza je do hipotetyecznej grupy ,Pro-
tohomoptera™.

! MArRTYNOV (1933), a za nim Evaxs (1963), przypuszczaja jednak, Ze czedé jugalna
w tylnym skrzydle Auchenorrhyncha nie jest cecha plezjomorficzng lecz ich nowym nabyt-
kiem (autapomorfizmem), powstalym przez wtérne rozszerzenie czefci analnej. Poglad ten
nie zostal jednak przez nich uzasadniony.
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Przynalezno§¢ archescytynidéw do Sternorrhyncha nie budzi dzisiaj juz
watpliwodei 1 dlatego tez BEKKER-MIGDISOVA (1960b: 33) wysunela hipoteze,
ze Archescytinidae stanowig bezposrednich przodkéw wszystkich wspélezesnych
Sternorrhyncha, co nie przeszkodzilo tej autorce na stwierdzenie w tej samej
pracy (BEKKER-MIGDISOVA 1960b: 101-102) i péZniej (BEKEER-MIGDISOVA
1961), ze archescytynidy sa bezposrednimi przodkami wspoélezesnych mszye.!
Jak to zaznaczylem juz poprzednio, z uzylkowania skrzydel archescytynidéw,
mozna, teoretycznie biorge, wyprowadzi¢ dowolng grupe wspélezesnych Ster-
norrhyncha. Nie jest to jednak wystarczajaey argument na poparcie omawianej
tu hipotezy. W okresie, z ktérego znane sa pierwsze archescytynidy, zyly
juz bowiem grupy bedgce bezpoSrednimi przodkami wspélezednie istniejacych
podgrup, takie jak mszyce, czerwee i chyba takze Psylliformes, a istniejace
fakty wskazuja nawet, ze niektére z tych podgrup (np. mszyce) byly juz wy-
raznie zréznicowane na mniejsze jednostki taksonomiczne. Tak wiec znane
nam z dolnego permu archeseytynidy nie mogg byé bezpo§rednimi przodkami
wszystkich Sternorrhyncha, a jedynie tylko przodkami ich cze$ci wzglednie
resztka zachowanej jeszcze w permie grupki potomnej tzw. grupy rodowej
Sternorrhyncha, a nawet tylko jedna z bocznej linii tejze grupy.

W tym tez kierunku idzie naste¢pna hipoteza, w my$l ktorej od arche-
seytynidéw wywodza si¢ bezposrednio wspélezesne mszyce (Aphidodea). Po-
czatki tej hipotezy odnajdujemy juz u MARTYNOVA (1933), ktéry omawiajac
pokrewienstwo tej grupy permskich pluskwiakéw zdecydowanie podkreslat ich
sternorynchoidalny charakter i podobienstwo do mszyc. Na tej podstawie
MorpvILKO (1934) twierdzi juz zdecydowanie, ze mszyce wywodzg si¢ od
archeseytynidéw i podaje hipotetyczny przebieg procesu ewolucji od arche-
seytynidéw do mszye. Hipoteze te podtrzymuje w pewnym sensie takze i BRK-
KER-MIGDISOVA (1960b, 1961), ktérej poglady sa jednak calkowicie niezrozu-
miale i sprzeczne z sobg. W tej samej pracy (1966b: 33) twierdzi ona bowiem
réwnoczesnie, ze archescytynidy sa przodkami wszystkich Sternorrhyncha,
a mszyce wyprowadza od permskiej rodziny Permaphidopsidae. Sprzecznosei te
autorka usiluje godzié czeciowo gloszac teze, ze mszyce (przez co rozumie
chyba permskie Permaphidopsidae) powstaly z drobnych archescytynidéw
podobnyeh do rodzaju Permopsylla TiLL., a ogniwem lgczacym obie grupy
jest wedlug niej rodzaj T'shekardaella B.-M. BEKKER-MIGDISOVA zdaje sie
nie dostrzega¢ wewnetrznej sprzecznosei swych wypowiedzi i faktu, ze w ten
sposéb pozbawia uzasadnienia wyréznione przez siebie rodziny. Przeciwko
uznaniu archeseytynidow za bezposrednich przodkéw mszye $wiadezy fakt,
ze rébwnocze$nie z nimi zyly juz prawdziwe mszyce (Kaltanaphis B.-M.) wyka-

1 Poglady BEKKER-MIGDISOVEJS (1960b, 1961, 1962) stanowig przyklad, ktéry w spo-
80b wyjatkowo jaskrawy ilustruje nam bezplodnoéé ,typologicznego” podejécia do syste-

matyki oraz bezwartoSciowo&é i subiektywizm kryterium ,ogélnego podobieristwa™ bada-
nych form.
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zujace przy tym nawet wyraZne zréznicowanie na dwie podgrupy. Archescyty-
nidae moglyby wige stanowié co najwyzej utrzymujgca sie jeszcze w permie
bocezng linie rozwojowa tzw. grupy rodowej Aphidodea lub Aphidiformes.
Ale i ta ostatnia hipoteza jest malo prawdopodobna i trudna do uzasadnie-
nia (p. str. 44).

Juz poprzednio wskazywalem na mozliwos§é interpretacji, w mysl ktoérej
archescytynidy stanowié by mialy boczna galaz rozwojowa grupy rodowej
Sternorrhyncha, ktéra dotrwala jeszeze do gérnego permu. W taki sposéb moze
by¢ zrozumiane wyréznienie przez BEKKER-MIGDISOVA (1962) grupy Arches-
cytinaria (rodziny Archescytinidae i Boreoscytidae), ktérej auntorka ta nadaje
identyczng range taksonomiczng (infraordo) co pozostalym podgrupom Ste-
rnorrhyncha i stawia ja na poczatku przegladu tej grupy pluskwiakéw. Hipo-
teza taka bylaby w pelni uzasadniona gdyby udalo si¢ wykazaé¢ na podsta-
wie materialéw kopalnych istnienie w dolnym permie bezposrednich przod-
kéw koliszkéw (Psyllodea) i maczlikow (Aleyrododea) lub co najmniej Psyl-
liformes (wsp6lnych przodkéw koliszkéw i maezlikéw).

W zwiazku z tym nasuwa sie pytanie czy archescytynidy nie sa wlasnie
owymi bezposrednimi przodkami Psylliformes? Z faktu, ze w dolnym permie
zyty Aphidiformes i to zréznicowane juz na mszyce i czerwee, wynika, ze w cza-
sie tym zyé musialy takze i Psylliformes, ktore lgczy z pierwszg grupa stosu-
nek siostrzany. Wiekszo§é autoréw (HusrLop-HARRISON 1951, EvANs 1956,
KrimvAszeEwskr 1964) datuje jednak powstanie Psylliformes na gérny perm,
upatrujac ich w gérnopermskiej rodzinie Protopsyllidiidae. Jedynie BEKKER-
MiGgpisovA wyprowadza koliszki i mgezliki od dolnopermskiej rodziny Cicado-
psyllidae. Jako ewentualni przodkowie Psylliformes w dolnym permie w gre
wchodza obok wspomnianych juz Cicadopsyllidae, jedynie Coleoscytidae i wlas-
nie Archeseytinidae. 7 listy tej §mialo skredlié mozemy Coleoscytidae (nzasad-
nienie p. str. 56). Pozostaja nam jedynie Cicadopsyllidae i Archescytinidae.

Jezeli porownamy ze soba gérnopermskie archeseytynidy z rodzing Pro-
topsyllidiidae (ktorej zwiagzek z koliszkami wydaje sie byé pewny), to uderza
nas ich duze podobieristwo, a rdéznice miedzy nimi 8§ raczej niezbyt duze.
Niektorzy przedstawiciele rodziny Protopsyllidiidae (przodkowie koliszkéw)
zachowuja w uzylkowaniu nadal tak bardzo dla archeseytynidéw charakte-
rystyezne wygiecie zyltki Cu, w poblizu R, a zylka Cu, zlewa si¢ u nich z zyltka
Cu, (rys. 84, 87) podobnie jak to ma miejsce u archeseytynidéw. Rdéznice do-
tycza jedynie silnego zwezenia nasady skrzydel u Protopsyllidiidae oraz faktu,
ze zylka medialna zlewa si¢ u nich w przeciwienistwie do archeseytynidow
nie z zylkg radialng lecz z kubitalng, a zylki analne zlewaja sie ze soba swymi
dystalnymi koricami. Niektore z tych cech (zblizenie M do Cu,) zaznaczaja sie
takze u gdérnopermskich archescytynidow (rys. 72-74). Protopsyllidiidae sa
wiee grupa kopalnych Sternorrhyncha, ktérych uzylkowanie nawiazuje bezpo-
§rednio do uzylkowania archeseytynidéw, co zdaje si¢ nchodzilo dotad uwadze
wiekszodci paleoentomologéw, ktérzy byli sklonni dopatrywaé sie raczej po-
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wigzan miedzy archescytynidami a mszycami, a nie koliszkami. Hipoteza,
ze archescytynidy stanowia bezposrednich przodkéw Psylliformes bylaby wiec
nawet lepiej uzasadniona niz inne omawiane dotad hipotezy. Przyjecie tej
hipotezy wymagaloby jednak szezegélnie troskliwego uzasadnienia, a to
ze wzgledu na jej daleko idgce konsekwencje. W my§l takiej hipotezy arche-
seytynidy bylyby grupa niejednorodng (dolnopermskie formy bylyby przodka-
mi zaréwno goérnopermskich archescytynidow, jak i protopsylidiidéw), co, jak
wspomnialem juz uprzednio, jest trudne do udowodnienia i raczej niesluszne.
Dlatego tez hipoteza ta, aczkolwiek interesujaca, moze byé rozpatrywana
powaznie tylko wtedy, jezeli uda si¢ z cala pewnoscia wykluezyé Cicadopsyl-
lidae jako przodkéw Psylliformes i zaszeregowaé pozostale grupy tzw. linii
psyloidalnej w uzasadniony i przekonujacy system. Jezeli wiec poswiecilem
tej hipotezie tyle miejsca, to uczynitem to tylko dla pelnofei obrazu omawia-
nych hipotez i dla wykazania, jak réznorodnie interpretowaé¢ mozemy formy
o przewazajgcych cechach plezjomorficznych. Archescytinidae nalezg bowiem
do tej linii rozwojowej pierwotnych Sternorrhyncha, ktéra zachowala plezjo-
morficzne cechy uzylkowania skrzydel.

