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Abstrakt

Palaeodictyopteroida (Insecta: Palaecoptera) je vymiela pfevazné fytofagni skupina
hmyzu, ktera se vyskytovala od svrchniho karbonu do svrchniho permu. Jednim z fadt
patfici do této skupiny je Megasecoptera. Pfestoze v ramci fddu Megasecoptera bylo
dosud ustanoveno pies 20 ¢eledi, neni kompletni morfologie télnich struktur dosud
uspokojivé prostudovana.

V této praci studovany material pochdzejici ze svrchniho karbonu (baskir) severni
Ciny piinasi nové poznatky tykajici se vné&jsi morfologie zastupcii fadu Megasecoptera
na zaklad¢ studia rozsdhlého souboru Citajiciho 76 jedinch. Fosilie se vyznacuji
excelentnim zpisobem zachovéani kiidel i1 ostatnich télnich struktur. Jedinci byli
roziazeni predev§im na zékladé€ kiidelni zilnatiny do dvou roda celedi Brodiopteridae
a Sphecopteridae.

Tato diplomova prace ma za cil predevSim popsat morfologii a prozkoumat
variabilitu kiidelni Zilnatiny v ramci jedincti dvou nové navrzenych druhd Brodioptera
sp. n. a Cyclocelis sp. n. pochazejicich z lokality v severni Cing. Za timto u¢elem byly
pouzity metody geometrické morfometrie zalozené na vyznacnych bodech — srovnani
centroidovych velikosti, prokrustovskéa analyza, analyza hlavnich komponent a metoda
ohybnych plati. Variabilita kiidelni Zilnatiny 1 velikosti kiidel mezi druhy vykazuji
mirné odliSnosti. Vnitrodruhové rozdily ve variabilit¢ zilnatiny nebyly natolik
signifikantni, aby museli byt jedinci druhti rozdéleni do dalSich skupin. Porovnanim
vysledki analyz s morfologii zilnatiny v ramci vSech dosud zndmych druha stejnych
celedi bylo rozdéleni do dvou druhti podpoteno.

V dalsi casti byly popsany a diskutovany ostatni télni struktury novych druht
Brodioptera sp. n. a Cyclocelis sp. n., byla zaznamenana podobnost nékterych struktur
s ostatnimi ¢eledémi Megasecoptera, Diaphanopterodea a jiz diive objevend napadna
podobnost samcich a samicich genitalii s recentnimi zastupci Ephemeroptera
a Odonatoptera. Tato fakta mohou pfispét k vyjasnéni postaveni fddu Megasecoptera

v ramci Palaeodictyopteroida.

Kli¢ova slova: Insecta, Palacodictyopteroida, Megasecoptera, kiidelni Zilnatina,

geometrickd morfometrie, svrchni karbon, Ningxia, Cina



Abstract

The extinct insect group of Palaeodictyopteroida (Insecta: Palaeoptera) comprised
mainly phytophagous species and occurred from Upper Carboniferous to Upper
Permian. Megasecoptera is one of several orders of belonging to this group. Although,
the order Megasecoptera comprised over 20 described families, morphology of some
body structures are insufficiently studied.

The present thesis deals with evaluation of new material comprising the extensive
set of 76 fossil insect specimens from the Upper Carboniferous (Bashkirian) of northern
China. The fossils having excellent state of preservation of the wings and other body
structures provide new insights concerning the external morphology of Megasecoptera.
All studied specimens were attributed based on wing venation pattern into two known
megasecopteran genera within families Brodiopteridae and Sphecopteridae.

The aim of the present thesis is examine the morphology and variability of wing
venation of two newly proposed species Brodioptera sp. n. and Cyclocelis sp. n. from
site in northern China. In addition the following methods of geometric morphometrics
based on landmarks were used for comparison of venational characters: a comparison of
centroid size, procrustes analysis, principal component analysis and thin plate spline.
Variability of wing venation and wing size between two species show differences.
Intraspecific differences of wing venation are not significant enough. Thus, there is no
need to separate more than two groups as one new species per genus. These results were
more or less confirmed by comparison between results of wing venation variability
analysis and wing venation morphology of other known species within both genera.

Finally, the morphology of other body parts of new species were described and
discussed. Similarities between body structures of other megasecopteran families,
selected diaphanopterodeans and already known similarity of male and female genitalia
with extant Ephemeroptera and Odonatoptera were observed. These facts could
contribute for clarification of systematic position of Megasecoptera within

Palaeodictyopteroida.

Keywords: Insecta, Palacodictyopteroida, Megasecoptera, wing venation, geometric

morphometry, Upper Carboniferous, Ningxia, China
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1 Uvod

Palaeodictyopteroida (Insecta: Palaecoptera) je vymiela pfevazné fytofagni skupina
hmyzu, ktera se vyskytovala od svrchniho karbonu do svrchniho permu. Béhem tohoto
obdobi tvofila z hlediska pocetnosti a diverzity vyznamnou ¢ast prvohorni
entomofauny. Megasecoptera je jednou z linii Palaeodictyopteroida vedle pocetné
skupiny Palaeodictyoptera. Prestoze v ramci fddu Megasecoptera bylo dosud
ustanoveno 24 celedi, neni morfologie nékterych struktur uspokojivé prostudovéana
(podle Carpenter, 1992; Sinitshenkova, 1993; Pinto, 1986, 1994). Rada ¢eledi je
ustanovena pouze na zaklad¢ kiidelni Zilnatiny, jen nékolik celedi zahrnuje druhy
popsané na rozsahlej$im poctu jedinci. Mnoho zéstupct tohoto fadu bylo pojmenovano
na zaklad¢ jednotlivych kiidel.

Cilem této prace je prostudovat novy material pochazejici ze svrchniho karbonu
severni Ciny. Jednotlivé jedince systematicky zafadit v ramci Megasecoptera a najit
znaky pfevazné na kiidelni zilnating, které odliSuji novy materidl s jiz popsanymi druhy.
Uvést podobnosti télnich struktur novych jedinct nejen v rdmci Megasecoptera, ale i
celych Palacoptera. Rozsahly vzorek také umoziuje studovat v rdmci Megasecoptera
dosud nedostatecné¢ prozkoumanou intraspecifickou variabilitu kiidelni zilnatiny, ktera

je zde analyzovéana pomoci metod geometrické mofometrie.



2 Palaeoptera
(= Paleoptera)

Martynov (1923) definoval skupinu Palaecoptera od sesterské skupiny Neoptera na
zaklad¢ odlisné artikulace kiidel. Palaecoptera na rozdil od Neoptera postradaji
pritahovaci sval, ktery spojuje tfeti axilare a pleuru, a ktery je nezbytny pii sklddani
kiidel dozadu nad zadecek (viz Matsuda, 1970). Palaeoptera zahrnuje nadiady
Ephemeroptera (se skupinou Euplectoptera zahrnujici recentni jepice)
a Odonatoptera (s fadem Odonata zahrnujici recentni vazky) a k nim sesterskou
vymielou skupinu Palaeodictyopteroida (Bechly, 2007). Zatimco monofylie ktidlatého
hmyzu (Pterygota) je velmi dobie podpoiena (napi. Blanke a kol., 2012), objasnéni
vztahli mezi tfemi bazéalnimi liniemi kiidlat¢tho hmyzu (Odonata, Ephemeroptera
a Neoptera) stale zlstava jednim z hlavnich nedofeSenych problému vyssi systematiky
hmyzu. Podle alternativni hypotézy Chiastomyaria Schwanwitsch, 1943
(= Opisthoptera Lemche, 1940) jsou sesterské skupiny Ephemeroptera a Neoptera
spojeny s bazalni Odonatoptera (viz obr. 1, Simon a kol., 2009). Podle jiné hypotézy —
Metapterygota Borner, 1909 se spojuji sesterské skupiny Odonatoptera a Neoptera
s bazalni Ephemeroptera (naptf. Grimaldi a Engel, 2005). Aktualni morfologické prace
vSak podporuji nejCastéji uznavany koncept Palaeoptera — spojeni sesterskych
Ephemeroptera a Odonatoptera s bazalnimi Neoptera, napiiklad na zaklad¢ celkové
studie morfologie hlavy (Blanke a kol., 2012; Blanke a kol., 2013). Fylogeneticka studie
Thomase a kol. (2013) rovnéz potvrzuje tento koncept s pouzitim kalibrace fosiliemi
a dalsSimi modernimi postupy. Molekularni analyzy jednoznan€ nepotvrzuji ani
nevyvraceji monofylii Palaeoptera, prestoze jsou nékteré zalozené na velkém poctu

znakt (napt. Ogden a Whiting, 2003).

a) b) <)
Palaeoptera Ephemeroptera Odonata
\ Ephemeroptera
Odonata Ephemeroptera
Odonata
/ Neoptera / Neoptera
Neoptera Metapterygota Chiastomyaria

Obr. 1: Tii hypotézy pribuznosti na bazi kiidlatého hmyzu: (a) Palacoptera = (Ephemeroptera +
Odonata) + Neoptera, (b) Metapterygota = Ephemeroptera + (Odonata + Neoptera), (c)
Chiastomyaria = Odonata + (Ephemeroptera + Neoptera); sestersky vztah skupin je vyznacen
modie, bazalni skupiny jsou vyznaceny ¢ervené (Simon a kol., 2009).



Neschopnost skladat kiidla nad abdomen byla povazovéna za diikaz monofylie skupiny
Palaeoptera. Tento znak vSak mize byt sympleziomorfii, protoze svaly a sklerity
umoziujici sloZeni kiidel nad abdomen se vyvinuly az u neopterniho hmyzu (Martynov,
1923). Oblast artikulace kiidla se skladd z mnoha skleritt, které u jednotlivych skupin
riznym zpusobem splyvaji (Kukalova-Peck, 1974a; Kukalova-Peck a kol., 2009).
Dal§imi charakteristickymi morfologickymi znaky jsou (apomorfie Palaeoptera):
spojeni galey a lacinie, M ma vzdy bazalni kmen, vyraznd korugace zilek (jsou vyrazné
konvexni ¢i konkavni). Pleziomorfnimi znaky Pterygota, které miizeme pozorovat
u Palaeoptera jsou: artikulacni sklerity uspotddany v pasu, zilky RA a RP nemaji
spolecny kmen, RP a M u baze vzdalené, abdominalni epicoxalni exity v podobé
lupinkovitych Zaber (Kukalova-Peck, 1991). Haas a Kukalova-Peck (2001) ve své praci
uvadéji dokonce 65 znakil jen na kiidelni Zilnatin€é a oblasti artikulace, kterymi se

odlisuji Palaecoptera a Neoptera.

2.1 Eupalaeoptera
(= Hydropalaeoptera)

Skupina zahrnuje Ephemeroptera a Odonatoptera, jejichZ spolecné znaky jsou patrné
hlavné na kiidelni zilnatin€. Maji vyraznou korugaci Zilek, pti¢né zilky spojuji costalni
okraj s ScP a ScP s RA, podélné interkaldrni (vmezetené) zilky maji tvar Y, vétve RA
potlaceny (RA je sekundarné nerozvétvena — konvergence Palacodictyoptera
a Neoptera), MA spojena s RP pifimo nebo kratkou sponou, CuA spojena s M piimo
nebo kratkou sponou, andlni spona (spojeni AA s CuP), spojeni kmenu RA+RP
s radidlnim basivenale a fulcalare, ScA vyvinuta jako costdlni spona, se kterou je

propojena piicna zilka mezi ScP a RA (Bechly, 2007).

2.1.1 Ephemeroptera

Nadrad Ephemeroptera (= Ephemeroptera v SirSim smyslu nebo Panephemeroptera
Crampton, 1928) zahrnuje vymielé predky recentnich jepic a je samotné (Kluge, 2000,

Monofyleticka skupina Euplectoptera (Kluge, 2004) zahrnuje vSechny recentni
jepice a ¢ita pres 3000 popsanych druhti patficich do vice nez 400 rodi ve 42 celedich
(Barber-James a kol., 2008). Jepice obyvaji vSechny kontinenty s vyjimkou Antarktidy

a jejich vyskyt je vazdn na sladkovodni a brakické habitaty. Nejvétsi diverzita je
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soustiedéna do prostiedi tekoucich vod (lotickd prostiedi) mirného a tropického pasma.
Jepice jsou velmi vyznamnymi bioindikéatory znecisténi a kvality vody.

Vodni larvy jepic maji pomérné¢ dlouhd tykadla a funkéni ustni ustroji na rozdil od
imag, kterd maji zakrn¢lé nefunkéni istni Ustroji a spoléhaji se na zZiviny ziskané béhem
larvalniho stadia. Dospélci maji kratka tykadla, par cerkl a typicky medidlni kaudalni
filament, ptivodem z posledniho abdominalniho segmentu. Jepice maji dva pary kfidel,
pficemz druhy par je u recentnich skupin mnohem mensi nez prvni a u nékterych druhii
zcela chybi, naptiklad u Cloeon dipterum (Linnaeus, 1761). Unikatnim znakem
Euplectoptera v ramci kiidlattho hmyzu je okfidlené vyvojové stadium zvané
subimago, které se svléka do imaga. Subimago je povazovano za pozustatek n¢kolika
imaginalnich stadii, kterd jsou zachovana u primarné bezkiidlého hmyzu (Archeognatha
spermie uchovavaji do dospélosti, subimaga samicek jinych druhti se dokonce dokazi
rozmnozovat a postradaji dosp€lé stadium uplné¢ (Edmunds a McCafferty, 1988).

