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ВВЕДЕНИЕ
Вымерший род муравьев Prionomyrmex был

установлен Г. Майром (Mayr, 1868) на основе
P. longiceps Mayr, 1868, описанного по единствен-
ному рабочему из балтийского янтаря. Впослед-
ствии В. Вилер (Wheeler, 1915) изучил девять эк-
земпляров рабочих Prionomyrmex из балтийского
янтаря (но не голотип!), добавил важные диагно-
стические признаки этого рода, а также впервые
описал самца (по единственному экземпляру без
брюшка), отнеся его к P. longiceps. К сожалению,
весь указанный выше материал был утрачен во
время Второй мировой войны.

До конца прошлого столетия этот род считали
монотипичным, пока Ч. Барони Урбани (Baroni
Urbani, 2000) не описал новый вид из балтийского
янтаря, P. janzeni, очень близкий к P. longiceps и
отличающийся, главным образом, отсутствием
отстоящих волосков на скапусе. Наконец, недав-
но Г.М. Длусский (2012) описал по отпечатку но-
вый вид, P. wappleri, из верхнеолигоценовых от-
ложений Ротта в Германии, а не описанный круп-
ный рабочий мирмециины длиной около 20 мм
указан из раннеэоценового янтаря Уазы (Фран-
ция) (Aria et al., 2011; La Polla et al., 2013).

Первоначально Prionomyrmex был помещен в
подсемейство Ponerinae (Mayr, 1868). Wheeler
(1915) также рассматривал этот род в составе по-

нерин, но выделил для него отдельную трибу –
Prionomyrmicini (sic!), хотя ранее К. Эмери (Emery,
1877) поместил этот род в “группу” Myrmeciidae.
В. Браун (Brown, 1954) перенес трибу Prionomyr-
mecini в подсемейство Myrmeciinae, но Барони
Урбани (Baroni Urbani, 2000) возвел трибу Priono-
myrmecini в ранг подсемейства, одновременно
сведя в синонимы к Prionomyrmex родовое назва-
ние Nothomyrmecia Clark, 1934; соответственно,
название подсемейства Nothomyrmeciinae он рас-
сматривал в качестве младшего синонима Priono-
myrmecinae. Г.М. Длусский и К.С. Перфильева
(2003), а также Ф. Ворд и С. Брэди (Ward, Brady,
2003) независимо друг от друга вновь перенесли
Prionomyrmex в подсемейство Myrmeciinae и вос-
становили из синонима родовое название Notho-
myrmecia. Однако Барони Урбани (Baroni Urbani,
2005) вернулся к своему предыдущему мнению в
отношении статуса подсемейства Prionomyrmeci-
nae и синонимии Prionomyrmex и Nothomyrmecia.
Наконец, С. Арчибальд с соавт. (Archibald et al.,
2006), а позднее Длусский (2012) восстановили
“статус-кво”, и в настоящее время Prionomyrmex
и Nothomyrmecia рассматриваются как отдельные
роды в составе подсемейства Myrmeciinae, с чем
мы полностью согласны.

К настоящему времени в литературе указано на
находки 13 экз. рабочих и одного самца P. longiceps:
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голотип, 10 экз., приведенных Вилером, а также фо-
тографии двух экземпляров, размещенные на сайте
AntWeb (https://www.antweb.org/images.do?subfam-
ily=myrmeciinae&genus=prionomyrmex&rank=ge-
nus&project=allantwebants), причем все они были
найдены в балтийском янтаре. Кроме того, име-
ются голотип и паратип P. janzeni, а также голо-
тип P. wappleri.

Мы изучили пять экземпляров (рабочих) в пя-
ти кусках янтаря. Два из них из ровенского и бит-
терфельдского янтарей определены как P. longi-
ceps (см. ниже), а три рабочих из балтийского ян-
таря отнесены нами к описываемому ниже виду
P. gusakovi sp. nov. Ровенский экземпляр – первая
находка представителя подсемейства Myrmeci-
inae на Украине; с учетом P. longiceps и еще вось-
ми видов хризидоидов, указанных из ровенского
янтаря (Martynova et al., 2019; Colombo et al., 2020;
Perkovsky et al., 2020), общее число ровенских
гименоптер достигло 127 видов. Лишь 64 вида ро-
венских перепончатокрылых (51%) известны так-
же из балтийского янтаря (Perkovsky, 2018).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Один экземпляр (рабочий) P. longiceps из ро-
венского янтаря происходит из частной коллек-
ции Н.Р. Хомича (Ровно, Украина) № F-125. Кро-
ме того, в нашем распоряжении имеются фото-
графии экземпляра (рабочего, без головы) из
биттерфельдского янтаря (Германия), сделанные
Г.М. Длусским в 2003 г. и определенные им как
P. longiceps. Нами также изучено три рабочих (го-
лотип и два паратипа) P. gusakovi sp. nov. Голотип
и паратип № 964/1320 описываемого вида хранят-
ся в коллекции Палеонтологического ин-та им.
А.А. Борисяка РАН, Москва (ПИН), паратип из
коллекции К. Грена хранится в Geologisch-
Paläontologisches Institut des Universität Hamburg
(GPIH; сейчас – Centrum of Natural History, Ce-
Nak) (GPIH № 4993, номер коллекции К. Грена
6762).