Sposréd oméwionych powyzej hipotez dotyezacych archescytynidéw naj-
bardziej prawdopodobna w §wietle obecnie dostepnych danych wydaje mi sie
ta, w my§l ktérej stanowia one jedno z boeznych odgalezien tzw. psyloidalnej
linii rozwojowej, ktéra zachowala w budowie skrzydel wiele cech charaktery-
stycznych dla calej grupy rodowej Sternorrhyncha. Z cala pewnoSeig odrzucié
mozemy hipotezy w my$§l ktorych archescytynidy sg przodkami calej grupy
Homoptera lub calej grupy Sternorrhyncha, przodkami ktorej§ z grup Awuche-
norrhyncha lub przodkami Aphidodea.

2. Permaphidopsidae BErxer-Micpisova, 1960

Ta niewielka grupa permskich pluskwiakéw obejmuje tylko dwie dolno-
permskie i jedna gérnopermskg forme i uwazana jest powszechnie (BEKKER-
MicpisovA 1960a, 1960b, 1961, 1962, Evans, 1963, RicuArps 1966, HEIE
1967) za bezpoSrednich przodkéw mszye, wzglednie (HuNNIG 1969, SCHLEE
1969¢) mszyc i czerweow (Aphidiformes). Ze wzgledu na to ze jej przedstawi-
cieli zaliczy¢ mozna z duza doza prawdopodobienistwa do wspoélezednie istnie-
jacych podgrup Sternorrhyncha, ma ona nieocenione wprost znaczenie dla
filogenezy tej grupy pluskwiakéw. Poniewaz moim zdaniem nie jest to grupa
jednorodna, oméwie nalezgce do niej formy oddzielnie.

Kaltanaphis permiensis B.-M., 1960 (rys. 81) zostala opisana z dolnego
permu okolic KuZniecka na podstawie odecisku fragmentu przedniego skrzydla.
Fragment ten obejmuje calg dystalng czedé skrzydla z widocznymi zylkami
R, Rs, M, Cu, i Se. Brak jest natomiast cze$ci proksymalnej z polem analnym
(clavus). Ta niekompletno§é skrzydla spowodowala, ze wigkszo§é autorow nie
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wypowiadala si¢ na temat stanowiska systematycznego tej dolnopermskiej
formy. Moim zdaniem mamy tu jednak do czynienia z forma, ktérej przyna-
lezno§é do mszyce (Aphidodea) zdaje si¢ nie ulega¢ najmniejszej watpliwosei,
o czym S$wiadezg niezbicie wszystkie cechy uzylkowania tej formy. Juz sam
ksztalt skrzydla, ktére jest w czedei dystalnej wyrazZnie rozszerzone, a w pro-
ksymalnej silnie zwezone wskazuje, mimo braku danych o skrzydle tylnym,
ze mamy tu do czynienia z formg o wybitnie heteronomicznych skrzydiach
typu mszye. Silnie zredukowane uzylkowanie, obecno$§é znamienia skrzydlo-
wego, zanik nasadowej czeSei zylki medialnej oraz sposéb w jaki zylka me-
dialna i kubitalna tworzg wspélny proksymalny pien zytkowy (R +Rs +M +Cu,)

81

82

Rys. 81-83. Przedstawiciele permskiej rodziny Permaphidopsidae: 81 — Przednie skrzydlo

Kaltanaphis permiensis B.-M. z dolnego permu Zaglebia KuZnieckiego; 82 — Przednie

skrzydlo Permaphidopsis sojanensis B.-M. z gbérnego permu Archangielska; 83 — Tshekar-

daella tshekardaensis B.-M. z dolnego permu Uralu: A — rekonstrukecja przedniego skrzydla,
B — rekonstrukeja calego owada (wszystkie rys. wg BEKKER-MIGDISOVEJ).

odpowiadaja calkowicie prymitywnemu uzylkowaniu przedniego skrzydla
mszye i wykluezaja jednoznacznie mozliwo§é pokrewienstwa tej formy z grupa
Psylliformes (koliszki + maeczliki). Wszystkie dotad wymienione cechy, z wy-
jatkiem ksztaltu skrzydla, nie wykluezaja jednak przynalezno$ci tej formy
do czerweow (Coccodea) lub Aphidiformes (wspélni przodkowie mszye i czerw-
cow). O tym, ze mamy w przypadku Kaltanaphis do czynienia z mszyca, a nie
czerweem, $wiadezy sposéb wyksztaleenia zylki subkostalnej. Zylka ta jest
u Kaltanaphis permiensis zachowana jedynie w swej czeSei dystalnej i ulegla
na calej pozostalej dhugosci calkowitemu zlaniu si¢ z zylka radialng, co wladnie
charakteryzuje mszyce (autapomorfizm mszye — p. str. 31), a nie czerwce.
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Obecnogé rudymentu Se, sposéb wyksztalcenia Rs oraz niezbyt daleko posu-
niety proces kostalizacji skrzydla nadaja tej formie plezjomorficzny charakter,
wyr6zniajacy ja wyraznie od skrzydel wspélezesnych mszyc i gérnotriasowej
Triassoaphis cubitis EVANS (rys. 2). Kaltanaphis permiensis wykazuje jednak
takze cechy wyspecjalizowane, a mianowicie redukecje zylki medialnej, ktéra
dzieli sie¢ tylko na dwie galezie dystalne: M, ,i My, ,. Wiekszo&¢é wspélezesnych
mszyc oraz Triassoaphis cubitis sg pod wzgledem tej cechy bardziej plezjo-
morficzne niz Kaltanaphis. Fakt ten ma doniosle znaczenie dla filogenezy
mszye. Jezeli w przypadku Kaltanaphis permiensis mamy do czynienia rzeczy-
wiscie z mszycq, w co nie ma raczej powodéw watpié, wtedy przyjaé musimy
konsekwentnie, ze mszyce byly juz w dolnym permie zréznicowane co naj-
mniej na dwie grupy. Od Kaltanaphis nie mozna bowiem wyprowadzi¢ wiek-
szofci wspoélezesnych mszye (Aphidoidea), a nawet goérnotriasowej T'riasso-
aphis cubitis w zwigzku z ezym uwazany on byé moze jedynie za bezpofred-
niego przodka Phyllozeroidea. Na takie sklasyfikowanie tej dolnopermskiej
formy wskazuje takze i ksztalt jej skrzydla (poréwnaj rys. 28, 29 i 81). Wynika
z tego, ze postulowany przez niektérych autoréw stosunek siostrzany miedzy
Phyllozeroidea i Aphidoidea bylby bardzo stary i siegal az po dolny perm.
Tak $miala hipoteze wypowiedzial dotychczas jedynie Hume (1967) sugeru-
jac, ze Adelgidae (wspOlezesna rodzina Phylloxeroidea) siegaja swymi po-
czgtkami permu. Na marginesie warto przy tym zaznaczyé, ze HEIE w swoim
drzewie rodowym mszyc nie uwzglednia Kaltanaphis permiensis lecz jedynie
Triassoaphis cubitis' z triasu, nie dostrzegajac prawdopodobnie faktu, ze Kal-
tanaphis stanowi¢ moze wyrazny dowdéd na postulowang przez siebie ,sta-
ro§¢” Adelgidae.

T'shekardaella tshekardaensis B.-M., 1948 (rys. 83 A i B). zostala opisana
na podstawie kompletnego odcisku ciala i skrzydel z dolnego permu Cekardy
na rzece Sylve (Priural’e). BEKKER-MIGDISOVA (1948) zaliczyla te forme po-
czatkowo do rodziny Cicadopsyllidae, a nastepnie (BEKKER-MIGDISOVA 1960bh)
z pewnymi zastrzezeniami, do rodziny Permaphidopsidae. HENNIG (1969: 247)
stwierdza natomiast, ze zaréwno opis jak i rysunki tej formy nie dostarczaja
przekonujacych dowodéw, ktore przemawialyby za przynaleznofeig tej formy
do Permaphidopsidae, a nie do Archescytinidae, zwlaszeza, ze Tshekardaella ma,
podobnie jak Archescytina permiana, 3-czlonowe stopy.

Zanim wieec omoOwie stanowisko systematyczne Tshekardaella, wypada mi
wpierw ustosunkowaé si¢ do problemu budowy stép pierwotnych Sternorrhyn-
cha. Do autapomorfizméw Sternorrhyncha zalicza HENNIG (1969: 234) m. in.
takze i redukcje czlonéw stép. To stwierdzenie HENNIGA jest niezrozumiale
i nielogiczne, gdyz stoi w razacej sprzecznosci z jego wlasng definicjg autapo-
morfizmu. HENNIG nie neguje przeciez przynaleznoci Archescytynidae (cha-

1 Heie (1967: 247, fig. 87) zalicza Triassoaphis cubitus do Aphidoidea, a nie jak to
sugeruje HENNIG (1969: 344, Abb. 128) do Phyllozeroidea.
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rakteryzujace si¢ o ile wiadomo m. in. wladnie 3-czlonowymi stopami) do
Sternorrhyncha. Niezaleznie wiec od tego jak zinterpretujemy archescytynidy —
czy jako grupe rodowg wszystkich Sternorrhyncha (badZ jej wymarla boczng
galaz), czy tez jako grupe rodowsg tylko czeSei Sternorrhyncha — pozostaje
fakt, ze niektére dolnopermskie Sternorrhyncha mialy jeszcze wyraznie 3-czlo-
nowsg stope. Dlatego tez nie mozna uwazaé redukeji czlonéw stép za autapo-
morfizm Sternorrhyncha, gdyz wszystko wskazuje na to, ze redukeja ta zaszla
u réznych podgrup Sternorrhyncha niezaleznie od siebie na drodze konwer-
gencji (paralelizmu). Budowa stopy znana jest zaledwie u kilku przedstawi-
cieli permskich Sternorrhyncha: u Archescytina permiana TILL. (Archescytini-
dae), Tshekardaella tshekardaensis B.-M. (Permaphidopsidae) i Coleoscyta ro-
tundata MART. (Coleoscytidae)', ale fakt, ze nalezg one do réznych podgrup
Sternorrhyncha jest dostatecznym dowodem na to, ze 2-czlonowa stopa wsp6l-
czesnych Sternorrhyncha nie zostala odziedziczona po wspélnym przodku.
Tym bardziej, ze sadzac wedlug rysunku BEKKER-MIGDISOVEJ (1960b: 38,
rys. 12b) Coleoscyla rotundata MART. ma juz wyraznie 2-czlonowe stopy typu
wspolezesnych mszye: krétki czlon proksymalny i bardzo dlugi czlon dystalny,
zakoriczony dwoma pazurkami. Tego rodzaju redukcje narzadéw na drodze
konwergencji sa u Sternorrhyncha zjawiskiem doéé czestym, ze wspomne tylko
redukeje drugiego czlonu stopy u samic czerwedéw i niektérych mszye (Tetra-
neurini), redukeje aparatu gebowego u sameéw czerwedéw i niektérych mszye
(osobniki obuplciowe u Pemphigidae, samce u Stomaphis WALK.), drastyczng
redukeje tylnej pary skrzydel u czerwedéw i niektérych mszye (Setaphidinae)
itp. Tak wiee 3-czlonowe stopy u Tshekardaella nie mogg stanowié¢ wiarygod-
nego argumentu na rzecz ich przynaleznosei do archescytynidéw. Skrzydla
Tshekardaella przypominaja wprawdzie w swych zasadniczych cechach skrzydia
archescytynidow, ale wykazujg rownoczeénie szereg cech wyspecjalizowanych,
ze wzgledu na ktére nie mozna tej formy zaliczyé do Archescytinidae. Sg to:
wyraznie juz zarysowana heteronomia skrzydel (skrzydlo tylne jest wyraZnie
krotsze od przedniego), brak charakterystyeznego dla archeseytynidéw wy-
giecia proksymalnej czeSei zylki kubitalnej oraz znaczne oddalenie nasady
zylki medialnej od nasady zylki kubitalnej, a takze brak zylki subkostalnej,
ktéra u dolnopermskich archescytynidéow zawsze wyraznie wystepuje. Chociaz
uzylkowanie nasadowej czefci skrzydla, a zwlaszceza pola analnego (clavus)
jest niewyrazne i zatarte, niemniej jednak z widocznego przebiegu zylki post-
kubitalnej (Cu,) mozna wywnioskowadé, ze nie laczy sie ona z zylkg kubitalng
(Cu,) lecz uchodzi niezaleznie od niej do wspélnego pnia. Whrew sugestii HEN-
NIGA, wszystkie te cechy $wiadcza, ze T'shekardaella tshekardaensis mie moze
byé zaliczana do Archeseytinidae. Jej stanowisko systematyczne jest jednak