Fylogeneze jepic neni v soucasnosti uspokojivé rozieSena. Kluge (2004) fadi
vSechny recentni jepice do skupiny Euplectoptera (=Ephemeroptera sensu stricto) a dale
odd¢€lujiciho proximalni ¢ast zadniho okraje predniho kiidla, kterd je v kontaktu se
zadnim kiidlem, od zbytku okraje ptfedniho kiidla (= tornus). Posteriortna (=Baetisca)
maji tornus umistén za apex CuP (obvykle az za apex AA), zatimco tornus skupiny
Anteriortna (=Ephemera) je umistén mezi apexy zilek CuA a CuP. Dfive dosti
pouzivana klasifikace McCaffertyho (1991) rozdélovala recentni jepice do tfi podiadu:
Pisciforma, Setisura a Rectracheata (Bauernfeind a Soldan, 2012). Nov¢jsi studie vSak
odhaluji problémy v tomto ¢lenéni (Sun a kol., 2006; Ogden a kol., 2009).

Jepice jsou reprezentovany pomérné bohatym fosilnim zdznamem. Mezi vymielé
predky recentnich jepic patii Syntonopterodea a Permoplectoptera vcetné celedi
Protereismatidae (Bechly, 2007). Grimaldi a Engel (2005) do Ephemeroptera fadi
vSechny skupiny kromé& Syntonopterodea a uvadi prvni jepice z nejmladSiho permu.
Jepicim blizci ptfibuzni Syntonopterodea, patfici podle Bechly (2007) do
Panephemeroptera, jsou vSak znami jiz z karbonu. Syntonopterodea lze charakterizovat
n¢kolika znaky na Zilnating: vyraznd korugace zilnatiny, velky pocet pravidelné
rozmisténych pti¢nych zilek (bez archedictyonu), CuP jednoducha, MA u baze napadné
vyklenuta k anteriornimu okraji a v kontaktu s RP, pfedni vétev AA napadné vyklenuta

a v bodovém kontaktu s CuP. Do této skupiny patii napf. Lithoneura lameerei
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Carpenter, 1938 ze svrchniho karbonu Mazon Creek, Illinois, USA (Prokop a kol.,
2010).

Dalsi ¢eledi Ephemeroptera objevujici se od permu do jury jsou povazovany za
kmenové skupiny modernich jepic — jsou to vymielé celedi Protereismatidae,
Bojophlebiidae (viz obr. 2), Misthodontidae, Mesoplectopteridae a Mesephemeridae
(Grimaldi a Engel, 2005). Zastupci téchto Celedi sdili s modernimi jepicemi vyraznou
costalni sponu na piednim kiidle a také maji redukovanou anélni oblast zadniho ktidla.
Naproti tomu se odliSuji homonomnimi kiidly a dobfe vyvinutym ustnim ustrojim

dosp€lci. Tyto celedi jsou ftazeny do pravdépodobné parafyletického podiadu

,Permoplecoptera“ (Kluge, 1998).

Obr. 2: Bojophlebia prokopi Kukalova-Peck, 1985 — giganticka jepice z ¢eledi Bojophlebiidae
z nalezi§té Vrapice (diil Antonina Zapotockého, kladensko-rakovnicka uhelna panev), Ceské
republika (karbon, stfedni pennsylvan, moskov), rozpéti kiidel ptiblizné 50 cm, méfitko 5 cm
(ptevzato z Prokop a kol., 2010).



2.1.2 Odonatoptera

Nadiadd zahrnuje recentni vazky (Odonata) a vSechny vymielé skupiny znamé jiz
z karbonu (Bechly, 2007). Rad Odonata zahrnuje recentni podiady Zygoptera,
Anisoptera a monotypickou reliktni celed’ Epiophlebiidae Muttkowski, 1910 (rod
Epiophlebia Calvert, 1903), jejiz zastupci byli popséani z Indie, Nepalu, Bhutanu, Ciny,
a Japonska (Carle, 2012).

Tradi¢n¢ se Epiophlebia zatazovala do skupiny Anisozygoptera, tato skupina je
vSak podle mnoha autorl polyfyletickd ¢i parafyletickd (Carle, 1982; Fleck a kol.,
2004). Problémy se zatazenim vznikaji diky mozaice znaki, které se objevuji jak
u Zygoptera tak i u Anisoptera. Tato kombinace pleziomorfnich a autapomorfnich
znaki je pravdépodobné zpusobena genetickou izolaci zastupci rodu Epiophlebia od
spodni jury (Carle, 2012).

Recentni zastupci fddu Odonata ¢itaji kolem 6000 druhi stfedniho az velkého
hmyzu. Odonata jsou velmi rozSifené, objevuji se na vSech kontinentech kromé
Antarktidy. Jsou vybornymi letci. Jejich nejlépe vyvinutym smyslem je zrak, orientuji
se hlavné na zaklad¢ optickych podnétii, a proto maji ¢asto napadné zbarveni (Oldberk a
kol., 2007). Je u nich prostudovano mnoho typli chovani, napiiklad teritorialni
(Clausnitzer, 1998), epigamni a ovipozi¢ni (Corbet, 1980; Matushkina a Lambret,
2011). Larvy jsou az na vyjimky zcela akvatické, nckteré larvy zijici ve vlhkém
prostiedi (larvy Anisoptera z Celedi Petaluridae) jsou semi-terestrické (Green, 1977).
Dospélci jsou diky rozmnoZovani spjati se stojatymi nebo tekoucimi vodami. Larvy
idospé€lci jsou vyborné pfizpisobenymi a efektivnimi predatory vod a vzduchu
(Trueman, 2007).

Mezi autapomorfie Odonatoptera tykajicich se kiidel patii: ScP pii bazi splyva
s costalnim okrajem, MP jednoduchd, analni spona tvaru Z tvotena Zilkou CuP v bodé
spojeni s AA, kiidla s redukovanou analni oblasti. Dalsi znaky se nachéazeji na télnich
strukturach: prothorakalni kifidélka jsou nasmérovéana vyrazné dopiedu (zachované jen
u vymfelych Geroptera), artikulacni sklerity splyvaji ve dva vétsi slozené celky
(anteriorni costdlni a posteriorni radio-analni), abdomen protdhly a relativné Stihly,

samci gonopody zplostélé s redukovanou segmentaci (Bechly, 2007).
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Obr. 3: Rekonstrukce zastupce skupiny tGeroptera, jejich prothorakalni kfidélka byla namitfena
smérem doptfedu (pfevzato z Wootton a Kukalova-Peck, 2000 upraveno Grimaldi a Engel,
2005).

Odonatoptera se déli na bazalni tGeroptera a Neodonatoptera (Bechly, 2007).
Fulcalaria a axillaria anteriorniho seskupeni artikulacnich skleritii nejsou jesté na rozdil
od Odonata u Geroptera vzajemné splynuld (Kukalova-Peck a kol., 2009). Geroptera
maji stejn¢ jako nékteti zastupci Palaeodictyopteroida prothorakalni kiidélka (viz obr. 3;
Wootton a Kukalova-Peck, 2000). Neodonatoptera zahrnuje kromé vSech recentnich také
mnoho vymielych skupin, mezi nimi obecné¢ znamé Meganisoptera, do nichZz patii
dosud nejvétsi znamy hmyz — Meganeuropsis permiana Carpenter, 1939 ze spodniho
permu, ktery mohl dosahovat rozpéti kiidel kolem 70 cm. Jini zastupci fadu
Meganisoptera, ktefi zili ve stejném obdobi jako obrovské druhy, vSak dosahovali
rozméru béznych recentnich vazek, rozpéti kiidel druhu Oligotypus tillyardi Carpenter,
1931 (Celed’ Paralogidae) bylo jen kolem 10 cm (Carpenter, 1931).



2.2 Palaeodictyopteroida
(= Palaeodictyopterida)

Zastupci této vymielé skupiny se ve fosilnim zaznamu objevuji ve svrchnim karbonu
(namur A) a mizi ve svrchnim permu, tato skupina pravdépodobné neptezila velké
vymirani na konci permu. V neddvné dobé byl objeven udajné nejmladsi zastupce
Palaeodictyopteroida z triasu z Kyrgysztanu (Béthoux a kol., 2010), ale pozd¢ji byl
Shcherbakovem (2011) piefazen do Titanoptera (vymiely podiad pattici do tfadu
Orthoptera). Do  skupiny patii fady Palaeodictyoptera, = Megasecoptera,
Diaphanopterodea a Permothemistida (viz obr. 4; Bechly, 2007; Kukalova-Peck, 1991).
Grimaldi a Engel (2005) spojuji Permothemistidae spole¢né s Diathemidae do skupiny
Dicliptera (zastupci jsou charakterizovani redukci nebo ztratou zadniho paru kiidel,
nemaji archedictyon — hustou sit’ pfi¢nych zilek), fad Palaeodictyoptera povazuji za
parafylum a umist’uji je na bazi celé skupiny.

Palacodictyopteroida lze podle Bechlyho (2007) charakterizovat témito
autapomorfiemi: (1) maji vyrazné specializované bodavé saci ustni tstroji, které utvari
rostrum slozené z péti styletl, s timto typem ustniho Ustroji souvisi 1 ndpadné zvétSeni
a vyklenuti klypeu (pfitomnost klypealni saci pumpy), (2) termindlni filament
u dospélci neni vyvinut (konvergence k Neoptera Martynov, 1923 a Panodonata
Bechly, 1996), (3) velmi dobfe vyvinuta laterdln¢ roztazend prothorakalni
a abdominalni paranota (mozny vznik sekundarnim splynutim kiidélek nebo Zaber
s tergy, souvisi s terestrickym zplGsobem zivota larev), terestrick¢ larvy bez
abdominalnich Zzaber (Carpenter a Richardson, 1968).

Palaeodictyopteroida byla skupina paleopterniho hmyzu, kterd zahrnovala asi
polovinu vSech zndmych druht hmyzu svrchniho paleozoika (Grimaldi a Engel, 2005).
Za nejstar$iho zastupce je dosud povazovana Delitzschala bitterfeldensis Brauckmann
a Schneider, 1996 z tadu Palaeodictyoptera (Celed” Spilapteridae Handlirsch, 1906).
Objevovali se v rozmanitych forméch a po vymieni na konci permu zaujaly jejich misto
nové mesozoické neopterni druhy. Palacodictyopteroida ziejmé nejsou bazalni skupinou
ktidlat¢tho hmyzu (Pterygota), ale spiSe specializovanou linii. Jsou jedinou vy$si
skupinou hmyzu, kterd v recentni faun¢ nema zastupce. Skupina je také prvni velkou

linii fytofagniho hmyzu (Grimaldi a Engel, 2005).
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Obr. 4: Rekonstrukce vzajemnych vztahi skupin v ramci Palaeoptera, pferuSovana cCara
vyznacuje dvé moznosti postaveni Diaphanopterodea (podle Bechly, 2007).

Mnozi zéstupci skupiny Palaeodictyopteroida byli napadni prothorakalnimi kiidélky
s pravou zilnatinou. Tato artikulovana kiidélka byla u nékterych zéastupcti pohybliva,
mohla slouzit k pasivnimu letu. Larvy mély artikulovana kiidla a starSi instary mohly
pravdépodobné 1état. Dlikazem pro artikulaci kiidel nedospélych stadii miize byt mimo
jiné 1 velké mnozstvi samostatné nalézanych kiidel, coz poukazuje na existenci
zeslabené oblasti mezi kiidlem a thoraxem (Kukalova-Peck, 1983; 1985; 1991).

Dalsi charakteristicky rys tohoto nadfadu byla hypognatni hlava nesouci bodavé-saci
ustni Ustroji, které bylo tvofeno celkem péti stylety — dvéma robustnimi mandibularnimi
stylety s ostrymi zahnutymi konci, dvéma maxilarnimi stylety (skladaly se
zmodifikované galey a lacinie), které se piiklddaly k bodcovitému
hypopharyngealnimu styletu (viz obr. 5). Ustni ustroji bylo v klidové poloze ulozeno
v prohlubni labia, skladajiciho se z prodlouzené liguly a distdln€¢ umisténé glossae
a paraglossae, které se prikladaly na povrch hostitelské rostliny. Pii penetraci
rostlinného pletiva stylety se labium pravdépodobné slozilo vzhiru do tvaru
Z (Kukalova-Peck, 1992). Kazd4d mandibula nesla dvé bazalni artikulace. Maxilarni
palpy koncetinového charakteru spolu s anteriorné¢ vkloubenymi prothorakalnimi
koncetinami podpiraly rostrum béhem pfijimani potravy. Dospélci alarvy velkych
druhil nasévali vSechny slozky Sistic v€etné spor, zatimco mensi formy pravdépodobné
konzumovaly pouze §tavy ze semen ¢i vyvijejicich se kvétenstvich hojnych kordait
(pfedci jehlicnantd tadu tCordaitanthales) (Kukalova-Peck, 1991, Carpenter, 1992).
Podle dalsich ditkazi zastupci Palacodictyopteroida sali rostlinné $tavy ze xylému

a floému stromovych kapradin (napi. Psaronius z fadu Marattiales) (Labandeira, 1996).
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Obr. 5: Rekonstrukce morfologie hlavy Palacodictyopteroida s bodavé-sacim ustnim Gstrojim,
anteriorni a lateralni pohled, uprostfed priifez napfi¢ ustnim ustrojim, F — potravni kanalek, S —
slinny kanalek, SCX — subcoxa, CX — coxa, TR — trochanter, PFE — prefemur, FE — femur, PA —
patella, TI — tibia, BT — basitarsus, Ta — tarsus, PT —pretarsus, [-VI — segmenty crania
(ptevzato z Kukalova-Peck, 1985).