СОСТОЯНИЕ ИНКЛЮЗОВ

Голотип P. gusakovi виден в латеральном пра-
вом положении, целый экземпляр, но у него от-
сутствуют антенны; в этом же куске янтаря есть
рабочий Lasius sp. Паратип ПИН, № 964/1320 ви-
ден в вентральном положении, целый экземпляр,
но по большей части прикрыт трещинами в янта-
ре; хорошо видны антенны, максиллярные и ла-
биальные пальпы, прилежащее опушение на вен-
тральной поверхности головы, коксах и петиолю-
се сверху, шпоры голеней и коготки лапок; в этом
же куске янтаря есть рабочий Dolichoderus sp. Па-
ратип GPIH № 4993 – целый экземпляр, видно
большинство диагностических признаков.

Фотографии сделаны с помощью стереомик-
роскопа Leica Z16 APO, соединенного с камерой
Leica DFC 450, и в дальнейшем обработаны с по-
мощью программы LAS Core software.

Поскольку не все детали строения у разных эк-
земпляров можно измерить, мы измеряли макси-
мально возможные из них с точностью до 0.01 мм:
ДГ – длина головы от переднего края клипеуса до
середины затылочного края; ШГ – максимальная
ширина головы позади глаз; ШЛ – минимальное
расстояние между лобными валиками; ШЛЛ –
расстояние между внешними краями лобных ло-
пастей; ДС – длина скапуса от вершины до места
сочленения с головой; ДГЛ – длина (максималь-
ный диаметр) глаза; ДМД – длина мандибулы;
ДМ – длина груди (мезосомы) в профиль, изме-
ряемая по диагонали от места сочленения с голо-
вой до заднего края метастернальных лопастей;
ВМ – высота груди (мезосомы) в профиль от
верхней точки промезонотума перпендикулярно
до нижней точки мезоплевр; ШПР – ширина
пронотума сверху; ДП – длина петиолюса; ВП –
высота петиолюса в профиль; ШП – ширина пе-
тиолюса сверху; ДПП – длина постпетиолюса;
ВПП – высота постпетиолюса в профиль от выс-
шей до низшей точки, измеряемая перпендику-
лярно терго-стернальному шву; ШПП – ширина
постпетиолюса сверху; Д-IV – длина IV абдоми-
нального сегмента; В-IV – высота IV абдоминаль-
ного сегмента; ДБ – длина брюшка; ДЗГ – длина
задней голени; длина тела вычисляется как сумма
длин головы, груди, стебелька и брюшка.

Для удобства восприятия информации мы не
приводим здесь сокращения индексов, а подаем
соотношение размеров различных структур, на-
пример, ДГ/ШГ вместо ИГ.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ПАЛЕОНТОЛОГИЯ
ПОДСЕМЕЙСТВО MYRMECIINAE EMERY, 1877

Род Prionomyrmex Mayr, 1868

Т и п о в о й  в и д – P. longiceps Mayr, 1868, по
монотипии; балтийский янтарь, поздний эоцен.

Д и а г н о з. Рабочие крупные, полиморфные
по размерам, длина тела 9.4–14.8 мм. Тело строй-
ное, удлиненное, ноги длинные. Антенны 12-чле-
никовые, скапус длинный, слегка выступающий
за затылочный край головы, жгутик нитевидный,
без булавы. Мандибулы длинные, узко-треуголь-
ные, жевательный край с серией мелких зубчиков
и грубых коротких щетинок. Глаза крупные, рас-
положены примерно посередине или несколько
позади середины боковых краев головы. Максил-
лярные пальпы, по данным Вилера (Wheeler, 1915)
и нашим, 6-члениковые, лабиальные – 4-члени-
ковые. Следует отметить, что Барони Урбани
(Baroni Urbani, 2000) указал для P. janzeni формулу
пальп 5.2, но не исключил возможности, что ба-
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зальные членики могли быть не видны у изучен-
ного экземпляра. Петиолюс без передней цилин-
дрической части и с хорошо развитым, узкоза-
кругленным на вершине узелком. Перетяжка
между III и IV абдоминальными сегментами рез-
кая и глубокая. Средние и задние голени с двумя
шпорами, простой и гребенчатой. Коготки лапок
с дополнительным преапикальным зубцом (см.
также: Mayr, 1868; Wheeler, 1915; Baroni Urbani,
2000; Длусский, 2012).