! BERKKER-M1GDISOVA (1960b: 50, rys. 23) rysuje 3-czlonowe stopy takze u Seytoneura
elliptica MART. (rekonstrukcja), ale jest to tylko domniemanie nie poparte dowodami, gdyz
w opisie tej formy autorka pisze (str. 49): ,stopa nie zachowala sig¢”.
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nadal niejasne. Pewne cechy uzylkowania skrzydel Tshekardaella, a mianowivicie
wyrazne oddalenie od siebie nasadowych odcinkéw zylek M i Cu,, sugerruja
powinowactwo z grupa Aphidiformes. Przeciwko przynaleznosci T'shekardaeclla
do grupy rodowej Aphidiformes §wiadezy jednak istnienie w tym czasie j juz
mszyc (Kaltanaphis). Tak wiec Tshekardaella mogltaby co najwyzej nalerzeé
do utrzymujacej sie nadal przy zyciu jednej z boeznych galezi grupy rodlovwej
Aphidiformes, wzglednie do grupy rodowej czerwcoéw (Coccodea). Hipoteeza,
ze mamy tutaj do czynienia z najprymitywniejszym czerwcem jest barcdzo
pociagajaca i nie do wykluczenia, gdyz za taka interpretacja tej formy prrze-
mawia sposéb wyksztalcenia zylki medialnej, charakterystyczny dla czerweeow
(poréwnaj np. rys. 57B i 63B).

Permaphidopsis sojanensis B.-M., 1960 (rys. 82). Forme te, opisanig na
podstawie odcisku przedniego skrzydla z gérnego permu rzeki Sojany w okcoli-
cach Archangielska, wiekszo§¢é paleoentomologéw (np. BEKKER-MIGDISOOVA
1960b, 1962; EvAans 1903) i afidologéw (np. RicHARDS 1966, HEIE 1967) uwwaaza
za bezpofredniego przodka wspoélezesnyech mszye. Jedynie SCHLEE (19669c¢)
i Hennig (1969) sklonni sa raczej widzie¢ w niej wspélnego przodka zardéwwno
mszye, jak i czerweéw, czyli przedstawiciela grupy rodowej Aphidiformnes.
Whprawdzie to co pisze HENNIG (1969: 237) na temat relacji miedzy Permaphidido-
psis a Triassoaphisi wspolezesnymi mszycami jest, oglednie méwiae, nieporoszu-
mieniem i wymownie §wiadezy, jak trudno jest niespecjalicie zorientowaé sie
w subtelnych réznicach dzielacych wspélezesne podgrupy Sternorrhyncha — tio 1nie
mniej jednak jego zastrzezenia co do przynaleznoci tej formy do Aphidoodea
nie sa pozbawione podstaw. Z poréwnania rys. 81 i 82 wynika wyraznie,, ze
gérnopermski Permaphidopsis jest pod wieloma wzgledami bardziej plezjomaor-
fiezny niz dolnopermska Kaltanaphis. Pewne jego cechy wskazuja natommiiast
na wyrazng specjalizacje w kierunku charakterystycznym dla czerweéw (CJoc-
codea). Sa to gléwnie sposéb wyksztalcenia zylki subkostalnej i kubitalnnej.
U Permaphidopsis zylka subkostalna zachowuje, w przeciwienstwie do K(al-
tanaphis, swg niezalezno§é prawie na calej swej dtugosei z wyjatkiem dystallneego
koneca, ktory zlewa si¢ z zylka radialng. Ten sposéb wyksztalcenia zylki svub-
kostalnej charakteryzuje wlagnie czerwce (autapomorfizm czerweéw —- p.
str. 28), a nie mszyce. U wspolezesnych mszye zylka subkostalna nigdy 1nie
wystepuje, nawet brak jest u nich §ladéw trachei odpowiadajacej tej zyvice
(rys. 56, 57). Natomiast u czerwedéw zachowuje sie zawsze proksymalny odecimek
zylki subkostalnej (p. rys. 58-62), a jej odcinek dystalny zlewa si¢ z zyikg
radialng, co wynika do§¢ wyraznie z przebiegu trachei w skrzydle czerweeéw
(rys. 63B). Za takg interpretacja Permaphidopsis przemawia takze zaznaczza-
jacy sie juz u tej formy poczatek redukeji zylki kubitalnej, ktéra, w przeeci-
wienistwie do mszye, u wiekszosci wspolezesnych czerweéw ulegla calkowiitej
Iub cze$ciowej redukeji (zachowuje sie jednak tracheja odpowiadajaca tej
zylee). Znaczenie tej ostatniej cechy nie jest wprawdzie tak istotne, gdlyz
brak jest pewnosci co do tego, ze odcisk skrzydla Permaphidopsis przedstiavwia
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wiernie przebieg Cu i M,,,. Jednak wymowa pierwszej z omawianych tutaj
cech jest tak jednoznaczna, ze moim zdaniem mamy w przypadku Perma-
phidopsis sojanensis do czynienia z przedstawicielem Coccodea lub co najmniej
z przedstawicielem grupy rodowej Coccodea.

Z powyzszego przegladu ,rodziny” Permaphidopsidae wynika wyraznie
jej niejednorodnoéé (polifiletyzm), gdyz obejmuje ona przedstawicieli r6znych
grup Sternorrhyncha (czerwee i cze$é mszyce) o niejednakowej randze taksono-
micznej. Kaltanaphis B.-M. nalezy juz wyraZnie do Aphidodea, a co najwaz-
niejsze nie moze byé interpretowany jako przodek wszystkich mszye i nalezy
juz najprawdopodobniej do grupy rodowej Phylloxeroidea. W zwigzku z tym
konieczne jest wyodrebnienie tego rodzaju z rodziny Permaphidopsidae i usta-
nowienie dla niego nowej jednostki taksonomicznej rangi rodziny. Rodzaj
Permaphidopsis B.-M. nalezy natomiast, wbrew dotychczasowym pogladom,
nie do mszye lecz do Coccodea. Pozycja systematyczna rodzaju, dla ktoérej
proponuje nazwe Kaltanaphididae fam. nov. Tshekardaella B.-M. pozostaje
nadal niejasna, chociaz niektére jego cechy sugerujg pokrewiernistwo z czerw-
cami. W zadnym jednak przypadku nie nalezy on do archescytynidéw.
W zwigzku z powyzszym rodzine Permaphidopsidae sensu mihi nalezy wy-
krefli¢ z listy potencjalnych przodkéw mszye, gdyz stanowi ona najpraw-
dopodobniej jeden z etapéw linii rozwojowej prowadzacej do wspdlezesnych
CZerweow.

3. Protopsyllidiidae CArRPENTER, 1931

Prakoliszki (Protopsyllidiidae) sa obok archescytynidéw najliczniejszg
grupa kopalnych Sternorrhyncha i podobnie jak one sg przedmiotem spornych
interpretacji. W najszerszym ujeciu (EvANs 1956) rodzina Protopsyllidiidae
obejmuje okolo 35 gatunkéw zaliczanych do 27 rodzajéw, ktére znane sa od
gérnego permu po jure. Wystepowaly one zaréwno na pétkuli péhocnej (Euro-
pa, Azja), jak tez i na poludniowej (Australia), gdzie byly nawet liczniejsze.
Najwiekszy rozkwit tej grupy przypada na gérny perm, w triasie byly juz
wyraznie mniej liczne, a z jury znamy zaledwie dwie formy z dolnego liasu
Azji Srodkowej.

W ujeciu EvANsA jest to jednak grupa niejednorodna, obejmujaca blizej
niespokrewnione ze soba formy. Wydaje mi sie, ze takie formy jak Archipsylla
liasana HANDL., rodzaj Liadopsylla HANDL., Tripsyllidium wadei EVANs i Eopsyl-
lidiwm delicatulum DAvV. (rys. 89), nie moga by¢ zaliczane do tej rodziny.
W przypadku Archipsylla liasana istnieja powazne watpliwodei czy skrzydlo
to zostalo wiernie narysowane przez HANDLIRSCHA (EVANS 1956: 234) i o wlaé-
ciwej interpretacji tej formy zadecydowaé moze dopiero rewizja typu. Nie
wydaje mi si¢ jednak prawdopodobne aby forma ta nalezala do Protopsyllidi-
idae. Dla jurajskiego rodzaju Liadopsylla HANDL. (3 gatunki z liasu Europy
i Azji) MArRTYNOV (1926) ustanowil odrebng rodzine Liadopsyllidae, ktérg

4
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BEKKER-MIGDISOVA (1962) zalicza wprost do koliszkéw. Podobnie interpretuje
ten rodzaj i KLIMASZEWSKI (1964, 1969). Tylko HENNIG (1969) jest zdania,
ze Liadopsylla moze jeszcze naleze¢ nawet do grupy rodowej Psylliformes
(koliszki + mgezliki). Ten poglad HENNIGA nie jest sluszny i nie znajduje
uzasadnienia ani w uzylkowaniu ich skrzydel, ani w budowie ciala, zwlaszcza
czultkow.