Zastupci  Palaeodictyopteroida se také  vyznaCovali parem  dlouhych
mnohoc¢lankovych cerkli s hustym pokryvem set. Koncetiny byly jednoduché,
v porovnani s mohutnym télem dosti kratké, tarsy péticlankové (u Diaphanopterodea
redukované na tfi ¢lanky). Tykadla byla obvykle dlouha nitkovita, ale u nékterych
Celedi fadu Megasecoptera byla podstatn¢ zkracena. Kladélko bylo kratké a opatiené
zoubky, coz naznacuje kladeni vaji¢ek do rostlinnych pletiv (viz obr. 7; Kukalova-Peck,
1992). Palaeodictyopteroida byli také pravdépodobnymi ptvodci ovipozi¢nich jizev
nalezenych na rostlinach z karbonu (Béthoux a kol., 2004). Né&kteti zastupci skupiny
m¢éli patrné pozistatky abdominalnich koncetin (Kukalova-Peck, 1991).

V ontogenezi Palaeodictyopteroida neexistovalo z4dné metamorfni stadium,
v kterém by dochazelo k vyraznému rustu kiidel a formaci artikulacnich skleriti (jako

urecentniho holometabolniho a hemimetabolniho hmyzu), kiidla larev byla
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artikulovana, rostla postupné a starsi larvy mohly pravdépodobné Iétat (Kukalova-Peck,
1991). Ve vyvoji nasledovalo nékolik subimagindlnich stadii, avSak dikazy o jejich
existenci ve fosilnim zdznamu jsou zpochybnovany (Béthoux a kol., 2008; Engel a kol.,
2013). Carpenter a Richardson (1968) ptedpokladaji, ze larvy Palaecodictyopterida byly
terestrické, protoze na nich nebyly nalezeny zadné struktury, které by naznacovaly
adaptace k vodnimu zptsobu Zivota (Grimaldi a Engel, 2005).

Stavba artikula¢nich skleritil je v jednotlivych fadech odli$nd, vyskytuji se od zcela
vzajemné oddélenych (Diaphanopterodea) az po ruzné zpusoby splynuti (Kukalova-

Peck, 1974a; Kukalova-Peck a kol., 2009).

2.2.1 Rad Palaeodictyoptera

Vyskytuji se od svrchniho karbonu do permu a jsou nejbéznéji nachazenymi fosiliemi
v ramci Palaeodictyopteroida.

Zastupci pattici do tohoto fadu jsou Casto robustni a lze je charakterizovat velkymi
artikulovanymi paranotalnimi kiidélky s patrnou zilnatinou (napt. Stenodictya lobata
Brongniart, 1890, viz obr. 6), dale pak dobfe vyvinutym archedictyonem a typicky
Sir§im, trojuhelnikovitym zadnim kiidlem se zvétSenou analni oblasti. Jejich Zilnatina je
typicky bohaté rozvétvena (Carpenter, 1992). Maji jedinou sponu ScA a sklerotizované
analni pole. Ztratili pregenitalni abdominalni zbytky koncetin. Coxae hrudnich koncetin
jsou vyrazné¢ oddélené. Valvuly ovipozitoru jsou dorzaln¢ kryty membran6znim
vybézkem z gonocoxitu. Larvy jsou siln¢ sklerotizované a dorzoventralné zplostélé.
Stejné jako ostatni Palaeodictyopteroida nemaji Zadné metamorfni stadium (Kukalova-

Peck, 1991).
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Obr. 6: Rekonstrukce Stenodictya lobata Brongniart, 1890 (Palaeodictyoptera, Dictyoneuridae)
(prevzato z Kukalova-Peck, 1970, upraveno v Grimaldi a Engel, 2005).

Mezi apomorfni znak patii malé artikulacni sklerity seskupené do tvaru obdélniku,
které se skladaji do 4-6 vétsich skleritt (Kukalova-Peck a Richardson, 1983; Kukalova-
Peck, 1991). K¥idla n¢kterych druhii Palaecodictyoptera méla Casto slozité barevné vzory
(napt. Dunbaria fascipennis Tillyard, 1924), které mohly slouzit k optickému rozruseni
obrysu téla, jako aposematické zbarveni nebo jako prosttedek komunikace pfri
namluvach a pafeni (Grimaldi a Engel, 2005). Tento hmyz mohl dosahovat
gigantickych rozméra s rozpétim kiidel kolem 55 cm (dosud nejvétsim zndmym druhem
je Mazothairos enormis Kukalova-Peck a Richardson 1983, ¢eled Homoiopteridae).
Vétsi druhy nachdzime pouze ve skupiné TMeganisoptera (Odonatoptera).

Je znamo 21 celedi se 71 rody, hlavné z tropti severni polokoule (Kukalova-Peck,
1970, 1983). Mezi nejhojnéjsi Celedi patfily Homoiopteridae, Spilapteridae
a Dictyoneuridae (Kukalova-Peck, 1991). Psychroptilidae ze svrchniho karbonu byli
nalezeni ve varvitickych sedimentech (sedimenty ledovcovych jezer), coz doklada, ze se

mohli vyskytovat i ve velmi studeném klimatu (Riek, 1976).
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2.2.2 Rad Permothemistida

Ve fosilnim zdznamu je nachdzime pouze v permskych sedimentech. Podle Kukalové-
Peck (1991) zahrnuje dvé celedi — Permothemistidae (z Uralu, Archangelsku — Rusko
a Kansasu — USA) a Diathemidae (z Uralu). Grimaldi a Engel (2005) tento fad oznacuji
Dicliptera a zahrnuji do néj dva podiady Diathemoptera a Permothemistida.

Rad Permothemistida byl diive znamy také jako Archodonata (Martynov, 1932).
Vzéacny relativné maly hmyz, pro ktery je charakteristické kratké rostrum, ztrata zadnich
kiidel nebo jejich casteCnd redukce, dale pak redukce prothorakalnich vybézki
a nepfitomnost archedictyonu. Ktidla maji vyvinutou plamku (pterostigma) a zilnatina
nese nékolik apomorfnich znaki: spojeni mezi M + Cu a AA + Cu + CuP blizko baze,
velka andlni oblast, konvexni ryha mezi AA a AP, vmezefeny sektor u AP,
charakteristickd andlni spona. Maji zbytky abdominalnich koncetin, sam¢i gonostyli

a bazalni ¢asti cerkl esovité prohnuté (Kukalova-Peck, 1991).

2.2.3 Rad Diaphanopterodea

Vyskytuji se stejn¢ jako vétSina Palaeodictyopteroida od svrchniho karbonu do permu.
Bechly (2007) navrhuje dvé moznosti postaveni tohoto fadu v systému: pokud budeme
povazovat schopnost skladani kiidel za sympleziomorfii Diaphanopterodea a Neoptera,
Diaphanopterodea vychazeji na bazi Palaeodictyopterida, pokud je tato schopnost pouze
konvergenci, Diaphanopterodea vychazi jako sesterskd skupina Permothemistida (viz
obr. 4). Diaphanopterodea postradaji tfeti axiliarni sklerit, ktery u Neoptera umoziuje
skladani ktidel, pravdépodobnéjsi je tak druhy koncept predpokladajici konvergenci
znaku (Carpenter, 1947; Carpenter a Richardson, 1971; Kukalova-Peck, 1974b).

Diaphanopterodea byl hmyz stfednich az velkych rozmérd. Je znamo 9 pievazné
permskych celedi ze severni polokoule (napt. Diaphanopteridae, FElmoidae,
Parelmoidae). V nejstarSich vrstvach, které obsahuji kiidlaty hmyz, jsou nalézani
pomérné vzacné (Kukalova-Peck, 1991).

Je to hmyz s redukovanymi prothorakdlnimi kiidélky, specializovanymi
gonocoxity a redukovanou kiidelni Zilnatinou (Kukalova-Peck 1974b, 1983, 1985). Typ
ustniho ustroji a struktura kiidelni Zzilnatiny jsou velmi podobné zastupcim z fadu
Megasecoptera. Déle se vyznacuji tficlankovymi tarsy a uplnou ztratou archedictyonu,

ale jejich nejpozoruhodnéjSim znakem je schopnost slozit kiidla stiechovité¢ nad

13



abdomen. To je umoznéno navzdjem volnymi artikulacnimi sklerity (Kukalova-Peck,
1974a, 1991). Artikulaéni sklerity jsou rozmistény v pasech a vzadjemné nesplyvaji, blizi
se tak velmi pravdépodobné ancestralnimu stavu Pterygota. Pii roztahovani kiidel se
analni a jugalni tfady skleritd pfiblizuji a zeSikmuji. Diaphanopterodea z karbonu
skladali kiidla stiechovité na zadecek, u pokrocilejSich permskych forem se slozena

kiidla navzajem zcela prekryvala.

o

.
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Obr. 7: Rekonstrukce morfologie kladélka Permuralia maculata Kukalova-Peck a
Sinishenkova, 1992 (upraveno a pievzato z Kukalova-Peck, 1992), SCX — subcoxa, CX — coxa,
TR — trochanter, mus — svaly, valvula 1 — prvni valvula, valvula 2 — druhd valvula.

Na pregenitalnich abdominélnich segmentech jsou koncetiny, na konci abdomenu
vybiha par dlouhych cerkl. Stavba genitalii se blizi zdkladnimu schématu Pterygota.
Gonostyli se skladaji z kompletni koncetiny se dvéma drapky, gonapofyzy a penis jsou
¢lankované. Clankované jsou i valvuly ovipozitoru, okraje &lankdl vytvafeji zuby
k fezani do rostlinnych pletiv (viz obr. 7, Kukalova-Peck, 1992). Larvy byly schopné
pritahovat kiidelni pochvy k télu (Kukalova-Peck, 1991). Nékteré mensi formy z permu

se pravdépodobné Zivili krvi (Kukalova-Peck a Brauckmann, 1990).
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2.2.4 Rad Megasecoptera

Zastupci fadu Megasecoptera se ve fosilnim zdznamu objevuji od svrchniho karbonu do
svrchniho permu. Grimaldi a Engel (2005) d€li Megasecoptera na tfi hlavni skupiny:
bazalni Eubleptoptera a sesterské Protohymenoptera a Eumegasecoptera. Podle
Carpentera (1992) vSak Eubleptoptera patii do Palacodictyoptera, sdili s nimi mnohé
znaky (napf. paranotalni vybézky). Na rozdil od nich maji mnohem méné pti¢nych
zilek, na zakladé tohoto znaku je Grimaldi a Engel (2005) ptetfadili na bazi
Megasecoptera. Zbylé dvé linie se lisi pouze v jednom znaku, zatimco Eumegasecoptera
maji vyrazné Siroké costalni pole, Protohymenoptera ho maji tizké. Mnohé celedi tohoto
fadu byly odliSeny ptfedevSim na zaklad¢ rozdila v zilnatiné kiidel, vétSina druht byla
ovSem popsana jen na zaklad¢ izolovanych kiidel (Carpenter, 1992; Nelson a Tidwell,
1987). Pocet Celedi neni ustilen, je to mimo jiné zplsobeno tim, Ze Megasecoptera
postradaji apomorfie. Sinitshenkova (2002) reviduje systém - spojuje pluvodni
Megasecoptera s Permothemistida do fadu Mischopterida. V ramci tohoto fadu uvadi 4
podiady s 27 Celedémi. V této praci je pouzivan systém pievzaty z prace Carpentera
(1992), doplnény o dalsi tfi Celedi (viz tab. 2 v ptiloze 1; Sinitshenkova, 1993; Pinto,
1986, 1994).

Zvlastnosti Megasecoptera jsou stopkovita kiidla, kterd pravdépodobné
umoznovala pomaly vznasivy let (Wootton a Kukalova-Peck, 2000). Zastupci né¢kterych
Celedi méli charakteristickd srpovitd kiidla a pronotum strny (naptf. celed
Mischopteridae, viz obr. 8).

Megasecoptera postradaji jednoznacné apomorfie, od Palaeodictyoptera se lisi
tvarem kiidel, vyraznéjsim priblizenim subcostalni a radialni zilky ke costalnimu okraji
a celkové zjednodusSenou zilnatinou. Za moZznou apomorfii lze povazovat pouze
specifické splyvani artikulacnich sklerit kiidla (Kukalova-Peck, 1974a). Dalsimi znaky
na kiidlech, které mohou charakterizovat Megasecoptera, prestoze se jednotlivé objevuji
i1 u zastupci Palacodictyoptera, jsou podle Carpentera (1992): dlouha, témét
homonomni kiidla s uzkou anélni oblasti, pfiblizeni Sc a R ke costalnimu okraji, kiidla
v poloviné¢ napadné S$irokd, zuZzujici se smérem k obéma konciim, nepravidelna
anepfiliS hustd sit’ pficnych zilek, podélné zilky stfidavé konkavni a konvexni,
archedictyon vyvinut jen vzacné, membrana kiidla je hyalinni, nékdy s velmi vyraznymi

barevnymi vzory. Vyraznymi znaky na télnich strukturach jsou: nitovita tykadla,
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bodavé saci ustni ustroji, redukované prothorakalni vybézky, $tihlé nohy a valcovity
pomérné Stihly abdomen, velmi dlouhé cerky (Casto delsi nez celé t€lo), stiedni kaudalni
filament chybi (Kukalova-Peck, 1991).