Характеристику единственного известного до
настоящего времени экземпляра самца этого рода
см. у Вилера (Wheeler, 1915, с. 27).

В и д о в о й  с о с т а в. Два вида, P. longiceps и
P. janzeni, из балтийского янтаря; первый из них
указан в настоящей работе также из биттерфельд-
ского и ровенского янтарей; P. wappleri из верх-
неолигоценовых отложений Германии; P. gusa-
kovi sp. nov. из балтийского янтаря. Возраст всех
указанных янтарей 33.9–37.2 Ma (поздний эоцен,
приабон).

З а м е ч а н и я. Prionomyrmex хорошо отлича-
ется от всех известных ископаемых и современ-
ных родов муравьев, и наиболее близок к австра-
лийскому эндемику Nothomyrmecia. Таксономи-
ческое положение и возможные родственные
отношения Prionomyrmex с другими группами
муравьев детально проанализированы в работе
Ворда и Брэди (Ward, Brady, 2003).

Prionomyrmex gusakovi Radchenko et Perkovsky, sp. nov.

Табл. VIII, фиг. 1, 2; табл. IX, фиг. 1–4 (см. вклейку)

В и д  н а з в а н в честь В.А. Гусакова, который
предоставил нам материал (голотип и паратип)
для изучения и впоследствии передал их в ПИН.

Г о л о т и п – ПИН, № 964/1319, рабочий; эти-
кетка В. Гусакова: “2011 Collection of Viktor Gusa-
kov CVGM № 33AFMP2011”; AntWeb CASENT
0917648; балтийский янтарь, поздний эоцен.

О п и с а н и е (основано на использовании
комбинации видимых признаков экземпляров
голотипа и паратипов). Голова удлиненная, со
слабо выпуклыми боковыми сторонами, закруг-
ленными затылочными углами и прямым заты-
лочным краем. Передний край клипеуса выдается
в виде приостренной, очень узко закругленной на
вершине треугольной лопасти. Лобные валики
очень слабо искривлены, достигают уровня ниж-
него края глаз, лобные лопасти слабо расставле-
ны, лобная площадка четкая. Глаза овальные,
расположены немного позади середины боковых
краев головы. Глазков у голотипа нет (по крайней
мере, они не видны), у паратипа GPIH № 4993
глазки хорошо развиты. Максиллярные пальпы
6-члениковые, лабиальные – 4-члениковые. Чле-
ники жгутика антенн удлиненные, более чем в
2 раза длиннее ширины; 1-й членик примерно в

2 раза короче 2-го; 2-й самый длинный, осталь-
ные постепенно уменьшаются по длине, но апи-
кальный длиннее каждого из трех предыдущих.

Грудь (мезосома) длинная, стройная, проно-
тум равномерно слабовыпуклый, промезоноталь-
ное соединение, по-видимому, подвижное, про-
мезонотальный и метанотальный швы резкие,
довольно глубоко вдавленные. Проподеум посте-
пенно дуговидно закруглен, без четкого перехода
между верхней и задней поверхностями, с малень-
кими зубчиками; при этом его верхняя поверх-
ность по длине примерно равна задней. Дыхальца
проподеума щелевидные. Передняя поверхность
узелка петиолюса очень слабо вогнутая, задняя –
слабо выпуклая, вершина довольно узко закруглен-
ная. Постпетиолюс (абдоминальный сегмент ІІІ)
намного массивнее петиолюса, выпуклый, посте-
пенно расширяется кзади, колоколовидный, яв-
ственно ниже и короче первого сегмента брюшка
(IV абдоминального сегмента) и резко отделен от
последнего глубокой перетяжкой.

Все тело и ноги с многочисленными, довольно
длинными, прямыми или слегка искривленными
отстоящими или полуотстоящими волосками,
скапус с короткими и редкими отстоящими волос-
ками. Кроме того, вся поверхность тела покрыта
густым, нежным, шелковистым прилежащим опу-
шением, так что скульптура плохо заметна, но по-
верхность тела с очень слабой микроскульптурой,
слабо блестящая. Цвет тела у инклюзов в янтарях,
как правило, является артефактом, но, тем не ме-
нее, голотип буровато-серый, один паратип не-
сколько светлее, второй черно-бурый.