Pozycja systematyczna pozostatych form (FHopsyllidium i Tripsyllidium)
byla juz watpliwa w chwili ich opisania, a DAvis (1942) i EvANs (1956) nie
byli w stanie rozstrzygnaé czy opisywane przez nich odciski przedstawiaja
skrzydlo przednie, czy tylne. Obie formy réznig si¢ od pozostalych prakolisz-

87

89

Rys. 84-89. Przednie skrzydla permskich Protopsyllidiidae: 84 — Protopsyllidium sinualum
Davis z gbrnego permu Australii; 85 — Permotheella scytinopteroides DAvIS z gbrnego permu
Australii; 86 — Psocopsyllidium media DAvis z gérnego permu Australii; 87 — Tomiopsyl-
lidium iljenskiense B.-M. z gérnego permu Zaglebia KuZnieckiego; 88 — Permothea lati-
pennis TILL. z gérnego permu Australii; 89 — Fopsyllidium delicatulum Davis z gbérnego
permu Australii (88 — 90 i 93 wg Davisa, 91 wg BEKKER-MIGDISOVEJ, 92 wg EvVANSA).

kéw gléwnie tym, ze zylka kubitalna i medialna nie 1gczg si¢ swymi proksymal-
nymi odeinkami w jeden wspélny odcinek nasadowy (M +Cu,), a zylka kubi-
talna biegnie niezaleznie od tzw. zylki podstawowej az do nasady skrzydla
(poréwnaj rys. 86 i 89). Sg to cechy, ktére réznig te formy takze od wspol-
czesnych koliszkéw, a zblizajg je do maczlikéw. Moim zdaniem rodzaj Eopsyl-
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51 Cechy autapomorficzne skrzydel Sternorrhyncha 65

lidium DAvIS i Tripsyllidium EvVANS nalezy wydzielié z rodziny Protopsyllidi-
idae w odrebng jednostke o randze rodziny, dla ktérej proponuje nazwe Eopsyl-
lidiidae fam. nov. Takie cechy tych form, jak postepujaca redukeja zylki
medialnej, brak zylki postkubitalnej i daleko posunigta redukeja pola analnego
i zylek analnych, stawiaja te formy w bliskim sasiedztwie maczlikoéw (Aleyro-
dodea) i dlatego mozna by je uwazaé za bezpofrednich przodkéw tych plus-
kwiakéw. Trzeba jednak podkreslié, ze przeciwko takiej hipotezie przemawia
fakt, ze u obu omawianych form brak jest zylki subkostalnej. Tymczasem
ewolucje uzylkowania skrzydel maczlikow charakteryzuje wyraznie obecno§é
zytki Se (poréwnaj rys. 17 i 22).

W nowym ujeciu Protopsyllidiidae obejmujg tylko 26 form z gérnego
permu Australii, Azji i Europy Wschodniej (Archangielsk), triasu Australii
i Azji Srodkowej oraz dolnego liasu Azji Srodkowej, z czego 73 % przypada
na gérny perm, okolo 20 9% na trias, a tylko 7 9% na jure. Jest to grupa bardzo
jednorodna i w zasadzie malo zréznicowana. Dlatego racje ma niewgtpliwie
BEKKER-MIGDISOVA (1960a) kwestionujae zasadno§é wyrédznienia wielu ro-
dzajow.

Do Protopsyllidiidae naleza drobne owady o bloniastych i wyraznie hete-
ronomicznych skrzydlach (dtugoéé skrzydel przednich od 2 do 5-6 mm). Skrzy-
dla przednie (rys. 84-88) wydluzone, u nasady bardzo silnie przewezone, a w czes-
c¢i apikalnej silnie rozszerzone; wyjatkowo owalne, podobne do wspoélezesnych
koliszkéw. Pole kostalne przewaznie waskie i wydluzone, rzadziej wyraZnie
rozszerzone i krétkie. Zylka subkubitalna niewidoczna, zachowuje sie tylko
wyjatkowo (rys. 85) w postaci krétkiego proksymalnego odeinka. Zylka ra-
dialna prosta, obejmuje swym dystalnym rozwidleniem mniej lub bardziej
wyraznie wyksztalcone znamie. Zyltka sektoralna lukowato wygieta lub prosta,
odchodzi od zylki radialnej w réznym oddaleniu od nasady skrzydla, wyjatkowo
(u Permoseytina DAVIS) na konicu rozwidlona. Zytka medialna dzieli sie u gérno-
permskich form (wyjatek: Protopsyllidium TiLL.) na trzy (M,, M, i My, , tylko
wyjatkowo u Psocoseytina DAvVIS na M, ,, My i M,!), a u triasowych i jurajskich
form na dwie (M, i M, ,) galezie dystalne. Proksymalny odcinek zylki medial-
nej zlewa si¢ z proksymalnym odcinkiem zylki kubitalnej, tworzae wspélng
zylke M +Cu,, ktéra nastepnie laczy sie z zytkg radialng w tzw. zylke podsta-
wowg (R +M-+Cu,). Zylka kubitalna dzieli si¢ na dwie dystalne galezie (Cu,,
i Cuyy), a jej proksymalny koniec (zlany z M) laczy sie czesto charakterystycz-
nym wygieciem z zylka postkubitalng (rys. 84, 85, 87), rzadziej za§ uchodzi
do zylki podstawowej niezaleznie od zylki postkubitalnej (rys. 86, 88). Pole
analne (clavus) przewaznie gilnie zredukowane, oddzielone od reszty skrzydla
gleboka bruzdg klawalng (Cu,) na skutek czego czesto odlamuje sie od reszty
skrzydla (rys. 88) i nie zachowuje si¢ w stanie kopalnym. Zylki analne laczg sie
swymi dystalnymi odcinkami i tworzg charakterystyczne widelki. W skrzydle
przednim zachowuje si¢ najwyzej tylko jedna zylka poprzeczna i to przewaznie
rs-m, wyjatkowo za§ m-cu,.
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Skrzydla tylne sa wyraznie krétsze od przednich! i przypominaja tylne
skrzydla wspolezesnych koliszkoéw. Réznig si¢ od nich jednak wyraznie wkles-
Iym brzegiem kostalnym i bardziej zaokraglonym brzegiem apikalnym. Uzylko-
wanie tylnych skrzydel nie jest dokladnie poznane, gdyz nieliczne odeciski
tych skrzydel przykryte sg skrzydlem przednim, co zaciera obraz ich uzylko-
wania. Z widocznych szezegéléw odnotowaé warto, ze podobnie jak u wspol-
czesnych koliszkéw, charakteryzuje je prosta i nie rozwidlona zylka medialna
oraz szeroko rozstawione galezie zylki kubitalnej.

Nieliczne zachowane fragmenty ciala nie dostarczaja, niestety, zadnych
danych odnoénie do budowy ssawki, czulkéw i stép, a przynaleznoéé do pra-
koliszk6w dwoéch opisanych przez EVANSA niekompletnych odeiskéw glowy
jest watpliwa. EVANS (1943: 196, rys. 54) zalicza do prakoliszkéw takze do&é
dobrze zachowang nimfe z gérnego permu Australii. Nimfa ta przypomina
opisane z gérnego permu ,puparium” Permaleurodes rotundatus B.-M. i r6zni sie
od niego wyraznie obecnoscia oczu zlozonych oraz wyodrebniong glows.

Jak wynika z powyzszej charakterystyki, prakoliszki uznaé¢ mozemy
za grupe jednorodng. Obecnodé u wielu gérnopermskich form charakterystycz-
nego wygiecia proksymalnego odecinka zylki kubitalnej (Scislej zylki M +Cu,),
ktéry zlewa si¢ z proksymalnym odcinkiem zylki postkubitalnej, zbliza pra-
koliszki wyraznie do archescytynidéw. Natomiast zlanie si¢ proksymalnych
odcinkéw zylek M i Cu, we wspélng zyltke M +Cu, wyréznia je wyraznie spos-
réd permskich Sternorrhyncha i zbliza do wspélezesnych Psyllodea. 7 tego tez
wzgledu wigkszogé autoréw (CARPENTER 1931, DAvVIS 1942, Evans 1943, 1956,
HesLor-HARRISON 1951, 1952, KLIMASZEWSKI 1964, 1969) upatruje w nich
bezpofrednich przodkéw wspodlezesnyeh koliszkéw. Z taka interpretacja zga-
dza si¢ w zasadzie takze HuNNIG (1969), ale podkre§la on, ze jego zdaniem
nie mozna wykluczyé mozliwoéci, ze Protopsyllidiidae stanowily wspélnych
przodkéw koliszkéw i maezlikow (Psylliformes). Zastrzezenia HENNIGA nie
wydaja mi si¢ uzasadnione. Ewolucja skrzydel maczlikéw miala inny kierunek
niz u koliszkéw i jak wynika z przebiegu trachei u wspélezesnych form (rys. 22)
charakteryzowala sie niezaleznym od siebie przebiegiem zylek M i Cu,. Dlatego
tez Protopsyllidiidae, u ktérych zyltka M i Cu, ulegly juz polaczeniu (podobnie
jak to ma miejsce u wspélezesnych koliszkéw) nie moga byé¢ wlaczane do szeregu
ewolucyjnego maczlikow (Aleyrododea). Poglad HENNIGA jest natomiast w tym
sensie shuszny, ze Protopsyllidiidae sensu EVANS 1956 byly grupa sztuczng
i obejmowaly zaréwno przodkéw koliszkéw jak i maczlikéw.

Jaskrawie odmienne poglady na stanowisko systematyeczne prakoliszkéw
reprezentuje jedynie BEKKER-MIGDISOVA (1960a, 1962). Zalicza ona te¢ grupe
do ,Infraordo Coccaria” i dopatruje si¢ w niej bezposrednich przodkéw czerweow

1 Davis (1942: 119) podaje dla skrzydel Protopsyllidium sinuatum nastepujace wy-
miary: okaz pierwszy — przednie skrzydlo 2,0 mm, tylne 1,4 mm i okaz drugi odpowied-
nio 3,7 mm i 3,2 mm.
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(Coccodea). Swoje poglady uzasadnia ona (BEKKER-MIGDISOVA 1960a: 99-100)
rzekomym podobienistwem nimfy prakoliszkéw do ,puparium” i dorostych
form niektérych wspélezesnych eczerweéw oraz rzekomym podobienstwem
w uzylkowaniu skrzydel obu tych grup.