Kiidla jsou v ramci ¢eledi Megasecoptera dosti variabilni tvarem i Zilnatinou.
V evoluci fadu dochézelo k n€kolika postupnym zménam: (1) zZilky Sc a R se navzijem
ptiblizovaly az se téméf spojily s costdlnim okrajem (napt. Celedé Aspidothoracidae,
Protohymenidae, Bardohymenidae); (2) zilky MA a MP se spojuji po rizné dlouhou
vzdalenost se sousednimi zilkami (napf. Corydaloididae, Mischopteridae,
Protohymenidae); (3) pocet pficnych zilek se redukuje a zilky vytvéieji Gplné fady
(napt. Mischopteridae, Protohymenidae); (4) kiidla se zuzuji a jsou az vyrazné
stopkovitd (napf. Celedi Sphecopteridae a Brodiidae). Tyto zmény patrné vznikaly
nékolikrat nezavisle na sob&. Vychozi tvar kiidla a typ zilnatiny ma pravdépodobné
¢eled Corydaloididae, prestoze zde jiz za¢ina splyvat RP s MA a MP s CuA (Carpenter,
1992).

Obr. 8: Zastupci Celedi Mischopteridae, vlevo kresba larvy Mischoptera douglassi Carpenter
a Richardson, 1968 (pievzato z Carpenter a Richardson, 1968), vpravo rekonstrukce dospé€lce
Mischoptera nigra Brongniart, 1885 (pfevzato z Carpenter, 1951 upraveno Grimaldi a Engel,
2005).

Jejich larvy jsou terestrické (plesiomorfie Palacodictyopteroida). Nejmladsi instary maji

dozadu zahnuté kiidelni pochvy, které se pii pfechodu do kazdého dalSiho instaru
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postupné narovnavaji. Kiidelni pochvy jsou také zvlastni tim, Ze jsou s télem propojeny
pouze v misté artikulace a to pravdépodobné umoziovalo jejich pohyb (Kukalova-Peck,
1991). Larvy, nejlépe znamé u ¢eledi Mischopteridae (viz obr. 8), maji podobné bodave
saci ustni ustroji jako dospé€lci (Carpenter a Richardson, 1968). Dalsi larvy byly
zatazeny do Celedi Brodiidae, larva rodu Lameerites Handlirsch, 1911 zdstava

nezafazena do ¢eled¢ (Carpenter, 1992).

2.2.4.1 Celed Brodiopteridae Carpenter, 1963

Malo znama monotypicka ¢eled’ s nominotypickym rodem Brodioptera, pravdépodobné
ptibuzna eledi Corydaloididae (Carpenter, 1992). Celed’ ustanovil Carpenter (1963) na
zakladé jedinct popsanych Copelandem (1957), ktery je zatadil do celedi Brodiidae
(Megasecoptera). Carpenter ustanovil tuto novou c¢eled z diivodu napadné odlisnych
znaki na kiidlech mezi témito jedinci a Brodiidae, Brodiopteridae narozdil od nich
nemaji typicka stopkovitd kiidla a charakteristicky zoubkovany ptedni okraj kiidla.
Dalsiho jedince, ktery Copeland popsal jako druh Brodioptera amii, vSsak Carpenter
piefadil do fadu Palacodictyoptera do nového rodu jako Schedoneura amii (Copeland,
1957), celed’ Dictyoneuridae. Zastupci z Celedi Brodiopteridae pochézeji z nalezist
v Kanad¢ a USA (karbon, spodni pennsylvan, baskir).

Kiidla a zilnatinu celedi Brodiopteridae lze charakterizovat nésledujicimi znaky:
predni okraj kiidla v proximalni ¢asti témer rovny, zadni okraj nepatrné prohnuty, kiidla
se smérem k bazi jen mirn€ zuzuji, ScP kon¢i v costalnim okraji, RA+RP u baze rovna,
RP se 4 vétvemi, zilky MA, MP, CuA a CuP jednoduché, MA neni v kontaktu s RP,

CuA neni v kontaktu s M, nejvice tfi analni zilky, maly pocet pfi¢nych zilek.

Rod Brodioptera Copeland, 1957
Rod zahrnuje dva druhy (viz obr. 9). Znaky na kiidelni zilnatiné stejné jako znaky

Celedi.

Typovy druh: Brodioptera cumberlandensis Copeland, 1957

Druh je popsén jen na zaklad¢ jednoho nekompletniho kfidla (pozitivni a negativni
otisk) z nalezist¢ West Bay u meésta Parrsboro, kraj Cumberland, provincie Nové
Skotsko, Kanada. Nalezist¢ bylo zatazeno do souvrstvi Riversdale, westfal A, karbon

(spodni pennsylvan, baskir). Délka kiidla 17,0 mm, maximalni Sitka 4,5 mm.
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Brodioptera stricklani Nelson a Tidwell, 1987

Druh je popsan na zéklad€ dvou jedincii. Na holotypu 1ze v ndznaku pozorovat celé télo,
vcetné samcich genitalii, dva pary ktidel, cerky, hrudni koncetiny a tykadla (viz obr. 9).
Na druhém jedinci lze pozorovat pouze genitdlie a cerky. Oba jedinci pochdzeji
z jilového dolu v Manning Canyon, Utah, USA, souvrstvi Manning Canyon, namur B,
karbon (spodni pennsylvan, baskir). SloZeni flory na tomto nalezi$ti naznacuje prostredi
teplé bazinaté niziny se stalymi podminkami (Tidwell, 1975). Rozpéti kiidel 57 mm,

Sitka vSech ktidel 8 mm, délka pravého a levého zadniho kiidla 25 mm.

Brodioptera stricklani T Cwp cua MP

Brodioptera cumberlandensis

Obr. 9: Zastupci Celedi Brodiopteridae, nahoie — B. stricklani — vlevo kresba celého holotypu
(jedinec lezi ventralni stranou vzhtiru), vpravo kresby jednotlivych kiidel (A — levé pfedni, B —
levé zadni, C — pravé piedni, D — pravé zadni), (pfevzato z Nelson a Tidwell, 1987; upraveno),
dole — B. cumberlandensis — kresba kiidla (ptevzato z Carpenter, 1963; upraveno; nejsirsi ¢ast
kiidla méfi 4,5 mm).
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2.2.4.2 Celed Sphecopteridae Carpenter, 1951

Zastupci této Celedi byli diive fazeni do Mischopteridae, Carpenter (1951) pro né vSak
z divodu pfili§ odlisné Zilnatiny vytvofil novou ¢eled’. Od Mischopteridae se 1isi tvarem
ktidla, zakon¢enim ScP v RA a rozmisténim pficnych zilek. VSichni dosud popsani
zastupci pochazeji z nalezist¢ Commentry, Francie (karbon, svrchni pennsylvan, gzel).

Kfidla a Zilnatinu celedi Sphecopteridae 1ze charakterizovat nésledujicimi znaky:
ktidla §tihla, stopkovitd, zilnatina pfedniho a zadniho kiidla podobna, Sc oddalena od
costalniho okraje se napojuje do RA v apikalni polovin¢ kiidla, RA vybiha do apexu, R
vice priblizena Sc nez u Mischopteridae, kmen M splyva s R, MA v proximalni ¢asti
obvykle kratce propojena s RP nebo je od RP oddalena a je s ni spojena kratkou sponou,
kmen Cu je vzdalen od R+M, CuA oddéalend od MP a je s ni spojena kratkou sponou,
jedna andlni zilka, pficné zilky patrn€ nejsou ptitomny v costalnim a subcostalnim poli,
podélné tvofi jen jednu kompletni fadu v hlavni ¢asti kiidla.

Celed’ zahrnuje dva rody — Sphecoptera a Cyclocelis (viz obr. 10). Nékteré druhy
byly podle riznych autort stiidaveé pfesunovani z rodu Sphecoptera do rodu Cyclocelis
a naopak. Carpenter (1951) tento problém vyftesil jejich jednoznaénym definovanim.
Jednim z rozliSovacich znaki stanovil rozvétveni zilky MP (tento znak zminil jiz
Brongniart pii popisu druhti), zatimco u rodu Sphecoptera je jednoducha, u rodu

Cyclocelis je hluboce vidlicovité rozvétvena.

Sphecoptera elegantissima Cyclocelis chatini

Obr. 10: Kresby kiidelni zilnatiny jednotlivych druhii ¢eledi Sphecopteridae (pfevzato z
Carpenter, 1951, upraveno).
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Rod Sphecoptera Brongniart, 1894

Kiidla velmi $tihla, RP se oddéluje od RA v bazalni poloviné kiidla, RP kon¢i tfemi
termindlnimi vétvemi. VSechny ostatni zilky jsou jednoduché. Pricné zilky jsou mirné
esovité prohnuté a podélné tvoii jednu tadu. Dalsi pficné Zzilky jsou uspofadané
proximaln¢ mezi RP a MA, MA a MP, nékdy i mezi vétvemi RP. Pfedni 1 zadni kiidla

maji tmavé zbarveni, ve kterém jsou napadné svétlé skvrny.

Typovy druh: Sphecoptera gracilis Brongniart, 1894

Tento druh je popsan na zakladé tii jedinct. Podle Carpentera (1951) jsou dva z nich
otisky téhoz jedince, kterého popisuje. Délka ptredniho kiidla 57 mm, zadniho 50 mm,
§itka predniho i zadniho 10 mm. MA je u obou kiidel v kontaktu s RP. Zilka CuA je
u obou kiidel s M spojena kratkou pti¢nou zilkou. Zbarveni kiidel je podobné jako u S.

brongniarti.

Sphecoptera brongniarti Meunier, 1908

Tento druh je popsan na zéklad€ jednoho dobie zachovaného jedince. Lze pozorovat tfi
témer kompletni kiidla, ¢ast ctvrtého a nékteré télni struktury. Je to dosud nejlépe
zachovany jedinec ¢eledi Sphecopteridae. Odhadovana celkova délka piedniho kiidla
42 mm, zadni kfidlo je kompletni a jeho délka je 37 mm, maximalni Sifka pfedniho
1 zadniho kiidla 7 mm. MA je u ptedniho kiidla v kontaktu s RP, podobné jako u S.
gracilis, ale u zadniho jsou tyto zilky oddéaleny a jsou propojeny velmi kratkou pficnou
zilkou. Zilka CuA neni s M spojena pii¢nou zilkou jako u S. gracilis. Svétlé skvrny
v tmavém zbarveni jsou sefazeny napii¢ do n¢kolika fad.

Na tomto jedinci lze také pozorovat télni struktury. Hlava neni s ¢asti prothoraxu
zachovana, ostatni Casti jsou vsak zfetelné. Pterothorax je dlouhy 5,5 mm, abdomen je
dlouhy 25 mm a 2,5 mm Siroky a sklada se z 10 ¢lankd. Na konci abdomenu jsou 4,5
mm dlouhé cerky, mezi nimiz vybiha prodlouzeny posledni abdominélni segment

(stejné jako u Mischoptera).

Sphecoptera minor (Brongniart, 1894)

Druh popsan na zéklad¢ jednoho jedince, na kterém jsou patrna vSechna kiidla, ale jsou
nelplnd a zilnatina je nezietelnd. Délka predniho kiidla 40 mm, Sitka 9 mm. Zietelné
Casti zilnatiny se shoduji se S. gracilis, ale predni kiidlo je relativné S§irsi, celkova
velikost kiidel S. minor je mensi a S. minor ma v tmavém zbarveni kiidla vétsi svétlé

skvrny nez S. gracilis.
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Sphecoptera elegantissima (Meunier, 1908)

Tento druh byl popsdn na zékladé jednoho jedince, na kterém jsou patrné dvé tietiny
proximalni casti jednoho a jedna tfetina druhého kiidla. Poté co tohoto jedince
Carpenter (1951) popsal, bylo preparaci odkryto celé kiidlo. Délka kiidla je 46 mm,
Sitka 8 mm. Tvar kiidla, zbarveni i zilnatina se podoba S. brongniarti, ale lisi se
v ptiblizeni CuA k M a vzijemnym propojenim pii¢nou Zilkou. Carpenter (1951) uvadi

moznost pfifazeni tohoto jedince ke druhu S. brongniarti.

Rod Cyclocelis Brongniart, 1894

Kiidla stihla, ale mnohem S$ir§i nez kiidla Sphecoptera. RP se v porovnani se
Sphecoptera oddéluje distalné a ma t¥i terminalni vétve. MP hluboce vidlicovité
vétvend, vSechny ostatni zilky jednoduché, pfi¢né Zilky rovné, rozmisténé v tfadach
podobné jako u Sphecoptera. Pfedni i zadni kiidla maji tmavé zbarveni se svétlymi

skvrnami.

Typovy druh: Cyclocelis chatini Brongniart, 1894

Druh byl popsan na zakladé tfi jedinct. Carpenter (1951) mél vSak pfi revidovani tohoto
rodu k dispozici pouze jednoho jedince (syntyp), ktery vSak pro popis Zzilnatiny
dostacuje. Lze pozorovat bazalni ¢asti tii kiidel a ¢tvrté téméi kompletni kiidlo. Délka
piedniho kiidla 55 mm, Sitka 13 mm. Zadni kiidlo zifejm¢ krat$i nez predni. Na obou
ktidlech jsou Zilky RP a MA propojené a Zilka M je spojena s CuA kratkou pti¢nou
zilkou. Zilnatina pfedniho a zadniho k¥idla podobna, ale na zadnim kiidle je naznak
rozvétveni zilky Cu. Pti¢né zilky tvofi jednu kompletni a druhou nekompletni podélnou

fadu.