Р а з м е р ы  в  м м: голотип: длина тела 9.4,
ДГ 2.28, ДМД 1.86, ДГЛ 0.69, ДМ 4.51, ВМ 1.33,
ДБ 3.71, ДП 1.17, ВП 1.01, ДПП 1.35, ВПП 1.45,
Д-IV 1.90, В-IV 1.85, ДЗГ 2.86; ДГ/ДГЛ 3.31,
ДМД/ДГ 0.81, ДМ/ВМ 3.40, ДП/ВП 1.16,
ДПП/ВПП 0.93, ДПП/ДП 1.15, ВПП/ВП 1.43,
ДПП/Д-IV 0.73, ВПП/В-IV 0.71. Паратип
№ 964/1320: длина тела 11.5, ДГ 2.65, ШГ 1.86,
ДС 2.39, ДМД 2.23, ДГЛ 0.80, ДЗГ 3.41, длина чле-
ников жгутика антенн от 1-го до 11-го: 0.28, 0.56,
0.48, 0.42, 0.38, 0.35, 0.35, 0.35, 0.34, 0.32, 0.42, ши-
рина всех члеников примерно 0.15; ДГ/ШГ 1.42,
ДС/ДГ 0.90, ДС/ШГ 1.22, ДМД/ДГ 0.84,
ДГ/ДГЛ 3.33. Паратип GPIH № 4993: длина тела
14.8, ДГ 2.76, ШГ 1.91, ДС 2.39, ДМД 2.23,
ДГЛ 0.82, ШЛ 0.74, ШЛЛ 0.85, ДМ 4.82, ВМ 1.48,
ДБ 4.66, ДП 1.06, ВП 0.90, ШП 0.80, ДПП 1.48,
ВПП 1.80, ШПП 1.86, Д-IV 2.12, В-IV 2.33,
ДЗГ 3.55, длина члеников жгутика антенн от 1-го
до 11-го: 0.37, 0.69, 0.58, 0.48, 0.42, 0.42, 0.42, 0.37,
0.32, 0.28, 0.42, ширина всех члеников примерно
0.15–0.16; ДГ/ШГ 1.42, ДС/ДГ 0.86, ДС/ШГ 1.23,
ДГ/ДГЛ 3.35, ШЛ/ШГ 0.38, ШЛЛ/ШЛ 1.14,
ДМД/ДГ 0.81, ДМ/ВМ 3.25, ДП/ВП 1.18,
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ДПП/ВПП 0.82, ДПП/ДП 1.40, ШПП/ШП 1.94,
ВПП/ВП 2.00, ДПП/Д-IV 0.70, ВПП/В-IV 0.77.

С р а в н е н и е. Габитуально P. gusakovi сходен
с известными видами из балтийского янтаря,
P. longiceps и P. janzeni, но хорошо отличается от
них наличием густого прилежащего опушения на
теле. Кроме того, у двух указанных видов верхняя
поверхность проподеума явственно длиннее зад-
ней, а у P. gusakovi они примерно одинаковой
длины. Следует отметить, что Вилер (Wheeler,
1915) указал, что у пяти изученных им рабочих
P. longiceps прилежащего опушения на теле нет,
но у одного экземпляра (B 259) из колл. Геологи-
ческого ин-та в Кенигсберге оно обильное. Впол-
не логично предположить, что указанный экзем-
пляр должен относиться к P. gusakovi. Описанный
выше вид отличается от P. wappleri соотношением
длин 1-го и 2-го члеников жгутика антенн, а так-
же формой клипеуса, передний край которого у
последнего вида закругленный, а не приострен-
ный. Более того, возможность конспецифично-
сти ископаемых видов муравьев, разделенных во
времени 10 миллионами лет, не слишком вероят-
на, хотя и не исключена.

М а т е р и а л. Помимо голотипа, два паратипа:
ПИН, № 964/1320, этикетка В. Гусакова: “1999
Collection of Viktor Gusakov (Russia: Moscow)
CVGM, №332AFMPI1999 Prionomyrmex longiceps
Mayr Eocene Baltic Amber”; AntWeb CASENT
№ 0917649 (в этом же куске янтаря рабочий Doli-
choderus sp.); GPIH № 4993, номер коллекции
К. Грена 6762; AntWeb CASENT № 0917646; бал-
тийский янтарь.