Wylaczmy z naszych rozwazain nimfe, gdyz jej przynalezno$é do prako-
liszkéw, aczkolwiek prawdopodobna, bynajmniej nie moze uchodzié za pewnik,
a rozwazmy rzekome zbieznosci w uzyltkowaniu skrzydel prakoliszkéw i czerw-
cow. Zdaniem BEKKER-MIGDISOVEJ najbardziej charakterystyczne ecechy
uzylkowania skrzydel wspoélezesnych eczerweéw to obecnodé krotkiej zylki
subkostalnej w nasadowej czesci skrzydla oraz fakt, ze zylka sektoralna odcho-
dzi od zylki podstawowej blisko nasady skrzydla. Te same cechy charaktery-
zujg wedlug niej takze i prakoliszki.

Przeciwko argumentacji BEKKER-MIGDISOVET przemawiaja takie fakty,
jak ten, ze u prakoliszkéw zylka subkostalna zachowuje si¢ jedynie wyjatkowo,
a normg jest wlagnie brak owej zylki, a zylka sektoralna odchodzi od zylki
podstawowej w bardzo réznej odleglodei od nasady skrzydla, co nie ma zresztg
istotnego znaczenia, gdyz BEKKER-MIGDISOVA przecenia znaczenie tej banalnej
przeciez cechy. O wiele istotniejszy jest fakt, ze wbrew pogladowi BEKKER-
MicpisovEs w skrzydlach wspdélezesnych czerweéw mniemozliwe jest W ogole
wyréznienie zylki sektoralnej (rys. 58-62), a z przebiegu trachei w skrzydle
(rys. 63b) wynika wyraZnie, ze zylka ta zanikla u eczerweéw juz na bardzo
wezesnym etapie ewolucji ich skrzydel. Jak widzimy argumenty BEKKER-
MiepIsSOVES oparte sa na bardzo powierzchownej znajomosei uzylkowania
wspolezesnych Sternorrhyncha i nie znajduja uzasadnienia w faktach. W rze-
czywisto§ei uzylkowanie czerweéw nie wykazuje zadnych istotnych podo-
bienstw do uzylkowania skrzydel prakoliszkow, a charakteryzujaca skrzydla
czerwedw tendencja rozwojowa wyklueza nawet prakoliszki jako potencjalnych
przodkéw czerwedéw. Z analizy przebiegu trachei w skrzydle wspoélezesnych
czerweow wynika wyraznie, ze w ewolucji czerweéw nigdy nie mialo miejsca
zlanie si¢ proksymalnych odeink6éw zylek M i Cu,, co tak wyraznie charaktery-
zuje prakoliszki i wspolezesne koliszki. U ezerweow zylka kubitalna zachowuje
sie tylko u nielicznych gatunkéw (rys. 62) i biegnie wtedy niezaleznie od zylki
medialnej i radialnej do nasady skrzydla; tracheja kubitalna (rys. 63B) wchodzi
zawsze w sklad dolnego pnia trachealnego a medialna w sklad gérnego, podczas
gdy u prakoliszkéw, podobnie jak u wspélezesnych koliszké6w, obie tracheje
(M i Cu,) wchodzg zawsze w sklad tego samego pnia. Z powyzszych wzgledéow
uwazam hipoteze BEKKER-MIGDISOVET za nieuzasadniong, tym bardziej, ze jak
wykazalem to uprzednio, czerwee wyodrebnily sie juz w dolnym permie.

Wydaje mi sie, ze w §wietle powyzszej argumentacji, mozna z duzg doza
prawdopodobieristwa przyjaé, ze Protopsyllidiidae byly bezposrednimi gérno-
permskimi przodkami Psyllodea lub, uwzgledniajac zastrzezenia KLIMASZEW-
SKIEGO (1969) zaliczyé je co najmniej do grupy rodowej Psyllodea. Ale zastrze-
zenia KLIMASZEWSKIEGO s3 dla mnie niezrozumiale, tym bardziej, ze nie widze
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absolutnie zadnego uzasadnionego argumentu, ktéry uniemozliwilby przyjecie
hipotezy HENNIGA (1969: 249), w myS§l ktorej wspolezesne koliszki i mezozoi-
czne prakoliszki wywodzg sie od tych samych paleozoicznych przodkdw.

Nie wyjasniona pozostaje nadal kwestia pochodzenia Protopsyllidiidae.
Jak juz wspomnialem, pewne cechy ich uzylkowania nawiazuja wyraznie do
archescytynidéw. Podobne cechy znajdujemy jednak u wszystkich permskich
Sternorrhyncha z wyjatkiem czerweéow i mszye. Archescytynidy zachowaly
bowiem w uzylkowaniu skrzydel cechy plezjomorficzne, ktére charakteryzo-
waly prawdopodobnie takze hipotetycznych przodkéw wszystkich Sternor-
rhyncha. Dlatego tez uwazam hipoteze, w mysl ktorej prakoliszki wywodza sie
od dolnopermskich archescytynidéw za nieuzasadniong. Istnieja natomiast
wyrazne poszlaki, ktére wskazuja na bliskie pokrewieristwo Protopsyllidiidae
z dolnopermska rodzing Cicadopsyllidae.

4. Cicadopsyllidae MarTYNOV, 1931

Do rodziny Cicadopsyllidae zaliczamy 6 gatunkéw, zgrupowanych w 4
rodzajach (Cicadopsylla MART., Sceytoneura MART., Seytoneurella G. ZAL. i Ci-
cadopsis B.-M.). Ta niewielka grupa pluskwiakéw zyla w dolnym i gérnym

Rys. 90-93. Przednie skrzydla permskich Cicadopsyllidae: 90 — Secytoneuwra vitripenna

B.-B. z dolnego permu Zaglebia KuZnieckiego; 91 — Seytoneura elliptica MART. z gérnego

permu Archangielska; 92 — Cicadopsis rugosipenna B.-M. z dolnego permu Zaglebia Kuz-

nieckiego; 93 — Cicadopsylla permiana MaRrT. z gérnego permu rzeki Kamy (wszystkie
wg BEKKER-MIGDISOVEJ).

permie Azji i Europy Wschodniej. Byly to formy niewielkie, o dlugogci skrzydel
6-13 mm. Przednie skrzydla (rys. 90-93) bloniaste, rzadziej slabo zeskleroty-
zowane, mialy ksztalt podiuznie owalny, bez zwezenia u nasady. Brzeg skrzydla
jest wyraznie pogrubiony (wystepuje rzekoma zylka brzezna), a nasadowa
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cze$¢ brzegu kostalnego lukowato wysklepiona; réwniez wszystkie zylki sa
wyraznie pogrubione. Pole kostalne szerokie i stosunkowo dlugie. Zylki sub-
kostalnej brak. Zylka sektoralna odchodzi od zylki radialnej mniej wiecej
w polowie dlugosei skrzydla. Zylka medialna prosta, dzieli si¢ na trzy galezie
dystalne (M,, M, i M, ,). Zylka kubitalna w nasadowej czedci charaktery-
stycznie wygieta, jej odgiety koniec proksymalny zlewa si¢ z proksymalna
czeScig proste] zylki postkubitalnej. Pole analne (clavus) stosunkowo waskie,
wydluzone; zylki analne lacza sie zazwyezaj (rys. 90, 91) swymi dystalnymi
koncami i tworza charakterystyczne widelki. Tylne skrzydla sa tylko nieznacz-
nie krétsze od przednich, réznia si¢ od nich prostym brzegiem kostalnym,
wezszym polem kostalnym oraz podobnym jak u archeseytynidéw przebiegiem
zylek kubitalnej, postkubitalnej i analnych.

Ksztaltem skrzydla i jego uzylkowaniem Cicadopsyllidae nawigzuja z jed-
nej strony do archeseytynidéow, z drugiej do Protopsyllidiidae, a nawet do
wspolezesnyeh koliszkéw. Takie ich cechy jak ksztalt skrzydel i pola kostal-
nego, brak zylki subkostalnej, pogrubienie zylek, obecno$é rzekomej zylki
brzeznej oraz charakterystyeczne, lukowate wysklepienie nasady brzegu ko-
stalnego skrzydla — czynig ich skrzydla ludzaco podobne do skrzydel wspol-
czesnych koliszkéw (poréwnaj rys. 5-9 i 90-93), od ktérych réznig sie wy-
lgeznie cechami plezjomorficznymi: 3-galezista zylka medialng, obecnofcig
dwoch zylek analnych i swoistym, archeseytynoidalnym typem wyksztalcenia
zylki kubitalnej. Ostatnia z wymienionych cech oraz cechy uzylkowania skrzy-
del tylnyeh zblizaja Cicadopsyllidae wyraznie z archescytynidami. Natomiast
inne cechy, takie jak ,widelkowatosé¢” zylek analnych i zaznaczajaca si¢ u nie-
ktorych form (rys. 92) tendencja do laczenia si¢ zylki medialnej z zylkg kubi-
talna, zbliza te grupe do Protopsyllidiidae. Cicadopsyllidae stanowia wiec typowe
»ogniwo posrednie” lgczgce archescytynidy z prakoliszkami. Z tego tez wzgledu
uwazam cechy, ktére nadajg Cicadopsyllidae owe podobieristwo do koliszkéw,
za rys ich swoiste] specjalizacji, wykazujacej konwergencje w stosunku do
koliszkéw, a calg grupe Cicadopsyllidae za boczng i bezpotomnie wymarly
lini¢ rozwojowg tzw. grupy rodowej Psylliformes. Za taka interpretacja tych
form przemawia, obok omoéwionego juz uzylkowania skrzydel, m.in. takze
i fakt rownoczesnego ich wystepowania z archescytynidami i prakoliszkami.