Cyclocelis obscura Brongniart, 1894

Tento druh byl popsan na zékladé dvou jedincii. Zilnatina jednoho z nich je velmi
Spatné zachovana, nelze tak s jistotou urcit, zda jedinec patii k tomuto druhu. Na
Zilnatin¢ druhého jedince je patrné rozdéleni MP, coz ho zafazuje do rodu Cyclocelis.
Od C. chatini se lisi ve velikosti kiidla (odhadovana délka 70 mm) a kratkym

propojenim zilek MA a RP (tento znak mtize byt Spatn¢ interpretovan).
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3 Material a metodika

3.1 Karbon

Karbon je geologicky utvar paleozoika, jehoz zacatek je kladen do doby pted 358,9 +
0,4 miliony let (Ma) a konec 298,9 + 0,15 Ma zpét do minulosti, trval tedy pfiblizn€¢ 60
Ma (Cohen a kol., 2013). Jako samostatny utvar byl vy€lenén v roce 1822 anglickymi
badateli Williamem D. Conybearem a Williamem Phillipsem, ktefi jej pojmenovali
podle typické horniny ,,Carboniferous.

Obdobi se déli do dvou mezinarodnich poditvarii: na star§i — mississipp trvajici cca
35,7 Ma (pred 358,9 + 0,4 az 323,2 + 0,4 Ma) a mladsi — pennsylvan trvajici cca
24,3 Ma (pted 323,2 + 0,4 az 298,9 £ 0,15 Ma). Mississipp se dale ¢leni na tfi oddéleni
— spodni (zahrnuje stupen tournai), stfedni (zahrnuje stupeni visé¢) a svrchni (zahrnuje
stupen serpuchov). Pennsylvan se shodné¢ ¢leni do tfi oddéleni — spodni (zahrnuje stupen
baskir), sttedni (zahrnuje stupeii moskov) a svrchni (zahrnuje stupné kasimov a gzel).
Karbon se alternativné ¢leni podle regiont (viz tab. 5 v pftiloze 4). Pozdni karbon se

napiiklad v Evrop¢ ¢leni na namur, wesphal a stephan.

[ =
A Severni

A .U Cina

Obr. 11: Paleogeograficka rekonstrukce rozmisténi kontinentii koncem karbonu (svrchni
pennsylvan, gzel, pted 300 Ma), v této dob¢é se podél rovniku nachazely uhlotvorné mocaly,
piiblizné umisténi nalezi§té Xiaheyan na kratonu Severni Cina je vyzna¢eno ¢ervenym bodem
(ptevzato z Blakey, 2011).
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3.2 Geologie karbonskych sedimentii v Ciné

Karbonské sedimenty v severozapadni Ciné vznikaly béhem pozdniho paleozoika na
jihozapadnim okraji kratonu Severni Cina (viz obr. 11; Wang, 2010). Tyto sedimenty
jsou biostratigraficky korelovatelné s karbonskymi vrstvami v Rusku, Evropé a Severni
Americe (Zhang a kol., 2012; Wang, 2010) a déli se do n€kolika souvrstvi. Je to
odspodu souvrstvi Jingyuan (= Tsingyuan, sensu stricto), dale souvrstvi Tupo (také
nazyvano souvrstvi Hongtuwa nebo Zhongwei), souvrstvi Yanghugou a spodni ¢len
souvrstvi Taiyuan, jehoZz svrchni ¢len je permského stari (Zhang a kol., 2012; Feng,
2008). Tento karbonsky sled piekryty permskymi vrstvami je nasunut na sedimenty
neogénu (Lu a kol., 2002). Staii karbonskych sedimentli se pohybuje v intervalu od

namuru B do stephanu (od spodniho do svrchniho pennsylvanu) (Zhang a kol., 2012).

3.2.1 Souvrstvi Tupo

Souvrstvi Tupo je stiidavé tvofeno vrstvami terestrickych a marinnich facii. Na zakladé
analyzy litologie, barvy, zrnitosti, geochemickych dat a fosilni fauny a flory bylo
sedimentacni  prostfedi formace Tupo interpretovdno jako laguny, tidalni
(ptilivoodlivné) ploSiny, pis€iny estudrii (nalevkovité usti fek), pobfezni a nizinné
mokftady a ptilivové zony (Xie a kol., 2004).

Datovani tohoto souvrstvi je ekvivalentni s evropskym namurem B-C
(Kinderscoutian — Yeadonian), coZz odpovidd mezindrodnimu stupni baskir (spodni
pennsylvan, staii kolem 315 Ma) (Menning a kol., 2006).

Souvrstvi Tupo je slozeno z 230 m mocného sledu Sedocernych a ¢ernych bridlic
s vlozenymi vrstvami prachovci, piskovcl a také se tu vzacné objevuji Cocky a vrstvy
vapenct (Lu a kol., 2002; Xie a kol., 2004). Souvrstvi je rozdéleno do ¢tyf jednotek (viz
obr. 12). Prvni 38,3 m mocné jednotce dominuji ¢erné biidlice s vlozenymi tenkymi
vrstvami piskovcl. Obsahuje jen rozptylené fosilni zbytky rostlin. Druhd 88,6 m mocna
jednotka se sklada z Sedocernych biidlic, prachovcii a piskovcii. Piskovce a Cerné
btidlice spolu s vloZenymi vrstvami vapence a vapencovych Cocek tvoii tieti 51,8 m
mocnou jednotku, ve které se objevuji fosilie mlzii, amonoidnich hlavonozct a rostlin.
Vétsina fosilii se vSak nachazi ve Ctvrté, nejvySe polozené 52,2 m silné jednotce,
skladajici se ze SedoCernych a Cernych bfidlic s vlozenymi vrstvami vapnitého piskovce

a vapence (Zhang a kol., 2012).
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Obr. 12: Stratigrafické schéma formace (souvrstvi) Tupo na nalezisti pobliz Xiaheyan, fm —
formace (upraveno a prevzato ze Zhang a kol., 2012).
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3.2.2 Nalezisté Xiaheyan

Lokalita se nachéazi nedaleko vesnice Xiaheyan (souradnice: N 37° 25', E 105° 05")
v horach Qilian Shan (= Jizni hory), méstskd prefektura Cung-wej (= Zhongwei),
severni Gast chuijské autonomni oblasti Ningxia, severozapadni Cina (viz obr. 13;

Hong, 1998; Feng, 2008).

3.2.2.3 Flora a fauna

Qilianshanskd biota zahrnuje fosilie rostlin, hmyzu, dalSich zivocCichta (korali,
ramenonozci, mlzi, hlavonozci) a obratlovcl (ryby) nalézané ve vrstvach cernych
bfidlic souvrstvi Tupo na lokalitich v autonomnich oblastech Ningxia, Vnitini
Mongolsko a provincii Gan-su v Cin&. Nazev bioty je odvozen od hor Qilian Shan (=
Jizni hory), podél kterych se tato nalezist¢ nachazeji (Prokop a Ren, 2007).

Flora pozdniho namuru (spodni pennsylvan) z nalezisté¢ Xiaheyan byla studovana
Fengem (2005), zahrnovala 66 druhtt v 33 rodech, z nichz mnoho patfilo také do
Cathaysijské flory. Cathaysijska flora byla jednim z nejrozsifenéjSich rostlinnych
spolecenstev pozdniho karbonu a permu. Vyskytovala se na tizemi dne$ni Ciny, Korey,
Japonska, Laosu, Thajska, Indonésie a Malaysie. Cathaysijska flora se skladala hlavné
z plavunovitych,  preslickovitych,  kapradovitych, kapradosemennych rostlin
a z nahosemennych kordaitli, coz naznacuje v oblastech vyskytu téchto rostlin tropické
podminky béhem pozdniho karbonu a permu (Sun, 2006).

Na zaklad¢ studia amonoidnich hlavonozcl a konodontt z této lokality bylo mozné
datovat souvrstvi Tupo do namuru B—C (baskir), (Zhang, 2012). Studium fosilnich ryb
fadu Palaconisciformes a paryb rodu Listracanthus Newberry a Worthen, 1870

napomohlo k rekostrukci sedimenta¢niho prostiedi (Lu a kol., 2002).
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Obr. 13: Umisténi nalezi$t¢ u vesnice Xiaheyan (vyznaceno modrou hvézdou), méstska
prefektura Cung-wej (Zhongwei), autonomni oblast Ning-xia, Cina (ptevzato z Feng, 2008).
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3.2.2.4 Hmyz z nalezi§té Xiaheyan

Quilianshansk4 entomofauna zahrnuje hmyz z nalezist¢ Xiaheyan a ptedstavuje dosud
nejstar$i entomofaunu znamou z Ciny (Hong, 1998). Tato entomofauna je velmi
abundantni a diverzifikovana, proto také vyznamné ptispiva k poznani hmyzu v obdobi
jejich Casné evoluce (Peng a kol., 2005).

Vrstvy obsahujici hmyz jsou situovany ve svrchnich ¢astech souvrstvi Tupo. Hmyz
se nachazi v SedoCernych a Cernych bfidlicich vrstev 13 a 14 (viz obr. 12) spolu
s fosilnimi rostlinami, rybami, mlzi a amonoidnimi hlavonozci.

Nekteré druhy popsané z lokality Xiaheyan jsou zastoupené i né¢kolika desitkami
jedincu. Nejhojné&ji zastoupenymi druhy jsou Sinonamuropteris ningxiaensis (Peng
akol., 2005) patfici do stem-Grylloblattodea (pfibuzni cvrckoved) s 96 jedinci,
Longzhua loculata Gu a kol., 2011 patiici mezi stem-Orthoptera (ptibuzni kobylek,
sarancat a cvrékil) s 64 jedinci a Gulou carpenteri Béthoux a kol., 2011 patfici ke stem-
Plecoptera (pfibuzni posvatek) s 23 jedinci. Naopak zde nepftili§ abundantni skupinou
jsou oproti piedpokladu stem-Dictyoptera (piibuzni §vabim, termitim a kudlankdm) —
doposud nalezeno pouze 14 jedinct patficich do této skupiny. Tafonomické zkresleni
abundance skupin je mozné a bude pravdépodobné predmétem dalSich studii (Wei

a kol., v tisku).
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Druhy hmyzu dosud popsané z lokality Xiaheyan:

Palaeodictyoptera

Namuroninxia elegans Prokop a Ren, 2007

Sinodunbaria jarmilae Li a kol., 2013
Odonatoptera

Aseripterella sinensis Li a kol., 2013

Erasipterella jini (Zhang, Hong a Su, 2012)

Oligotypus huangheensis (Ren a kol., 2008)

Shenzhousia gilianshanensis Zhang a Hong, 2006

Sylphalula laliquei Li a kol., 2013

Tupus orientalis (Zhang, Hong a Su, 2012)
stem-Grylloblattodea

Sinonamuropteris ningxiaensis (Peng a kol., 2005)
stem-Dictyoptera

Qilianiblatta namurensis Zhang, 2013

Kinklidoblatta youhei Wei a kol., (v tisku)
stem-Orthoptera

Heterologus duyiwuer Béthoux a kol., 2012a

Chenxiella liuae Liu a kol., 2009

Longzhua loculata Gu a kol., 2011

Miamia maimai Béthoux a kol., 2012b

Sinopteron huangheense Prokop a Ren, 2007
stem-Plecoptera

Gulou carpenteri Béthoux a kol., 2011
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3.3 Material

V této praci studovany materidl je ulozen v Key Lab of Insect Evolution and
Environmental Changes, College of Life Sciences, Capital Normal University, Peking,
Cina. Oznaceni fosilii je ve tvaru CNU-NX1-XXX, prvni pismena oznacuji uloZeni
v Capital Normal University, dalsi tfi znaky oznacuji lokalitu v autonomni oblasti
Ningxia, za kterymi nésleduje ¢islo jedince (v praci je pro pirehlednost pouzivano také
oznaceni bez CNU-NX1). Pozitivni a negativni otisky jsou oznaCeny pismeny a a b,
toto oznaceni nezavisi na polarité Zilnatiny.

Celkovy pocet studovanych jedincii je 76, jsou oznaceni Cisly: 600-652, 493, 494,
498-501, 503, 506, 507, 513-518, 520-526, X3, X4. Z toho jsou zafazeni do druhu
Brodioptera sp. n. (57 kusi): 600-639, 651-652, 493, 494, 498-501, 503, 506, 507,
513-518 a do druhu Cyclocelis sp. n. (19 kusi): 640-650, 520-526, X3, X4. Vetsi cast
materialu tvoii pouze izolovana kiidla.

Fosilie byly pozorovany nasucho a pod vrstvou ethyl alkoholu pomoci
stereoskopickych mikroskopti Leica MZ12.5 a Nikon SMZ 645. Kresby kiidelni
zilnatiny a télnich struktur byly vytvofeny pomoci stereomikroskopu Leica MZ12.5
s nastavcem camera lucida, nékteré kresby vznikly v programu Adobe Photoshop 8.0 na
zékladé¢ fotografické dokumentace a soubézném srovnani jedince pod
stereomikroskopem. VSechny fotografie byly pofizeny pomoci digitadlniho fotoaparatu
Canon EOS 550D s makroobjektivy MP-E 65mm a EF-S 60mm. Fotografie byly dale
zpracovany pomoci rastrového grafického editoru Adobe Photoshop 8.0. Vektorové

objekty byly vytvofeny ve vektorovém editoru Inkscape 0.48 (freeware).