Характеристика вновь найденных инклюзов 
Prionomyrmex longiceps

1) Рабочий, ровенский янтарь: Украина, Ро-
венская обл., Владимирецкий р-н; хранится в
частной коллекции Н.Р. Хомича, Ровенская обл.,
Украина. Целый экземпляр, виден в верхне-бо-
ковом положении слева, но антенн нет (табл. IХ,
фиг. 5).

Промеры (в мм): длина тела 12.3, ДГ 2.85,
ДГЛ 0.85, ДМД 2.25, ДМ 4.95, ШПР 1.20, ДП 1.50,
ВП 1.20, ШП 1.20, ДЗГ 3.50; ДГ/ДГЛ 3.35,
ДМД/ДГЛ 0.79, ДП/ВП 1.25.

2) Фотография Г.М. Длусского, рабочий, бит-
терфельдский янтарь; хранится в Museum für
Naturkunde Berlin, Germany (MNKB) (бывший
Zoological Museum of the Humboldt University,
№ 12/223). Дефектный экземпляр, виден справа
сбоку, отсутствуют голова и большая часть брюш-
ка (табл. IХ, фиг. 6). Поскольку головы с антеннами
нет, отнесение этого экземпляра к P. longiceps не-
сколько условно, он может быть также P. janzeni.

ОБСУЖДЕНИЕ
Представители Prionomyrmex – самые круп-

ные муравьи, найденные в позднеэоценовых ян-
тарях Европы, их размеры колеблются в пределах
от 9.5 до почти 15 мм. Длина тела рабочих лишь
некоторых янтарных видов из других родов пре-
вышает или хотя бы достигает 10 мм, напр.,
Paraneuretus tornquisti Wheeler, 1915 (8–10 мм),
Ponera gracilicornis Mayr, 1868 (10.5 мм) [в настоя-
щее время он перенесен в род Pachycondyla
F. Smith, 1858 (Bolton, 1995), однако родовая при-
надлежность этого вида нуждается в ревизии],
Cataglyphoides constrictus (Mayr, 1868) (до 10 мм),
некоторые виды Formica L., 1758 (до 10 мм)
(Wheeler, 1915). При этом суммарное количество
экземпляров всех этих видов составляет порядка
0.5% от общего количества янтарных муравьев, а
число найденных инклюзов собственно Priono-
myrmex не более 0.1% (Dlussky, Rasnitsyn, 2009).
Prionomyrmex ранее был известен лишь из бал-
тийского и биттерфельдского янтарей, но мы на-
шли его также в ровенском янтаре. Более того,
один вид из этого рода известен из намного более
молодых, олигоценовых отложений (см. ниже).

Плохая представленность Prionomyrmex в
позднеэоценовых янтарях Европы может объяс-
няться несколькими причинами: их реальной ред-
костью, малочисленностью семей, образом жиз-
ни, а также крупными размерами. Вполне возмож-
но, что все указанные факторы имели место.

Вилер (Wheeler, 1915) на основе особенностей
морфологии Prionomyrmex (удлиненные тело, ан-
тенны и конечности, крупные глаза, мощные
длинные мандибулы) полагал, что эти муравьи
являются дендробионтами, но, исходя из воз-
можных родственных связей этого рода с совре-
менными муравьями, это предположение, скорее
всего, ошибочно (см. также: Archibald et al., 2006).

В настоящее время общепринято отнесение
Prionomyrmex к подсемейству Myrmeciinae, кото-
рое включает два современных рода – Myrmecia
Fabricius, 1804 и Nothomyrmecia – распростра-
ненные в Австралии, на Тасмании и в Новой Ка-
ледонии. Все известные виды этих родов характе-
ризуются достаточно низким уровнем социаль-
ной организации с населением гнезд от
нескольких сотен до 1–2 тыс. рабочих, причем
гнезда они сооружают в земле, фуражируют по-
одиночке на почве и в подстилке, но могут под-
ниматься по стволам деревьев для сбора пади,
нектара и охоты на мелких беспозвоночных (Tay-
lor, 1978; Hölldobler, Wilson, 1990). Более того,
сходное строение тела и конечностей отмечено у
многих представителей современных родов, со-
оружающих гнезда в почве (напр., Cataglyphis Fo-
erster, 1859, Ocymyrmex Emery, 1886, ряд Aphaeno-
gaster Mayr, 1853 и др.). То есть, можно предполо-
жить, что представители Prionomyrmex также вели
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наземный образ жизни, их семьи были невелики,
что, наряду с крупными размерами, обусловило их
нечастое попадание в смолу и далее в янтарь.