EvANs (1956) zalicza cze$¢ omawianych tutaj form do Archescytynidae,
a pozostale do Seytinopteridae (Auchenorrhyncha), co wydaje mi sie calkowicie
nieuzasadnione. Niedostatecznie uzasadniona i watpliwa jest takze hipoteza
BEKKER-MIGDISOVES (1960a: 97-99), w myS§l ktorej Cicadopsyllidae daly po-
czgtek wspolezesnym koliszkom i maezlikom. Niejasne jest natomiast stano-
wisko KLIMASZEWSKIEGO (1964). Wprawdzie wypowiada si¢ on przeciwko
pokrewienstwu Cicadopsyllidae z Psyllodea (jego argumenty to watpliwej
natury ,dowody” zoogeograficzne i luka w czasie, jaka istnieje jego zdaniem
miedzy okresem wystepowania permskich Cicadopsyllidae, a jurajskich Psyl-
lodea), ale nie wypowiada si¢ na temat innego ich zakwalifikowania.
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5. Pozostale rodziny permskich Sternorrhyncha

Pozostale do oméwienia permskie Sternorrhyncha nalezg do niewielkich
rodzin o nie wyjasnionej i do$§é watpliwej pozycji systematycznej. Grupy te
nie odegraly prawdopodobnie zadnej istotnej roli w historii rodowej Sternor-
rhyncha i stanowig boezne, §lepe linie rozwojowe psyloidalnej czesci permskich
Sternorrhyncha. Swiadezy o tym m.in. ich niewielka liczebnosé, niewielki areal
zajmowany przez te grupy, kréotki stosunkowo okres ich wystepowania i do§é
daleko posunieta, swoista specjalizacja. Grupy te przysparzaja od dawna
duze trudnoéci interpretacyjne.

Rodzina Coleoscytidae MARTYNOV, 1935 — jest stosunkowo najlepiej po-
znana. BEKKER-MIGDISOVA (1962) zalicza do niej 10 gatunkéw zgrupowanych
w 3 rodzajach: Coleoscyta MART., Kaltanoscyta B.-M. i Sojanopsylla B.-M.
Gatunki te znane sg wylacznie z dolnego permu Azji i gérnego permu Europy
Wschodniej. Dzigki opracowaniom BEKKER-MIGDISOVES (1960a, 1962) wiemy
stosunkowo duzo o tych owadach i to zaréwno o budowie ich skrzydel, jak
tez i o budowie ciala i n6g. Grupa ta dzieli si¢ wyraznie na dwa typy, z ktérych
jeden, mniej wyspecjalizowany, odpowiada rodzajowi Sojanopsylla B.-M.,
a drugi, bardziej wyspecjalizowany, rodzajowi Coleoscyta B.-M. Rodza] Kalta-
noscyta B.-M. znany jest wylacznie z drobnego fragmentu apikalnej czesci
skrzydla i jego pozyeja systematyczna jest niepewna. Przednie skrzydla (rys. 96,
97) tych pluskwiakéw wykazuja cechy daleko posunietej specjalizaeji typu
pokryw: sg silnie zesklerotyzowane (uzylkowanie zachowuje si¢ wyraznie tylko
w ich nasadowej czefci), wyraznie skrécone i poszerzone, a u nasady dos§é
gwaltownie przewezone. Byly to wiee formy krétkoskrzydle, prawdopodobnie
pozbawione zdolnodci aktywnego lotu, a budowa ich nég wskazuje na skaczacy
spos6b poruszania sie. Reprezentowaly one wiee podobny (konwergencja)
typ specjalizacji, jak niektére grupy wspolezesnych Awuchenorrhyncha. Ich
uzylkowanie charakteryzuje duza liczba zylek poprzecznych i wtérnych do-
datkowych rozwidlenn niektérych zylek (wszystko cechy pokryw!) oraz brak
wyodrebnionej zylki subkostalnej, ktora zlewa sie z zylka kostalng (paralelizm
w stosunku do wspélezesnych koliszk6w) i wzmacnia przedni brzeg skrzydla.
Dalsze cechy odchylone to wyrazne pogrubienie wszystkich zylek, obecnosé
zylki brzeznej typu cykadoidalnego itp. Jedyne plezjomorficzne cechy uzylko-
wania skrzydel to archescytynoidalny typ wyksztaleenia zylki kubitalnej
w skrzydle przednim i taki sam charakter uzytkowania skrzydel tylnych (rys. 98).

MArTYNOV (1935) i EvANS (1956) zaliczali Coleoscytidae do Awuchenor-
rhyncha. Juz BEKKER-MIGDISOVA (19602, 1962), a za nig KLIMASZEWSKI (1964)
wskazali na wyraZny sternorynchoidalny typ ich skrzydel tylnyeh. Ich nie-
watpliwie sternorynchoidalny charakter potwierdza w sposéb jednoznaczny
takze budowa stép tych owadéw, ktére sa wyraznie 2-czlonowe (BEKKER-
MigpisovA 1960a: 38, rys. 12B). Jednakze stanowisko systematyczne tej
grupy jest nadal niejasne. Pewne jest tylko to, ze naleza one do psyloidalnej
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linii rozwojowej i by¢ moze, ze sa spokrewnione blisko z Cicadopsyllidae, czego
dowodzi BEKKER-MIGDISOVA. Niepodobna jednak wykluezyé mozliwosei, ze
cechy zblizajace je do Cicadopsyllidae maja charakter konwergencji.
Rodzina Pincombeidae TILLYARD, 1922 — obejmuje tylko 3 gatunki,
opisane na podstawie dwéch skrzydel przednich i jednego tylnego, zaliczane
do 3 rodzajéw i znane wylgeznie z gérnego permu Australii. Sadzac po dlugosei
skrzydel przednich (4-5 mm) byly to owady drobne o bloniastych i hetero-

98

Rys. 94, 95. Przedstawiciele rodziny Pincombeidae z gérnego permn Australii: 94 — przednie
skrzydlo Pincombea miriabilis TiLL. 95 — tylne skrzydlo Fopincombea postica Davis (wg
EvANSA).

Rys. 96-98. Skrzydla permskich Coleoscytidae: 96 — przednie skrzydlo Sojanopsylla bre-
vipennis B.-M. z gérnego permu Archangielska; 97 — przednie skrzydlo Coleoscyta occalata
B.-M, z gérnego permu Archangielska; 98 — tylne skrzydlo Coleoscyla rotundata MART.

z goérnego permu Archangielska (wszystkie wg BEKKER-MIGDISOVED).

nomicznych skrzydlach (rys. 94, 95), podobne do prakoliszkéw. Uzylkowanie
skrzydel przednich tej grupy réwniez przypomina stosunki panujace u Proto-
psyllidiidae. Jedyna cecha skrzydla przedniego, odrézniajaca je od prako-
liszk6w to charakterystyezny podzial zylki podstawowej (R +M-Cu,) od razu
na trzy niezalezne zylki, podobnie jak u wspélezesnych Triozidae (Psyllodea).
Takze skrzydla tylne charakteryzuja sie tym samym typem podzialu zylki
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podstawowej, réznig si¢ od prakoliszkéw takze redukcja rozwidlenn zylki ku-
bitalnej.

EVANS (1943: 193) uwaza, ze Pincombeidae spokrewnione s bardzo blisko
z Protopsyllidiidae i watpi nawet w sluszno§é wyodrebniania ich w oddzielna
rodzine. BEKKER-MIGDISOVA (1962) zalicza Pincombeidae do ,Infraordo Aphi-
daria”, podkreslajac w ten sposéb ich rzekome pokrewienstwo z mszycami.
Poglady BEKKER-MIGDISOVEJS nie maja absolutnie zadnego uzasadnienia i sg
wynikiem zwyklego nieporozumienia. Jak wynika z zamieszczonego przez

Rys. 99-102. Skrzydla permskich Boreoscytidae: 99 — przednie skrzydlo Boreoscyta miria-
bilis B.-M. z gérnego permu Archangielska; 100 — przednie (1) skrzydlo Boreoscyta nefasta
B.-B. z gbérnego permu Archangielska; 101 — przednie (?) skrzydlo Archescytinopsis fle-
zuosa B.-M. z gérnego permu Archangielska; 102 — przednie (?) skrzydlo Archescytinopsis
vitrea B.-M. z gérnego permu Archangielska (wszystkie wg BEKKER-MIGDISOVEY).

BEKKER-MIGDISOVA (1962: 195, rys. 567) rysunku skrzydla Pincombea miria-
bilis TILL. jest to reprodukeja oryginalnego rysunku TILLYARDA (1922). BEKKER-
MiGDISOVA opiera wiec swg interpretacje uzylkowania Pincombeidae o pier-
wotny opis i rysunek Pincombea miriabilis TiLL. Tymczasem EVANS (1956:
237), rewidujac typ opisowy tego gatunku, stwierdzil, ze opis i rysunek TIL-
LYARDA przedstawiaja blednie szczegély uzylkowania tej formy (brak Sc
i bazalnego wygiecia Cu, oraz polaczenia Cu, z Cu, oraz obecnosé rozwidlenia R).
Zamieszezony przez EVANSA (1956, rys. 25D) poprawiony rysunek skrzydia
tej formy wyklucza mozliwo§é pokrewienstwa jej z mszycami i potwierdza
blisko§¢ z Protopsyllidiidae.
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Moim zdaniem Pincombeidae wywodza sie od tego samego przodka co
Protopsyllidiidae, a réznigce je cechy nie majg warto$ei cech rodzinowych,
a najwyzej podrodzinowych lub nawet tylko cech rodzajowych.

Rodzina Boreoscytidae BEKKER-MIGDISOVA, 1949 — obejmuje formy o naj-
bardziej watpliwej pozyecji systematyeznej. BEKKER-MIGDISOVA (1949, 1962)
zalicza do tej rodziny 6 gérnopermskich form (rys. 99-102) z okolic Archan-
gielska, ktoére interpretuje jako skrzydla przednie, a Boreoscytidae uwaza za
najblizej spokrewnione z Archescytinidae i twierdzi, ze byly to owady dwu-
skrzydle, ktore utracily tylne (badZ przednie) skrzydla. Pomimo, Zze BEKKER-
MiGDISOVA poSwieca udowodnieniu tych hipotez az 5 stron druku, wydaja mi
sie one malo prawdopodobne i watpliwe, a ich sluszno§é moze byé udowod-
niona jedynie w przypadku znalezienia ciala owada wraz ze skrzydlami. Dotad
dostepne fakty nie daja nawet pewnosci czy skrzydla te w ogéle naleza do
pluskwiakéw!. Nie mozna takze wykluezyé mozliwosei, ze w przypadku Bo-
reoscytidae mamy do czynienia z tylnymi skrzydlami pluskwiakéw niekoniecz-
nie nalezacych do Sternorrhyncha (np. B. nefasta B.-M., rys. 100), wzglednie,
ze wylgceznie skrzydla o typie przedstawionym na rys. 99, 100 sg skrzydlami
przednimi, a skrzydla przedstawione na rys. 101 i 102 skrzydlami tylnymi
by¢ moze nawet tych samych form i wyréznianie dwéch rodzajéw jest nie-
uzasadnione. Wydaje mi sie, ze w §wietle dotychezasowych danych niepodobna
jednoznacznie zinterpretowa¢ omawianych tu form i Ze bez uzyskania dodat-
kowyceh danych préby takie z géry skazane sg na fiasko. To co wydaje sie
nie ulega¢ watpliwosei to fakt, ze grupa ta nie ma prawie zadnego znaczenia
dla filogenezy Sternorrhyncha i byla, aczkolwiek bardzo interesujaca, to jednak
marginesows i §lepg linig rozwojowa gléwnej linii psyloidalnej.