Popis materialu

Materiél obou zde zkoumanych druhil je popséan v systematické ¢asti, od kazdého druhu
byl vybran nejlépe zachovany jedinec, u kterého jsou uvedeny a popsany vSechny
rozlisitelné struktury. U dalSich jedinct je uveden stav zachovani jednotlivych télnich
struktur a nékteré rozméry, parametry jejich kiidel jsou uvedeny v tab. 3 a 4 (viz ptiloha
3). Izolovana kiidla jsou zminéna jen v téchto takulkach, kde jsou uvedeny i dostupné

rozmery.
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Kftidelni Zilnatina

Podle Kukalové-Peck (1991) se kiidelni zilnatina v zékladnim planu skladd z osmi
hlavnich Zzilek, které vybihaji z basivenalii artikula¢ni oblasti. Jsou to Zilky: precosta,
costa, subcosta, radius, media, cubitus, anal, jugal. VSechny tyto zilky maji dva sektory
— sektor anteriorni (A; konvexni, oznacuje se +) a sektor posteriorni (P; konkévni,

oznacuje se -). V evoluci se tyto dvé ¢asti mohou spojovat do kment Zilek R, M, Cu.

Zkratky oznacujici jednotlivé Zilky uvedené v potfadi od anteriorniho okraje kitidla po
posteriorni:

C — costa, costalni okraj kiidla

Sc, ScA, ScP — subcosta, anteriorni / posteriorni sektor subcostéalni zilky

R, RA, RP, RP+RA - radius (kmen radidlni zilky, splynuti RA+RP), anteriorni /
posteriorni sektor radialni zilky — Palaeoptera jeSté nemaji vyvinut kmen R, a proto je
pro oblast, kde podél sebe probihaji zilky RA a RP dale v textu pouzivano oznaceni
RA+RP

M, MA, MP — media (kmen medidlni zilky, splynuti MA+MP), anteriorni / posteriorni
sektor medialni zilky

Cu, CuA, CuP - cubitus (kmen cubitalni zilky, splynuti CuA+CuP), anteriorni /
posteriorni sektor cubitalni zilky

A, AA, AP — andlni zilka, anteriorni / posteriorni sektor analni zilky

r-ma, m-cua, r-m — spony, jsou to vyrazné pii¢né zilky spojujici sousedici Zzilky

podélné

Dalsi pouzité zkratky:

LP, LZ, PP, PZ — zkratky pro levé pfedni, levé zadni, pravé piedni a pravé zadni
kiidlo, (pozn. prava a leva strana je u druhu Brodioptera sp. n. popisovana podle
pozitivniho otisku, u Cyclocelis sp. n. nelze vzdy spolehlivé uréit polaritu zilek, leva

a prava kiidla jsou popisovana podle 1épe zachovaného otisku)
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3.4 Geometricka morfometrie

Pro analyzu tvaru kiidel byly zvoleny metody geometrické morfometrie s pouzitim
vyznac¢nych bodi (angl. landmarks). K#idla nabizeji mnoho metodologickych vyhod ve
srovnani s ostatnimi télnimi strukturami. Nejvétsi vyhodou je dvourozmérnost kiidel
(tfeti rozmér je témét zanedbatelny), lze je tak snadno porovnavat mezi sebou. Kiidla
jsou mnohdy také jedinou strukturou, ktera se béhem fosiliza¢niho procesu diky své
odolnosti zachova. Hmyzi kiidla se zachovavaji jak v jantaru, tak i v kompresnich
fosiliich. VéEtSinou je Zilnatina v rdmci rodll pomérné stabilni a jednotlivé zilky vytvareji
na mistech spojeni ide4lni mista pro umisténi vyznanych bodii (Meulemeester a kol.,
2012).

V této praci pouzivané vyzna¢né body jsou u kazdého ze dvou druhti (Brodioptera
sp. n. a Cyclocelis sp. n.) jednozna¢né homologické, homologie vyznaénych bodi mezi

obéma druhy neni dokazana, avSak je velmi pravdépodobna.

3.4.1 Pouzita data

Analyzovana kiidla byla nejdiive vyfotografovana spolu s métitkem (viz podkapitola
3.3 Material). Fotografie byly jednotné oto¢eny bazalni c¢asti kiidla doleva. Pro analyzu
bylo od kazdého jedince vybrano pouze jedno kiidlo (viz tab. 2). U izolovanych ktidel
nebylo mozné urcit, zda je pfedni nebo zadni, tento fakt byl bran v uvahu pfi
vyhodnocovani vysledkii. Vyznacné body byly na fotografie umistény pomoci editoru
programu Morphome3sc 2.0 (program vyvijen na Matematicko-fyzikalni fakulté
Univerzity Karlovy v Praze), tim byly ziskdny soufadnice, které byly dale pouzity
v analyzach.

Jedinci byli rozdéleni do dvou druhti — Brodioptera sp. n. a Cyclocelis sp. n. (viz
kapitola 4 Systematicka ¢ast). Byly vytvofeny celkem tfi soubory vyznacnych bodl
umisténych na kiidlech téchto druhii. Prvni pro analyzu centroidové velikosti byl
vytvoien tak, aby si jednotlivé vyznacné body obou druhti umisténim na kiidle
odpovidaly. Zbyvajici dva soubory byly vytvofeny nezavisle na sobé a obsahovaly
1 vyzna¢né body unikatni pro kazdou skupinu, jeden souhrnny soubor vyznac¢nych bodl
pro Brodioptera sp. n. (celkem 15 vyzna¢nym bodd) a druhy pro Cyclocelis sp. n.

(celkem 13 vyznaénych bodl). Tyto soubory dat uréené pro dalsi analyzy byly dale
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analyzovany zvlast a jsou zalozeny na odliSnych vyznacnych bodech (rozmisténi

vyznacnych bodl na kiidlech viz obr. 16 a 17).

Tab. 1: Prehled kfidel pouzitych pro vSechny analyzy, ¢islo kiidla v analyzach se shoduje s
Cisly v ordinacnim diagramu PCA, P — ptedni kiidlo, Z — zadni kiidlo.

Brodioptera sp. n. Cyclocelis sp. n.
¢islo kiidla v w1 ¢islo kiidla v it
. ¢islo jedince . . Cislo jedince
analyzéach analyzach
1 600 (P) 1 520
2 601 (Z2) 2 521
3 602 (P) 3 525
4 606 (P) 4 526
5 607 5 640
6 609 (P) 6 641
7 612 7 642
8 621 (P) 8 643
9 627 9 644 (P)
10 628 10 646 (2)
11 632 (P) 11 647
12 638
13 493
14 498
15 499
16 501
17 506
18 507

3.4.2 Statistické zpracovani dat

3.4.2.1 Centroidova velikost

Hodnota tézistni velikosti (= centroidova velikost, CS) byla vypocitdna pomoci funkce
Centroid Size Template programu Morphome3cs jako odmocnina ze souctu ¢tvercti nad
ktidlech dvou porovnavanych druhti bylo vybrano 8 shodnych vyznaénych bodi: bod
napojeni scp-ra na ScP (Brodioptera sp. n.) = bod napojeni ScP do RA (Cyclocelis sp.
n.); bod rozdé€leni Zilek RA+RP; bod prvniho rozdéleni vétve RP; bod rozdéleni zilky
M; ptipojeni spony m-cua na M; pfipojeni spony m-cua na CuA; bod rozdéleni zilky Cu
a bod ptipojeni CuA k posteriornimu okraji kiidla.

Krabicové diagramy byly vytvoieny z vypocitané CS pomoci programu Past 2.16
(Hammer a kol., 2001).
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3.4.2.2 Prokrustovska analyza (GPA)

Pro vSechny nasledujici analyzy byly pouzity dva oddélené soubory souradnic
vyznaénych bodi (jeden pro Brodioptera sp. n. a druhy pro Cyclocelis sp. n.). Na téchto
souborech dat byla jednotlivé provedena v programu Morphome3cs (Procrustes
Analysis Template) (napf. Goodall, 1991) zobecnéna prokrustovskd analyza (GPA —
Generalized Prokrustes Analysis). GPA zahrnuje sestaveni pramérného objektu
a otoceni vSech objektl podle n¢j. Dalsi soucasti je normalizace na jednotkovou tézistni
velikost, tato normalizace také zptlisobi, Ze jednotlivé souradnice vyznacnych bodi jsou

vzajemné nezavislé a odstrani vliv velikosti jednotlivych kiidel. Tyto nové vytvorené

soufadnice nazyvame soufadnice prokrustovské.

3.4.2.3 Analyza hlavnich komponent (PCA)

Vysledné tabulky dat (po GPA) byly vlozeny do programu R 2.15.3 (www.r-
project.org), krom¢ zakladni instalace byl pouzit balicek Geomorph 1.1-1 (Adams
a Otarola-Castillo, 2013). V jejich rdmci byla provedena analyza hlavnich komponent
(PCA — Principal Component Analysis) souboru prokrustovskych soufadnic
vyznaénych bodli a vytvofeny ordinacni diagramy. Tato analyza sumarizuje hlavni

gradienty tvarové variability analyzovanych soubort kiidel.

3.4.2.4 Analyza variability vyzna¢nych bodi

Nejprve byly spocitany euklidovské vzdalenosti prokrustovskych soufadnic
jednotlivych vyznaénych bodi u jednotlivych kiidel k soufadnicim jejich t&ézist
(odpovidaji vyznacnym bodim priamérného tvaru ziskané¢ho stejnou analyzou).
Nasledné bylo za pomoci analyzy variance (ANOVA — ANalysis Of VAriance)
vyzna¢ného bodu vys$si nez u jinych. Nulova hypotéza jednocestné analyzy rozptylu
pouze testuje, zda se alespont jedna dvojice vyznacnych bodi od sebe lisi, pro
identifikaci konkrétnich odlisnych dvojic byly proto pouzity post-hoc testy, konkrétné
Tukeyho metoda HSD (Honestly Significant Difference). Jeji vysledky na hladiné
a=0,05 byly sumarizovany do krabicového diagramu za pomoci standardniho
pismenkového kodu. Celd analyza byla véetné testu a vysledné vizualizace provedena

v programu R 2.15.3 v zékladni instalaci.
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3.4.2.5 Zobrazeni deformaci metodou ohybnych plati (TPS)

Pro analyzu dat metodou ohybnych plati (TPS — Thin Plate Spline) byly pouzity stejné
soubory dat jako v ptipad¢ PCA. Tato analyza se obvykle pouziva pro separaci afinnich
(v zésad€ linedrnich transformaci) a neafinnich slozek deformaci potifebnych
k promitnuti jednotlivych objektd do primérného tvaru ziskaného prokrustovskou
analyzou. Pti zkoumani variability v ramci jednotlivych soubort se pak pouzivaji testy
zkoumajici miru odliSnosti neafinnich slozek deformaci (tzv. analyza parcialnich
warpll). Vzhledem k tomu, Ze oba soubory dat pfedstavovaly vzdy jen jeden druh, byla

tato metoda pouzita pouze k vizualizaci variability jednotlivych zkoumanych jedinct.

3.4.3 Vysledky

Vysledky zde prezentovanych analyz by mély napomoci k interpretaci rozdilnych
a shodnych intraspecifickych a interspecifickych jevii v ramci druhti Brodioptera sp. n.

a Cyclocelis sp. n.

3.4.3.1 Srovnani variability centroidovych velikosti

A%

Porovnanim variability téziStnich velikosti (vizualizovanych pomoci krabicovych
diagramd, viz obr. 14) kiidel druhu Brodioptera sp. n. a Cyclocelis sp. n. byla odhalena
vétsi variabilita ve velikosti kiidel u druhu Cyclocelis sp. n., tento druh se vyznacuje
také veEtSi variabilitou zilnatiny (viz kapitola 4 Systematickd ¢ast). Odlehlé hodnoty

pravdépodobné vznikly diky deformacim ktidel.
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Obr. 14: Variabilita centroidové velikosti druhit Brodioptera sp. n. a Cyclocelis sp. n. Barevné
vyznacena Cast vyznacuje 25-75 % hodnot (mezikvartilové rozpéti), vodorovna ¢ara znaci
median hodnot. Svislé usecky nad a pod mezikvartilovym rozpétim se nazyvaji fousy a dosahuji
maximalné do vzdalenosti, ktera se rovna 1,5 nasobku mezikvartilového rozpéti od medianu. Za
touto vzdalenosti se nachazeji odlehlé hodnoty, zde jsou vyznaceny krouzkem.
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3.4.3.2 Vystupy analyzy hlavnich komponent (PCA)

Grafickym znazornénim vysledk PCA jsou ordinac¢ni diagramy (viz obr. 15). Oba
diagramy znazornuji vice nez 50 % variability jednotlivych skupin. Na diagramu
Brodioptera sp. n. nelze objekty rozdélit do n&jakych patrnych skupin, tento vysledek také
podporuje zafazeni vSech jedinci k jednomu druhu. Na diagramu Cyclocelis sp. n. lze

pozorovat vEtsi variabilitu, pfesto se jednotliva kiidla nerozdéluji do jasné odd€lenych skupin.
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Obr. 15: Ordinacni diagramy PCA. Vlevo diagram pro Brodioptera sp. n. — prvni (Axis 1)
a druha (Axis 2) komponenta dohromady vyjadiuji 54,78 % variability, vpravo diagram pro
Cyclocelis sp. n., prvni dvé komponenty vyjadiuji 61,21 % variability (¢isla kiidel odpovidaji
sloupci ¢isla kiidel v analyzach v tab. 1).