В подсемейство Myrmeciinae в настоящее вре-
мя включен, помимо указанных выше рецентных
родов, целый ряд ископаемых: Prionomyrmex, Ar-
chimyrmex Cockerell, 1923, Avitomyrmex Archibald,
Cover et Moreau, 2006, Macabeemyrma Archibald,
Cover et Moreau, 2006, Ypresiomyrma Archibald,
Cover et Moreau, 2006, а также морфотаксон Myr-
meciites Archibald, Cover et Moreau, 2006; кроме
того, род Propalosoma Dlussky et Rasnitsyn, 1999,
первоначально отнесенный к семейству Rhopalo-
somatidae, недавно перенесен в подсемейство
Myrmeciinae (Archibald et al., 2018). Все указанные
выше ископаемые роды (кроме Prionomyrmex и
Ypresiomyrma) были найдены только в ранне- и
среднеэоценовых отложениях. Следует отметить,
что Длусский (2012) высказал определенные со-
мнения в принадлежности последних четырех
таксонов к мирмециинам и указал, что по соотно-
шению размеров III и IV абдоминальных сегмен-
тов, относительной длине мандибул и жилкова-
нию крыльев эти муравьи занимают промежуточ-
ное положение между современными Myrmeciinae
и Poneromorpha. На наш взгляд, эти выводы ско-
рее относятся к мирмециинам с двучлениковым
стебельком, но по комплексу прочих признаков
они, как и Nothomyrmecia, могут относиться к
подсемейству Myrmeciinae. Продолжение дискус-
сии по этому вопросу выходит далеко за рамки
настоящей статьи, но даже если Длусский прав,
то можно предположить, что указанные роды мо-
гут представлять промежуточное звено между по-
нероидами и мирмециинами.

Nothomyrmecia и Myrmecia отличаются друг от
друга, помимо прочего, очень важным с эволю-
ционно-морфологической точки признаком: у
первого рода стебелек одночлениковый, а у вто-
рого – двучлениковый. При этом одночленико-
вый стебелек, вне всякого сомнения, следует счи-
тать плезиоморфным состоянием не только для
Nothomyrmecia, но и для всех муравьев, в том чис-
ле ископаемых.

Подобное принципиальное отличие характер-
но и для ископаемых мирмециин: стебелек у Ar-
chimyrmex и Prionomyrmex двучлениковый, а у
Ypresiomyrma, Avitomyrmex, Macabeemyrma,
Propalosoma и Myrmeciites – одночлениковый.

К настоящему времени к роду Archimyrmex от-
носят четыре вида: один из США (Колорадо, сви-
та Грин Ривер, средний–поздний ипр, примерно
48.5–53 Ма), два из Аргентины (свита Вентана,
рюпель–бурдигал, около 20–34 Ма), и один из
Германии (Мессель, поздний ипр, 48 Ма).

Аргентинские муравьи заслуживают отдельно-
го обсуждения. Во-первых, этими двумя видами
ограничивается список ископаемых мирмециин,

описанных из Южной Америки (Petrulevičius,
Martins-Neto, 2000). Во-вторых, долгое время
мирмекологи в своих построениях исходили из
раннепалеоценового возраста этих муравьев
(Длусский, Федосеева, 1988; Перфильева, 2015).
Однако, как и у муравьев сахалинского янтаря
(Radchenko, Perkovsky, 2016), возраст патагонских
муравьев оказался гораздо моложе палеоценового.

Archimyrmex piatnitzkyi (Viana еt Haedo Rossi,
1957) (первоначально описан в роде Ameghinoia
Viana et Haedo Rossi) был найден в аргентинской
провинции Рио Негро (свита Вентана), а A. sme-
kali (Rossi de Garcia, 1983) (первоначально описан
в роде Polanskiella Rossi de Garcia) – в сравнитель-
но близком местонахождении Confluencia, воз-
раст которого точно неизвестен (Petrulevičius,
Popov, 2014). Возраст свиты Вентана долго счита-
ли среднеэоценовым, но недавние геологические
исследования установили, что она намного моло-
же, хотя ее возраст и определяется в довольно ши-
роких пределах, от раннего олигоцена до раннего
миоцена (рюпель–бурдигал) (Bechis et al., 2014;
Encinas et al., 2018).