*

Analiza uzylkowania skrzydel wspoélezesnych grup Sternorrhyncha prze-
prowadzona nie w aspekeie statyeznym lecz rozwojowym, pozwolita mi na
wykrycie wielu swoistych tendencji rozwojowych (autapomorfizméw) charak-
teryzujacyeh poszezegélne grupy i ujawnila fakt nieréwnomiernego i u posz-
czegbélnyeh grup réznego tempa ewolueji uzylkowania skrzydel, a takze jej
roznokierunkowosé i dos¢ swoisty dla kazdej grupy charakter. Uzyskane

1 Zdaniem wigkszosci paleoentomologéw pluskwiaki charakteryzujgy si¢ prostg, nie
rozwidlong zylka sektoralng w skrzydle przednim i ich zdaniem cecha ta ma charakter
autapomorfizmu pluskwiakéw, ktory rézni je od Psocodea. Okazalo si¢ jednak, ze poglad
ten nie jest Scisly i wymaga rewizji, gdyz dolnopermskie Archescytinidae zachowaly jeszeze
(ale tylko w skrzydle tylnym!) rozwidlong Rs. Ale nawet rygorystyczne traktowanie tej
cechy nie wyklueza mozliwosci wtérnego pojawienia gie rozwidlen Rs w skrzydle przednim
pluskwiakéw, zwlaszeza u form, u ktérych skrzydla te ulegaja zesklerotyzowaniu i pelnig
funkeje pokryw. Gwoli &cislo$ei podkres&lié nalezy, ze pewne cechy skrzydel rodzaju Bo-
reoscyta wskazuja dosé wyraznie na ich ,pokrywowy” charakter.
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dzieki tej analizie wyniki daly mi podstawe do rewizji i nowej interpretacji
permskich Sternorrhyncha, ktére zachowaly sie prawie wylacznie w postaci
skrzydel lub ich fragmentow.

W wyniku tej rewizji, précz sprostowania wielu blednych a szeroko roz-
powszechnionych pogladéw na pozycje systematyezna poszezegélnych form,
wykazalem niejednorodnosé wielu grup i wskazalem na grupy co do ktérych
istnieje stosunkowo duza pewnogé, ze od nich wywodza sie wspélezesne grupy

Psyllodea Aleyrododea Aphidodea Coccodea
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Rys. 103. Stosunki pokrewierstwa w obrebie permsko-triasowych Sternorrhyncha (1 —

Lithoscytina Carp., 2 — Kaltanaphis B.-M., 3 — Tshekardaella B.-M., 4 — Permaleurodes

B.-M. 5 — Permaphidopsis B.-M., 6 — Triassoaphis EVANS, 7 — Mesococcus B.-M.; 1T —

powstanie stosunku Psylliformes-Aphidiformes, 1I — powstanie podzialu Aphidodea-Coc-

codea, 111 — powstanie najstarszych stosunkéw grup siostrzanych w obrebie Psylliformes:

IIIa — Archescytinaria — Psyllaria, 111b — Cicadopsyllidea — Psyllodea+ Aleyrodea, 11lc —
Psyllodea — Aleyrododea; 1V — podzial na Phyllozeroidea i Aphidoidea.

Sternorrhyncha. Jednym z najwazniejszych wynikow tej rewizji jest, moim
zdaniem, wykazanie, ze istniejacy wspoélczednie stosunek grup siostrzanych
miedzy Psyllidiformes i Aphidiformes siega swymi poczatkami az po dolny perm.
Wiaénie w permie zapoczatkowana zostala wielka radiacja pierwotnych Sternor-
rhyncha, ktéra zwigzana byla prawdopodobnie z pojawieniem si¢ wolnych nisz
ekologicznych w postaci nowych roélin zywicielskich (milorzebowate, iglaste,
sagowce, bennetyty). Juz w dolnym permie pierwotne Sternorrhyncha, ktore
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mozna by okreglié jako ,Protosternorrhyncha” ulegly zréznicowaniu na dwie
gléwne linie rozwojowe, z ktérych jedna zachowala plezjomorficzny, ,arche-
seytynoidalny ™ typ uzylkowania skrzydel przednich, a druga — typ odchylony,
Hlitoseytinoidalny”. Dalsza ewolucja obu tych grup miala rézny charakter,
przejawiajacy si¢ m.in. w réznym tempie proceséw réznicowania. Podezas gdy
grupa odchylona, ktérg mozna by nazwaé afidoidalna linig rozwojows, ulegla
jeszeze na poczatku dolnego permu szybkiemu zréznicowaniu na linie rozwojo-
wq czerweOw 1 mszye — a ta ostatnia nawet na jeszcze bardziej podporzadko-
wane linie rozwojowe, od ktérych wziely poczatek wspélezesne nadrodziny
mszye — i nie dala prawie zadnych bocznych, §lepych odgalezien, to grupa
plezjomorficzna, ktérg nazwaé mozemy psylidoidalng linia rozwojowa cha-
rakteryzowala si¢ bardzo powolna ewolucja, obfitujaca w duza liczbe boeznych
linii rozwojowych, ktére stanowily §lepe uliczki i wymarly bezpotomnie na
przelomie permu i triasu. Zréznicowanie grupy psylidoidalnej na linie rozwojowe
prowadzace do wspoélezesnych koliszkéw i maezlikéw nastapilo dopiero pod
koniec dolnego permu. Roéwniez i te linie rozwojowe zachowaly tendencje
do dywergentnego rozwoju, dajac szereg mniejszych, Slepych odgalezien.
Historie rozwoju Sternorrhyncha w permie i triasie oraz laczace je wzajemnie
stosunki pokrewienstwa przedstawilem graficznie na rys. 103. Liczbami rzym-
skimi zaznaczylem gléwne etapy historii rodowej Sternorrhyncha odpowiadajace
momentom powstania gléwnych i najdawniejszych stosunkéw grup siostrza-
nych. Linia ciggla oznacza istnienie kopalnych danych, linia przerywana brak
danych. Grubogé linii cigglej wyraza stosunek liezebnodei poszezegélnych grup
w roznych okresach. Strzalki wskazuja na grupy, ktére daly poczatek grupom
wspoélezesnym.
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PE3IOME

[3arsiaBue: ABranomopduyeckHe NpU3HAKH B CTPOCHMH KpbuibeB Sternorrhyncha (He-
miptera) ¥ MX 3HAYEHHWE JUISi OLEHKH NMaJcO30/MCKHX MpeACTaBHTEsICH 3TOM Ipynmnbl Xo-
60THBIX]

Hacrosmas paGora sBISETCs MOMBITKOH HMPHUMEHEHHS METOAMKHM TAK Ha3bIBAeMOM
(HIIOreHETHYECKOH CHCTEMATHKH K HccieaoBanusM Hana (uiorenesom Sternorrhyncha.
HccneoBanus KacajinCh HCKIIOYUTEIBHO ¢1abo u3ydeHHOH MOPQOIOTrHH KPbUIBEB 3TOH
rpynnsl. ITonyyennsie B pe3ysibTaTe MCCICAOBAaHMA HOBbIC JaHHBIE O HANPABJICHHSX JBO-
JIIOLMH KPbUIbEB Y 3THX HACEKOMBIX MO3BOJIMIIA HA MPOMU3BE/ICHHE PEBU3UH MAJIe030MUCKHX
Sternorrhyncha.

B I wactu (BBeaeHME) 3aKJIIOYACTCS KPATKOE ONMCAHHE TEPMHHOJIOIHH H METOMAMKH
uccaenoBanmit mo QuioreHeTHYeckoi cucremaTtuke. Bo Il wacTm aBTOp paccMaTpHBaeT
CYIIECTBYIOLIHE 0 HACTOSLIErO BPEMEHH B3IJIS/Ibl OTHOCHTEJILHO (huitoreHe3a Xo60THBIX,
ocobenno u3 nmomotTpsaa Sternorrhyncha, nenpasisis HEKOTOPbIE HETOYHOCTH, HMEIOLIHEC
BO B3rIsimax XeHHHMra Ha cuHanoMmopgusm 3tux xobotueix. B Il wacTu u3noxeHw! pe-
3yJbTATHl MCCICHOBAHHH HaJ MOPQPOJIOTHEH KpPbUILEB COBPEMEHHBIX IPEACTABHTEIEH
Sternorrhyncha, xoTopble peJACTaBJICHBl B BHAE TaK HA3bIBAEMOM CXeMbl CHHATIOMOP(DH3-
MoB (puc. 64), siBisIOIIEHCS CBOero poja MoAaupuKalmeid TreHeaJorH4ecKoro aepesa
WLIIOCTPUPYIOIIETO POJACTBEHHbIC OTHOLICHHS M OJHOBPEMEHHO MX MOTHBHPOBKY. B IV
YaCTH PAcCMATPHBAIOTCS Pe3YJbTaThl PEBU3HH TAJCO30HCKMX MpeACTaBHTE]eH Ster-
norrhyncha m B3rjisiapl aBTOpPAa HAa POJACTBEHHBIC OTHOLUCHHS B Ipejesiax MepMCKO-Tpha-
coBbix Sternorrhyncha (puc. 103).

ZUSAMMENFASSUNG

[Titel: Autapomorphe Fliigelmerkmale bei den rezenten Teilgruppen der
Sternorrhyncha und ihre Bedeutung fiir die Beurteilung der paleozoischen
Vertreter dieser Gruppe der Hemiptera]

Die vorliegende Arbeit befasst sich mit der bisher sehr vernachlissigten
Fliigelmorphologie der rezenten Sternorrhyncha und einer, aufgrund der in
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dieser Arbeit gewonnenen Ergebnissen, neuen Deutung der paleozoischen Ver-
treter dieser Hemipterengruppe.

Im Kapitel I (Einleitung) wird u. a. kurz die Terminologie und Methodik
der phylogenetischen Systematik erliutet.