3.4.3.3 Variabilita vyznaénych bodi

Vysledky analyzy rozptylu nasledné testované Tukeyho testem odhalily mensi
odliSnosti ve variabilit¢ vzdalenosti jednotlivych skupin vyznaénych bodua
k centroidiim. Krabicové diagramy napomohly k pochopeni vztahii mezi nimi (viz obr.
druhého rozdéleni RP (LM 12). Diivodem odlisnosti mtize byt variabilita poctu vétvi RP
od 3 do 5, jednotlivé body oddéleni vétvi RP se v apexu posunuji podle poctu vétvi.
Stejné vysvétleni je moZné 1 pro vyznacny bod LM 1 druhu Cyclocelis sp. n., variabilita

pozice bodu LM 2 (napojeni zZilky ScP do RA) pravdépodobné souvisi s pozici bodu LM 1.

Variabilita pozice bodu LM 11 (napojeni zilky A do posteriorniho okraje) tohoto druhu miize

Mrwe

terminalni vétve.
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Brodioptera sp. n.
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Obr. 16: Umisténi vyznaénych bodi na kiidle Brodioptera sp. n. (nahofe); variabilita
vyznaénych bodii v ramci 18 analyzovanych kiidel s vyznaCenymi intervaly, kde se s 95%
pravdépodobnosti vyskytuje primérna hodnota, osy jsou soufadnice v prostoru vytvoreném
prokrustovskou analyzou (uprostied); variabilita euklidovské vzdalenosti od centroidl
jednotlivych vyzna¢nych bodid vyjaditena pomoci krabicovych diagramt, vzdalenosti
vyznaénych bodl od jejich tézist oznacené stejnym pismenem (a,b,c) nejsou vzajemné
signifikantné odlisné (dole).
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Cyclocelis sp. n.
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Obr. 17: Umisténi vyznaénych bodu na kiidle Cyclocelis sp. n. (nahote); variabilita vyzna¢nych
bodi v ramci 11 analyzovanych kiidel s vyznacenymi intervaly, kde se s 95% pravdépodobnosti
vyskytuje primérna hodnota, osy jsou soufadnice v prostoru vytvofeném prokrustovskou
analyzou (uprostied); variabilita euklidovské vzdalenosti od centroidl jednotlivych vyznacnych
bodl vyjadiend pomoci krabicovych diagrami, vzdalenosti vyznacnych bodl od jejich t€zist’
oznacen¢ stejnym pismenem (a,b,c) nejsou vzajemne signifikantné odlisné (dole).
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3.4.3.4 Deformace

Interpretaci deformace sité byla alespon ¢astecné objasnéna pficina variability Zilnatiny.
ZeSikmeni pravouhlé sit¢ mlize byt vysvétleno celkovou jednosmérnou deformaci bloku
sedimentu obsahujiciho fosilie (tlak piisobi jednim prevladajicim smérem), které jsou ve
vrstvach uspofadany vétSinou horizontalné po vrstvach (u druhu Brodioptera sp. n.
naptiklad jedinci Cislo 493, 601, 628, 632, u druhu Cyclocelis sp. n. napf. jedinci 520,
643, 647). DalSim druhem deformaci je deformace samotného kiidla pfed fosilizaci,
napiiklad riizné pokrouceni, poskozeni. Castym jevem je mirné zvinéni okraje kiidla.
Jinym typem deformace ovliviiyjici sit’, mize byt jiz vySe zminénd pozice vyznacného

bodu blizko Zilky, kterd ma variabilni pocet vétvi.
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Obr. 18: Pichled deformaci jednotlivych kiidel Brodioptera sp. n. zobrazenych pomoci

metody ohybnych plati (umisténi vyznacnych bodl na ktidle viz obr. 16).
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Obr. 19: Piehled deformaci jednotlivych kiidel Cyclocelis sp. n. zobrazenych pomoci
metody ohybnych plati (umisténi vyznacnych bodl na ktidle viz obr. 17).
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4 Systematicka cast

4.1 Brodioptera sp. n.

Palaeodictyopteroida Bechly,1996
rad Megasecoptera Brongniart, 1885
celed Brodiopteridae Carpenter, 1963
rod Brodioptera Copeland, 1957

Typovy druh: Brodioptera cumberlandensis Copeland, 1957

Brodioptera sp. n.
Tabule I-I1I; text obr. 20-24, 26; tab. 3

Diagnoza: zalozena na rozdilech v kiidelni zilnatin¢. Pfedni okraj kiidla v proximalni
¢asti témet rovny, kiidla se smérem k bazi mirné zuzuji, ScP kon¢i v costalnim okraji,
RA-+RP u baze rovna, RA vybihd do apexu, RP s n¢kolika vétvemi, zilky MA, MP,
CuA a CuP jednoduché, malo pficnych Zilek. Ktidla se zbarvenym apexem (n&kolik
jedincii bez tohoto zbarveni), subcostalni oblast zbarvena a sklerotizovana, ScP konc¢i v
costalnim okraji pfiblizné v distalni tfetiné kiidla, v misté prvniho rozd¢leni zilky RP,
RP se rozd€luje na 3-5 termindlnich vétvi, M je spojena s RA+RP kratkou vyrazné
konvexni sponou r-m (pfimo se napojuje na m-cua), MA je v kontaktu s RP po pomérné
dlouhou vzdalenost, CuA je propojena s M vyrazné konvexni sponou m-cua, 3—4 analni

zilky, pti¢né zilky tvofi podélné dvé uplné tady.

Material: CNU-NX1-600a negativ a CNU-NX1-600b pozitiv: @, téméf kompletni
jedinec, hlava zachovana (oddélenda od prothoraxu), Gstni ustroji neni kompletni, thorax
malo patrny, lze pozorovat artikulaci kiidel, pravé zadni a ob¢ leva kiidla kompletni,
abdomen s ovipozitorem kompletni, na konci abdomenu zachovany cerky.

Rozméry: celkovd délka téla 28,2 mm, rozpéti kiidel 46,4 mm, délka hlavy vcetné
ustniho Ustroji 9,4 mm (Ustni Gstroji neni kompletni), délka thoraxu 8,1 mm, rozméry
jednotlivych ¢asti koncetiny (metathorakalni koncetiny): femur 3,4 mm, patella 0,3 mm,
tibia 5,5 mm, tarsus 2,9 mm, pfedni a zadni kiidla spolu sviraji tthel 17°, celkova délka
abdomenu 18,3 mm, maximalni Siftka 5,0 mm, zachovana ¢ast pravé cerky 17,0 mm

(cerky nejsou kompletni).
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Rozméry kridel: celkova délka kiidla 21,0 mm (LP), 20,3 mm (LZ), 20,7 mm (PZ),
délka zachované casti PP 15,2 mm; Sitka v misté prvniho rozdéleni RP 5,0 mm (LP
aPP), 5,6 mm (LZ a PZ); zbarveni dosahuje zhruba 4 mm od apexu kiidla (hranice
zbarveni neni ostrd); Sc se vidlicovité rozd€luje 11,3 mm (LP), 11,8 mm (PP), 11,0 mm
(LZ), 11,2 mm (PZ) od baze; R se rozdéluje 8,3 mm (LP a PP), 7,5 mm (LZ), 7,0 mm
(PZ) od baze; RP se rozdéluje na tii (LP a LZ) a na ¢tyti (PZ) vétve; prvni rozdé€leni
zilky RP je vzdéleno 13,1 mm (LP s PP), 12,1 mm (LZ) a 12,3 mm (PZ) od baze; MA je
na vzdalenost 1,2 mm (LP a PZ), 0,7 mm (PP), 0,8 mm (LZ), propojena s RP; M se
rozdéluje 6,5 mm (LP), 7,2 mm (PP), 5,8 mm (LZ), 6,0 mm (PZ) od baze; Cu se
rozdéluje 4,2 mm (LP), 4,3 mm (PP), 3,3 mm (LZ), 3,6 mm (PZ) od baze.
Popis: Caput: lze pozorovat lateralni ¢ast hlavy nesouci velmi dlouhé ustni ustroji
slozené z péti styletl, na hlavé patrné vtisky svali ovladajici stylety, napadné klenuty
clypeus a frons.
Thorax: prothorax vyrazné¢ mensi nez mesothorax a metathorax, k boku pterothoraxu
artikuluji kiidla, koncetiny jsou dlouhé, s protahlym femurem a tibii, maji odliSitelnou
patellu a péticlankové tarsy.

Kiidla témef homonomni a hyalinni s vyraznym zbarvenim na apexu kiidla,
k hrudi, zadni ktidla nepatrné Sir$i; anteriorni okraj kiidla témét rovny, v proximalni
¢asti mirn€ konvexné vyklenuty, apex kiidla zakulaceny, posteriorni okraj jen nepatrné
zilky RA+RP a v apikalni polovin¢ kiidla se napojuje do costalniho okraje, subcostalni
pole obdélnikovité, pfed zakon¢enim ScP v costalnim okraji pfitomna kratkd vyrazna
pficna zilka scp-ra, pole mezi ScP a RA je zesilené, sklerotizované; RA+RP probiha
podél ScP a priblizné ve tietiné délky kiidla se rozdéluje na RA a RP; RA se mirné
priblizuje costadlnimu okraji a po napojeni ScP do C se RA k C jiz téméf neptiblizuje
a probiha paralelné az do apexu kde konci v costalnim okraji; RP se po oddéleni od RA
oddaluje costalnimu okraji a d€li se hfebenovité¢ na 3 nebo 4 terminalni vétve, které
vyplnuji apex kfidla; mezi zilkami RA+RP a M je v bazalni ¢asti kiidla velmi kratka
a vyrazn¢ konvexni spona r-m; M probiha od baze velmi blizko vedle RA+RP, za
bodem umisténi spony r-m se za¢ina Zilka M oddalovat od RA+RP a pfiblizn€ na Grovni
rozdéleni RA+RP se zilka M rozdéluje na MA a MP; MA se pfipojuje k RP, délka
propojeni MA k RP je zhruba stejné jako délka ¢asti MA pied pripojenim k RP, MA se

od RP poté odpojuje a probiha vedle prvni oddélené¢ termindlni vétve RP jako
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jednoduchd zilka az k posteriornimu okraji kiidla; MP je také jednoduchd a probiha
podél MA az k posteriornimu okraji kiidla; mezi zilkami M a CuA je napadna silné
konvexni spona cua-m, pfimo se napojuje na sponu r-m; Cu probihd od baze vedle M,
v bazalni tfetin¢ kiidla se déli na CuA a CuP; CuA se pfiblizuje k M a je s ni propojena
sponou m-cua, poté jde nerozdélena az k posteriornimu okraji kiidla stejné¢ jako CuP;
A zilka probiha od baze vzdélena od ostatnich Zzilek, ze spole€ného kmene se v jednom
bod¢ oddéluji 3 vétve A; kiidla maji pomérné malo ptficnych zilek, jsou pravidelné
rozmisténé do dvou podélnych tad, dalsi pticné zilky jsou v apikalni poloviné kiidla
mezi RA a RP.

Abdomen: pomérné Siroky, valcovity, ke konci se mirn€ zuzuje, méa 10 ¢lankt, devaty
a desaty zadeckovy clanek je vice nez dvakrat delSi nez ¢lanky 1-8, z distalni Cést
abdomenu vybiha silné sklerotizované kladélko, mezi osmym a devatym clankem je
umistén gonoporus, ktery obklopuji prvni (vybihajici z 8. ¢lanku) a druhé (vybihajici
z 9. C¢lanku), valvuly tvofi ozubenou fezavou pilku, devaty Clanek je soudeckovitého
tvaru a jsou v ném svalové vtisky, desaty ¢lanek je velmi Stihly a prodlouzeny, na jeho

konci vybiha par dlouhych mnohoc¢lankovych ochlupenych cerk.

Obr. 20: Brodioptera sp. n. — jedinec CNU-NX1-600ab, cerky nejsou zakresleny celé,
zachovala Cast cerkt méfi 17,0 mm, apex pravého predniho kiidla je zrekonstruovan na zaklade
levého.
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Material: CNU-NX1-601a pozitiv a CNU-NX1-601b negativ: &, dobfe zachovaly
jedinec, hlava mén¢ patrnd, piekryta koncetinami, Gstni Gstroji zachovano jen ¢astecné,
thorax zachovan, jednotlivé ¢asti thoraxu od sebe huie rozliSitelné, patrné pripojeni
koncetin k thoraxu, zfetelné dvé koncetiny, zachovano pouze levé piedni a zadni kiidlo,
piedni je oddéleno od prothoraxu, abdomen kompletné zachovany, l1ze pozorovat samc¢i
genitalie — forceps a v naznaku i dalsi struktury, zachovéana jen mala ¢ast cerk.

Rozméry: celkova délka téla 19,0 mm, odhadované rozpéti kiidel 41,3 mm.

Material: CNU-NX1-602a pozitiv a CNU-NX1-602b negativ: &, kompletni dobie
zachovaly jedinec, hlava vyborné rozliSitelna, ustni ustroji kompletni, lze pozorovat
dlouhé¢ maxilarni palpy a velmi dlouha nitovitd tykadla, thorax dobife zachovany,
prothorax posSkozeny, obé prothorakdlni koncetiny velmi dobfe zachované, vcetné
bazalnich ¢asti, mezothorakalni koncetiny téz dobte zachovalé, prekryté prvnim parem
kiidel, metathorakalni koncetiny prekryty caste¢né¢ abdomenem, artikulace kiidel
k thoraxu mén¢ patrna, kompletné zachovéana vSechna c¢tyti kiidla v ptirozené klidové
poloze téméf kolmo od téla, abdomen dobife zachovany, apikalni ¢ast abdomenu
poskozena, patrny pouze jeden gonopod, z posteriorniho okraje 10. ¢lanku vybihd par
velmi dlouhych mnohoclankovych cerku.