В раннем эоцене в Северной Америке подсе-
мейство Myrmeciinae было представлено шестью
родами (Archibald et al., 2018), но все они там вы-
мерли к началу среднего эоцена – по крайней ме-
ре, более поздние находки к настоящему времени
неизвестны. В то же время, патагонские мирме-
циины моложе примерно на 15 млн лет, и их при-
надлежность к роду Archimyrmex вызывает опре-
деленные сомнения, особенно A. piatnitzkyi с
узелком на петиолюсе, однако для решения во-
проса о систематическом положении A. piatnitz-
kyi и A. smekali необходима ревизия типовых эк-
земпляров и накопившихся за последние десяти-
летия новых находок этих видов.

Ypresiomyrma включает четыре вида: один из
Дании [диатомиты о-ва Фур (“Mo Clay”), свиты
Ольст и Фур, самый ранний ипр, т.е., близко к гра-
нице эоцена и палеоцена, примерно 54.5–56 Ма],
два из Канады (Британская Колумбия, Okanagan,
Мак-Аби; средний ипр, 52–53 Ма) и один из Биа-
мо [Приморский край, поздний эоцен, позже
балтийского янтаря и его аналогов (Dlussky et al.,
2015)]. Представители родов Avitomyrmex, Maca-
beemyrma и морфотаксона Myrmeciites включают
семь видов и один неопределенный отпечаток, и
также найдены в Okanagan на территории Бри-
танской Колумбии (Макаби, Хорсфлай Ривер и
Фолкланд) (Archibald et al., 2006; Длусский, 2012;
возраст Фолкланд – 50.5 Ма; C. Арчибальд, личн.
cообщ.); единственный вид Propalosoma и один
неопределенный отпечаток Myrmeciites найдены
в еще одном местонахождении на территории
Okanagan, местонахождении Републик (штат Ва-
шингтон, поздний ипр, около 50 Ма; Wolfe et al.,
2003) (рис. 1).
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Таким образом, ископаемые мирмециины с
одночлениковым стебельком в целом несколько
древнее, чем с двучлениковым: 34–56 Ма против
23–53 Ма, причем только виды из Грин-Ривер и
Месселя старше приабона, в то время как лишь
приморский вид Ypresiomyrma сравним по воз-
расту с представителями Prionomyrmex, найден-
ными в позднеэоценовых янтарях Европы (приа-
бон, 35–38 Ма) и в верхнеолигоценовых отложе-
ниях Германии (Бавария, Ротт). Длусский (2012,
с. 68) с ошибочной ссылкой на Г. Лютца (Lutz,
1997) указал возраст последних отложений как
“поздний олигоцен, аквитан, 29–30 млн лет”, од-
нако по более современным данным, их возраст
23–24 Ма (поздний олигоцен, хаттский ярус)
(Böhme, 2003).

Филогенетическая схема мирмециин Ворда и
Брэди (Ward, Brady, 2003) имеет такой вид: ((Ar-
chimyrmex + Nothomyrmecia) + Prionomyrmex)) +
+ Myrmecia. Безусловно, она построена на основе
компьютерного кладистического анализа с ис-
пользованием многих признаков, но показывает,

что подобный анализ, без оценки эволюционно-
морфологического значения признаков и воз-
можностей формирования тех или иных струк-
тур, вызывает ряд вопросов. Так, трудно объяс-
нить с эволюционной точки зрения сближение
Archimyrmex с Nothomyrmecia, хотя у первого сте-
белек двучлениковый, а у второго – одночлени-
ковый (см. также: Длусский, Федосеева, 1988).
Более адекватная, на наш взгляд, филогенетиче-
ская схема представлена в работе Арчибальда с
соавт. (Archibald et al., 2006), в которой Nothomyr-
mecia формирует одну кладу с описанными ими
ископаемыми родами с одночлениковым сте-
бельком (Ypresiomyrma, Avitomyrmex, Macabee-
myrma и Myrmeciites), сестринскую по отноше-
нию к Prionomyrmex, а вместе они формируют
кладу, сестринскую к Myrmecia, но Archimyrmex
не был включен в анализ.