Im Kapitel IT werden die bisherigen Ansichten iiber die verwandtschaft-
lichen Beziehungen innerhalb der Hemiptera mit besonderer Beriicksichtigung
der Sternorrhyncha besprochen sowie die von HuNNIG (1969) als Nachweis
der Monophylie der Sternorrhyncha angegebenen Synapomorphien auf ihre
Richtigkeit gepriift. Es wurde festgestellt, dass die von HENNIG angegebenen
Fliigelmerkmale nicht alle Gruppen von Sternorrhyncha charakterisieren, sie
diirfen deshalb nicht fiir den Nachweis der Monophylie dieser Gruppe heran-
gezogen werden. Auch die Reduktion des 3. Tarsengliedes kann nicht als Syna-
pomorphie der Sternorrhyncha gewertet werden, denn es lisst sich anhand
von Fossilien feststellen, dass die Verringerung der Tarsengliederzahl bei den
Sternorrhyncha konvergent entstanden ist.

Kapitel I1I enthilt die Resultate der Untersuchung der Fliigelmorphologie
bei den verschiedenen monophyletischen Teilgruppen der rezenten Sternorrhyn-
cha. Durch den Vergleich des Geiders mit den Tracheen in den Fliigeln von
frisch gehiiuteten Imagines und jenen in den Fligelansitzen der Nymphen
konnten Daten iiber die Entwicklungsrichtungen des Fliigelgeiders bei den
verschiedenen Teilgruppen gewonnen werden; sie ermdglichen ein besseres
Charakteristikum der Fliigel dieser Gruppen und weisen sehr deutlich die
Existenz von zwei verschiedenen Entwicklungstendenzen in der Evolution
des Sternorrhyncha-Fligels nach. Eine von diesen Tendenzen charakterisiert
die Psylliformes (Psyllodea + Aleyrododea), die andere — die Aphidiformes
(Aphidodea + Coccodea). Ausser diesen Hauptentwicklungstendenzen konnten
auch weniger stark, jedoch deutlich ausgeprigte Entwicklungslinien fest-
gestellt werden, die als Autapomorphien der einzelnen Teilgruppen (Psyllodea,
Aleyrododea, Aphidodea und Coccodea) gewertet werden konnen. Besonders
wertvolle Hinweise lieferte die Untersuchung des Tracheenverlaufes im Fliigel
und im Fliigelansatz. Der Tracheenverlauf in den Fliigelansitzen, in den Flii-
geln selbst und die Aderung des Fliigels stellen drei verschiedene Etappen
der Evolution des Fliigelgeiders dar: der Tracheenverlauf in den Fliigelan-
satzen charakterisiert die frithere Ausgangsetappe, der Tracheenverlauf in den
Fliigeln die mehr vorgeschrittene und die Fliigeladerung die Endetappe
dieser Entwicklungsreihe. Die verschieden stark ausgeprigten Unterschiede
zwischen diesen Evolutionsetappen lassen auch Schliisse itber das Tempo
dieses Vorganges sowie Aussagen iiber die Fliigelmorphologie bei den hypo-
thetischen Ausgangsformen zu. Die Resultate dieser Untersuchungen werden
in Art eines Synapomorphieschema (Abb. 64) dargestellt. Wie aus dieser Dar-
stellung der Fligelmerkmale der Sternorrhyncha ersichtlich ist, beobachten wir
eine mosaikartige Verteilung der plesio- und apomorphen Merkmale auf die
beiden Hauptgruppen. Nach dieser Heterobathmie der Merkmale urteilend,
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kann zwischen diesen Gruppen nur ein Schwestergruppenverhiltnis angenom-
men werden. Auf diese Weise findet die von ScHLEE (1969b, 1969¢) anhand
von vielen Synapomorphien begriindete Monophylie der Psylliformes und
Aphidiformes auch in der Fliigelmorphologie dieser Gruppen eine Stiitze.

Im Kapitel IV wird eine, auf den neu gewonnenen Autapomorphien und
Daten iiber die Entwicklungstendenzen der Fligelevolution bei den einzelnen
Teilgruppen der rezenten Sternorrhyncha begriindete Deutung der paleozoi-
schen Sternorrhyncha versucht und die Verwandtschaftsverhéltnisse innerhalb
der permo-triasischen Vertreter der Sternorrhyncha dargestellt (Abb. 103):

1. Lithoscytina cubitalis, die letztens als ein Hinterfliigel einer Archescy-
tinidae aufgefasst wurde, wird wieder in die eigene, von CARPENTER aufgestellte
Familie Lithoseytinidae gestellt. Abgesehen davon ob wir dieses Fossil als
Vorder- oder auch als Hinterfliigel betrachten, gehort sie nach ihren Merkmalen
nicht zu den Archescytiniden sondern eindeutig zur Entwicklungslinie die zu
den Aphidiformes fiihrt.

2. Es wird die Auffassung vertreten, dass die Archeseytinidae zur Sternor-
rhyncha gehoren und einen fritheren Seitenzweig der zu den Psylliformes fih-
renden Entwicklungslinie darstellen, der viele plesiomorphe Merkmale der
hypothetischen Stammgruppe der Sternorrhyncha noch beibehalten hat. Es
werden auch Griinde angegeben weshalb die verschiedenen anderen Hypothesen
(Archeseytinidae als Vorfahren aller Homopteren, aller Sternorrhyncha, Vorfah-
ren der Aphidodea oder einer Teilgruppe der Auchenorrhyncha) als unzutreffend
zu bezeichnen sind.

3. Zwischen den Archescytiniden aus dem unteren und dem oberen Perm
wurden recht erhebliche Unterschiede in der Ausbildung der Subecosta und
anderen Merkmalen festgestellt. Deshalb wird die Unterbringung von Formen
aus dem unteren und den oberen Perm innerhalb einer und derselben Gat-
tung, wie das z.B. bei BEKKER-MIGDISOVA der Fall ist, als unberechtig
angesehen.

4. In der Ausbildung der Subcosta bei den oberpermischen Archescytini-
den und den rezenten Aphidodea besteht eine deutliche Ubereinstimmung,
die frither mehrmals (MARTYNOV 1933, MORDVILKO 1934, BEKKER-MIGDISOVA
1961) den Anlass gab diese beiden Gruppen als miteinander nahe verwandt
anzusehen. Diese Ubereinstimmung ist aber ein typischer Beispiel einer Kon-
vergenz (die Verschmelzung der Sc mit R ist bei jeder Gruppe auf einer anderen
Weise entstanden) und die beiden Gruppen gehoren zwei verschiedenen Ent-
wicklungslinien an.

5. Die Familie Permaphidopsidae, allgemein als Aphidodea gedeutet,
enthilt, wie HENNIG (1969) und ScHLEE (1969c¢) richtig erkannt haben, sowohl
die Vorfahren der Aphidodea, wie auch der Coccodea; sie kann aber nicht als
Stammgruppe der Aphidiformes angesehen werden und wird deshalb nicht
als monophyletisch aufgefasst.

6. Kaltanaphis permiensis gehort nach den Fligelmerkmalen eindeutig
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zar Aphidodea. Sie kann, der Auffassung von ScHLeE (1969c: 9) zuwider,
weder zur Coccodea noch zur Stammgruppe der Aphidiformes gerechnet wer-
den und wurde einer neuen Familie Kaltanaphididae zugerechnet.

7. Das Fligelgeider von Kaltanaphididae weist einige abgeleitete Merk-
male auf, die eine Ableitung aller rezenten Aphidodea von dieser Form un-
moglich machen. Deshalb muss angenommen werden, dass die Aphidodea im
unteren Perm schon wenigstens in zwei Gruppen differenziert waren und dass
das ilteste Schwestergruppenverhiltnis innerhalb der Aphidodea sehr alt ist.

8. Tshekardaella tshekardaensis kann, der Ansicht von HENNIG zuwider,
nicht zur Archeseytinidae gerechnet werden. Einige Merkmale der Fligelade-
rung bei dieser Form weisen eindeutlich auf die Verwandtschaft mit Aphidi-
formes hin.

9. Permaphidopsis sojanensis gehort nach den Fliigelmerkmalen nicht zur
Aphidodea, wie allgemein angenommen wurde, sondern zur Coccodea bzw. zur
Stammgruppe der Coccodea.

10. Die Protopsyllidiidae sensu EvANs, 1956 stellen eine polyphyletische
Gruppe dar. Solche Fossilien, wie Archipsylla, Liadopsylla, Tripsyllidium
und Hopsyllidium gehoren nicht dieser Familie an.

11. Fiir Eopsyllidium und Tripsyllidium wird eine neue Familie Fopsyl-
lidiidae aufgestellt. Die Fligelmerkmale dieser Familie stellen sie in die unmit-
telbare Nihe der Aleyrododea. Es sind jedoch wichtige Griinde die es nicht
zulassen die FHopsyllidiidae als Vorfahren der rezenten Aleyrododea anzuse-
hen.

12. Die iibrigen Protopsyllidiidae stellen eine monophyletische und wenig
differenzierte Gruppe dar. Die Aufstellung einiger der vielen Gattungen dieser
Familie wird als unberechtigt angesehen. Es wird die Auffassung geiussert,
dass die Protopsyllidiidae die Vorfahren der rezenten Psyllodea sind. Es werden
auch Griinde angefithrt warum die Ansichten von HENNIG (Protopsyllidiidae
als Vorfahren der Psylliformes) und jene von BEKKER-MIGDISOVA (Protopsyl-
lidiidae als Vorfahren der Coccodea) unzutreffend sind.

13. Die Cicadopsyllidae, die viele Ubereinstimmungen mit den Psyllodea
aufweisen, werden als ein ausgestorbener Seitenzweig der Stammgruppe Psyl-
liformes und die Ahnlichkeit zwischen ihnen und den Psyllodea als Konver-
genz aufgefasst.

14. Die Familie der Pincombeidae weist viele gemeinsame Ziige mit den
Protopsyllidiiden auf, die auf eine nahe Verwandtschaft hinweisen. Die Unter-
schiede zwischen diesen beiden Gruppen sind sehr gering und man kann ihnen
keinen grossen systematischen Rang beimessen.

15. Die iibrigen permischen Familien der Sternorrhyncha sind als blind
endete Seitenzweige der Entwicklungslinie der Psylliformes anzusehen. Fiir
die Stammesgeschichte der Sternorrhyncha haben sie kaum eine Bedeutung.
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ERRATA

Str. 63 (49), wiersze 12-15 od géry, powinno byé:

nowienie dla niego nowej jednostki taksonomicznej rangi
rodziny, dla ktérej proponuje nazwe Kaltanaphididae
fam. nov. Rodzaj Permaphidopsis B.-M. nalezy nato-
miast, whrew dotychezasowym pogladom, nie do mszye,
lecz do Coccodea. Pozycja systematyczna rodzaju Tshe-
kardaella B.-M. pozostaje
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