Ворд и Брэди (Ward, Brady, 2003) предполага-
ли, что подсемейство Myrmeciinae сформирова-
лось в южном полушарии (в Гондване) в конце
мелового периода, а затем Nothomyrmecia и Myr-

Рис. 1. Карта распространения современных и вымерших родов Myrmeciinae. Серый тон – ареал рода Myrmecia; квад-
раты – точки находок Nothomyrmecia macrops; точки – местонахождения ископаемых родов: 1 – США, Колорадо,
Грин Ривер, ранний эоцен; 2 – США, Вашингтон, Републик, ранний эоцен; 3 – Канада, Британская Колумбия, Ма-
каби, ранний эоцен; 4 – Аргентина, Патагония, свита Вентана, олигоцен–ранний миоцен; 5–7 – соответственно бал-
тийский, саксонский и ровенский янтари, поздний эоцен; 8 – Дания, о. Фур, ранний эоцен; 9 – Франция, янтарь Уа-
зы, ранний эоцен; 10 – Германия, Гессен, Мессель, ранний эоцен; 11 – Германия, Бавария, Ротт, поздний олигоцен;
12 – Россия, Приморский край, Большая Светловодная (Биамо), поздний эоцен.
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mecia проникли в Австралию, а Prionomyrmex –
в Европу (Лавразию). Однако с учетом находок
ряда новых ископаемых родов мирмециин в
Сев. Америке и Европе (см. выше), Арчибальд с
соавт. (Archibald et al., 2006) выдвинули иную,
вполне обоснованную гипотезу, с которой мы мо-
жем согласиться: они полагали, что местом воз-
никновения мирмециин была Лавразия. Опреде-
ленным подтверждением этому могут служить
как наши находки Prionomyrmex в позднеэоцено-
вых янтарях Европы, а особенно находки новых
видов Archimyrmex и Prionomyrmex в нижнеэоце-
новых и верхнеолигоценовых отложениях Герма-
нии (Длусский, 2012).

Детальное освещение вопроса о возможных
филогенетических отношениях ископаемых и со-
временных представителей подсемейства Myrme-
ciinae выходит далеко за рамки настоящей статьи.
Однако можно предположить, что таксоны с од-
ночлениковым стебельком могут быть предковы-
ми по отношению к таковым с двучлениковым
стебельком (см. также: Archibald et al., 2006).

Длусский и Перфильева (2003) привели аргу-
менты в пользу того, что Archimyrmex мог быть
потенциальным предком Myrmecia, но полагали,
что не мог быть предком Prionomyrmex, хотя не
привели достаточных аргументов для последнего
мнения. На наш взгляд, на основе морфологии,
времени нахождения и палеогеографических дан-
ных можно предположить, что Archimyrmex мог
быть потенциальным предком Prionomyrmex. На-
конец, вполне можно согласиться с мнением
Длусского и Перфильевой (2003) о том, что раз-
личные направления в специализации формы го-
ловы, строении клипеуса, мандибул, петиолюса
не позволяют рассматривать Prionomyrmex в ка-
честве потенциального предка Myrmecia.

Таким образом, Prionomyrmex мог возникнуть
не позднее среднего эоцена на территории совре-
менной Европы, и впоследствии вымер, не оста-
вив потомков.

* * *

Мы глубоко признательны покойному
Г.М. Длусскому за предоставленную ранее фото-
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1, 2. Prionomyrmex gusakovi sp. nov., голотип ПИН, № 964/1319, рабочий: 1 – тело, верхне-боковой вид; 2 – мезо-
сома и стебелек, вид сбоку; балтийский янтарь

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I X
Фиг. 1–4. Рабочие Prionomyrmex gusakovi sp. nov.: 1, 2 – экз. ПИН, № 964/1320: 1 – тело, вид снизу; 2 – голова и ан-
тенна, вид снизу; 3, 4 – экз. GPIH № 4993: 3 – тело, вид сбоку; 4 – голова, вид сбоку; балтийский янтарь.
Фиг. 5, 6. Рабочие Prionomyrmex longiceps Mayr, 1868: 5 – экз. № F-125, тело, верхне-боковой вид, ровенский янтарь;
6 – экз. MNKB № 12/223, мезосома и стебелек, вид сбоку, биттерфельдский янтарь.

New Records of the Fossil Ant Genus Prionomyrmex Mayr (Hymenoptera,
Formicidae, Myrmeciinae) from Late Eocene European Ambers

A. G. Radchenko, E. E. Perkovsky

The new species from the extinct genus Prionomyrmex, P. gusakovi sp. nov., is described based on three work-
ers from the Baltic amber (Late Eocene, Priabonian stage, 33.9–37.2 Ma). Prionomyrmex longiceps Mayr is
recorded for the first time from the coeval Rovno amber (Ukraine). The differences of the described species
from other known species of the genus are given. The main problems of the systematic and evolution of extinct
members of the subfamily Myrmeciinae are briefly discussed.

Keywords: ants, Formicidae, Prionomyrmex gusakovi sp. nov., palaeontology, Baltic amber
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Таблица VIII
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Таблица IX
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