Rozméry: celkova délka téla 20,6 mm, rozpéti kiidel 41,0 mm, délka hlavy vcetné

ustniho Ustroji 11,0 mm, minimalni délka cerkd 19,1 mm.

Material: CNU-NX1-605a negativ a CNU-NX1-605b pozitiv: &, silné deformovany
jedinec, hlava patrna, ustni ustroji ptekryto koncetinami a k#idly, thorax méné patrny, tii
koncetiny pomérné dobie zachovany, z vétsi ¢asti zachovana 2 kiidla v poloving silné
deformovana, kiidla postrddaji zbarveni, abdomen kompletné zachovany, v apikalni
¢asti abdomenu patrny jeden gonopod.

Rozméry: odhadované rozpéti kiidel 37,7 mm.

Material: CNU-NX1-606 pozitiv: dobfe zachovany jedince, hlava patrnd z lateralniho
pohledu, Ustni Ustroji sméfuje podél okraje pfedniho kiidla, Gstni Gstroji kompletni,
dobfe zachované vSechny thorakalni ¢asti, pozorovat lze tfi koncetiny, na jedné lze
rozeznat tarsus s drapky (prothorakalni koncetina), kiidla zachovana pouze dvé, levé
piedni a ¢ast zadniho, jsou zachované pouze 2 ¢lanky abdomenu.

Rozméry: odhadované rozpéti kiidel 40,4 mm, délka hlavy vcéetn€ tustniho ustroji

10,5 mm.
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Material: CNU-NX1-609a negativ a CNU-NX1-609b pozitiv: 9@, celkové dobie
zachovaly jedinec s vyborn¢ zachovalou hlavou nesouci velké slozené oci, napadny
klenuty clypeus, Ustni Ustroji zfetelné, méné patrny thorax, lze rozliSit pouze nékolik
hrudnich koncetin, 1ze pozorovat vSechna (dosti deformovand) zcela hyalinni kiidla, jen
levé zadni kiidlo kompletni, abdomen dobie viditelny, chybi ¢ast posledniho ¢lanku
s cerky, zoubkovany ovipozitor zietelny.

Rozméry: celkova délka téla 19,9 mm, odhadované rozpéti kiidel 44,4 mm, délka hlavy

véetné ustniho ustroji 9,2 mm.

Material: CNU-NX1-610a negativ a CNU-NX1-610b pozitiv: &, dobfe zachovany
jedinec, hlava zachovand jen Céstecné, vSechny casti thoraxu dobie zachované, lze
rozliSit pouze bazalni ¢asti n€¢kolika prekryvajicich se koncetin, kiidla jsou zachovéana
pouze dvé v nepuvodni poloze, vyborn¢ zachovany abdomen se sam¢imi genitaliemi
v apikalni ¢asti, Ize dobie pozorovat jednotlivé abdominalni ¢lanky, patrné distalnimi
¢astmi se prekryvajici forceps, ¢ast ochlupenych cerkli zachovana.

Rozméry: celkova délka téla 19,6 mm délka abdomenu 12,6 mm, Sitka 3,6 mm.

Material: CNU-NX1-613a pozitiv a CNU-NX1-613b negativ: @, dobfe zachovany
jedinec, hlavu nelze rozlisit, prothorakalni koncetiny zfetelné, thorax patrny, fragmenty
ktidel, téméi kompletné je zachované pouze jedno kiidlo s body oddé€leni terminalnich
vétvi RP3 blizko sebe, kompletné¢ zachovaly abdomen s dobfe rozliSitelnym
ovipozitorem, je mozné rozlisit jednotlivé valvuly, na konci abdomenu je vidét jen

nékolik ¢lanka cerku.

Material: CNU-NX1-614a negativ a CNU-NX1-614b pozitiv: fragmentarné
zachovany jedinec, detailni struktrury nezachovény, v ndznaku zachovana hlava
s Gstnim Ustrojim, patrnd vSechna ctyfi kiidla, zachovany tfi abdominalni ¢lanky.

Rozméry: odhadované rozpéti kiidel 36,5 mm, délka hlavy véetné Ustniho ustroji 8,3

mm.
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Material: CNU-NX1-615a negativ a CNU-NX1-615b pozitiv: dobfe zachovany
jedinec, patrnd hlava s velmi dlouhym ustnim Ustrojim, thorax zachovany, zietelné
pouze koncetiny prothoraxu, leva prothorakélni koncetina vyborné zachovand, vSechna
¢tyti kiidla jsou oddé€lena od pterothoraxu, lze pozorovat pouze dosti deformované
bazalni Casti kiidel, zachovanych 5 abdominalnich ¢lankd.

Rozméry: odhadované rozpéti kiidel 36,5 mm, délka hlavy vcetné Ustniho ustroji 13,7

mm, délka thoraxu 6,5 mm.

Material: CNU-NX1-617 pozitiv: &, vyborné zachovany jedinec, hlava velmi dobie
rozlisitelna, Gstni ustroji kompletné zachované, vSechny ¢asti thoraxu dobfe zachované,
lze pozorovat artikulacni sklerity, zachované baze levych kiidel a témét kompletni
prava kiidla, nékteré koncetiny caste¢né prekryvaji abdomen, cely abdomen je velmi
dobte zachovany, hranice abdomindlnich ¢lanki se daji vyborné rozlisit, sam¢i genitalie
vcetné gonopodu Ize pozorovat z ventralniho pohledu, cerky jsou zachovany ¢astecné.

Rozméry: celkova délka téla 21,2 mm, odhadované rozpéti kiidel 45,8 mm, délka hlavy
vcetné ustniho Ustroji 11,6 mm, délka thoraxu 4,7 mm, celkovad délka abdomenu 11,3

mm, maximalni Sifka 3,9 mm.

Materidl: CNU-NX1-621a pozitiv a CNU-NX1-621b negativ: dobie zachovany
jedinec, hlava zachovana vcetn¢ dlouhych nitovitych tykadel, Gstni ustroji kompletné
zachované, patrny thorax, metathorax zachovan jen ¢astecné, artikulacni sklerity méné
patrné, koncetiny prothoraxu sméfuji dopfedu k hlavé, mezothorakalni koncetiny jsou
slozené pod télem a casteCné piekryvaji predni par kiidel, metathorakalni koncetiny
zachovany jen castecné, zachované jsou bazalni Casti vSech kiidel, levé predni kiidlo
kompletni, ktidla jsou v piivodni klidové poloze, abdomen nezachovan.

Rozméry: odhadované rozpéti kiidel 42,2 mm, délka hlavy vcéetn€ ustniho ustroji 12,1

mm, délka tykadel 8,1 mm, ptedni a zadni kiidla spolu sviraji thel 16°.
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Obr. 21: Brodioptera sp. n., CNU-NX1-621ab (LP) — kresba kfidla s vyznagenou oblasti

propojeni zilek MA+RP a s vyznacenou vyraznou pti¢nou zilkou scp-r.

Material: CNU-NX1-624a pozitiv a CNU-NX1-624b negativ: @ dobfe zachovana
apikalni ¢ast jednoho kiidla a oddéalena posteriorni ¢ast zadeCku s dobfe zachovanym
ovipozitorem (pravdépodobné patii jednomu jedinci), zachovana ¢ast 7. abdominalniho
¢lanku a dale cely 8., 9. a 10. (protahly) ¢lanek, mezi 7. a 8. lankem vychazi ovipozitor
s dobfe patrnymi valvulami V1, V2, na poslednim 10. abdomindlnim c¢lanku lze
pozorovat nékolik ¢lankl ochlupenych cerkd.

Rozméry: délka valvul V1 a V2 ovipozitoru 10,6 mm.

Material: CNU-NX1-632 negativ: vyborn¢ zachovany jedinec, dobfe zachovana hlava
véetné kompletniho ustniho Ustroji, 1ze pozorovat o¢i, klenuty clypeus, jeden maxilarni
palpus a cast anteny, thorax dobie zachovany, metathorax nekompletni, z vétsi Casti
jsou zachované dvé koncetiny, lze pozorovat vSechny koncetiny, zachovana obé
kompletni prava kiidla postradajici jakékoli zbarveni, abdomen nezachovan.

Rozméry: délka hlavy vcetné ustniho ustroji 6,8 mm, délka maxilarni palpy 2,9 mm

Material: CNU-NX1-635 negativ: dobie zachovany jedinec, hlava zachovana ¢astecné,
vSechny ¢asti thoraxu vyborné zachovany, koncetiny jsou zachovany jen v naznaku,
patrné bazalni casti vSech kiidel vcetné artikulacnich skleritti, pravé zadni kiidlo
kompletni, zachovano 5 abdominalnich ¢lankd.

Rozméry: odhadované rozpéti kiidel 36,1 mm, délka thoraxu 5,4 mm.

Material: CNU-NX1-638 pozitiv: hlava nezachovana, vSechny ¢asti thoraxu zachovany
pomérné dobfe a kompletné zachovano pravé zadni kiidlo s dobfe patrnymi

artikula¢nimi sklerity.
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Material: CNU-NX1-493a pozitiv a CNU-NX1-493b negativ: @, dobfe zachovany
jedinec, hlava neni patrnd, patrné vSechny casti thoraxu, zachovdna dv¢ kiidla, pravé
kiidlo témét kompletni bez malé €asti apexu, bazalni polovina levého kiidla, patrné
artikulacni sklerity, kfidla odlomena od thoraxu, koncetiny nejsou patrné, abdomen
zachovan témét cely, posledni 10. abdomindlni ¢lanek s cerky kompletné chybi,

zachovan téméf cely ovipozitor, apikalni ¢ast neni viditelna.

Material: CNU-NX1-494a pozitiv a CNU-NX1-494b negativ: &, dobie zachovany
jedinec, hlava zachovana jen z ¢asti, zachované vSechny ¢asti thoraxu, viditelné bazalni
¢lanky nékolika koncetin, t¢éméi kompletné zachované jedno ktidlo, zachovany vSechny
abdominalni ¢lanky vcetné nékolika ¢lankt cerkli na poslednim clanku, dobfe zietelné
vSechny ¢asti samcich genitalii.

Rozméry: délka thoraxu 4,9 mm, délka abdomenu 12,3 mm.

Material: CNU-NX1-500a negativ a CNU-NX1-500b pozitiv: dobfe zachovany
jedinec, hlava kompletné zachovana, lze pozorovat z lateralniho pohledu, ustni ustroji
sméfuje nad pravé predni kiidlo, thorax kompletni, velmi dobfe zachovana
metathorakalni koncetina, 1ze pozorovat artikulacni sklerity a bazalni ¢asti vSech kiidel,
posteriorni ¢asti abdomenu nezachovana, patrnych 7 abdominalnich ¢lankd.

Rozméry: délka thoraxu 6,3 mm.

Material: CNU-NX1-506 negativ: J&, dobie zachovany jedinec, hlava nezachovana,
thorax patrny jen v ndznaku, zachovana 3 kiidla, jedno kiidlo zachovdno témér
kompletné, abdomen deformovany, v§echny abdominalni ¢lanky patrné, samci genitalie

viditeln¢ z ventralniho pohledu.

Material: CNU-NX1-650a a CNU-NX1-650b: @, jedinec zachovaly bez k¥idel, hlava
neni jasn¢ odliSitelna, bazalni ¢asti Ctyt koncetin dobfe patrné, zachovaly abdomen bez

apikalni ¢asti s nekompletné zachovalym ovipozitorem.
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Material: CNU-NX1-651a a CNU-NX1-651b: ?, jedinec zachovaly bez ktidel, t€lni
struktury viditelné z laterdlni strany, hlava vyborné zachovald s viditelnymi stylety
ustniho Ustroji a patrnymi svalovymi vtisky, thorax zachovan kompletné, patrné pouze
dvé témet kompletni koncetiny, viditelné vSechny abdominalni ¢lanky, véetné dlouhého

rovného ovipozitoru, na konci abdomenu zachovany jen 4 ¢lanky cerky.

Rozméry: celkova délka téla 28,8 mm, délka hlavy véetné tstniho ustroji 16,1 mm,
délka thoraxu 9,1 mm (2,0 mm prothorax, 3,5 mm mesothorax, 3,6 mm metathorax),
délka abdomenu 19,8 mm, maximalni Sitka 4,7 mm, délka valvul V1 a V2 ovipozitoru

7,5 mm.
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4.1.1 Diskuze

4.1.1.1 Kv¥idelni Zilnatina

Spole¢né znaky dosud znamych druht rodu Brodioptera a v této praci zkoumaného
druhu Brodioptera sp. n., na zaklad¢ kterych mohl byt druh do rodu zatazen jsou: ptedni
okraj kfidla v proximalni casti téméf rovny, zadni okraj nepatrné¢ prohnuty, apex
zakulaceny, kiidla se smérem k bazi jen mirné zuzuji, ScP konci v costalnim okraji,
RA-+RP u baze rovna, RA vybiha do apexu, RP se rozd¢luje na nékolik terminalnich
vétvi, Zilky MA, MP, CuA a CuP jednoduché, malo pti¢nych Zzilek.

Kfidla dvou dosud popsanych druhti — Brodioptera cumberlandensis (délka kiidla
17 mm, Sitka 4,5 mm) a B. stricklani (délka kiidla 25 mm, $itka 8 mm) jsou hyalinni,
nemaji zadné zbarveni. Na rozdil od nich ma Brodioptera sp. n. tmavé zbarvené apexy
kiidel (jedinci 605, 609 a 632 postradaji jakékoli zbarveni), délka kiidla se pohybuje
vintervalu 17-24 mm, Sitka 4-6 mm. Vyraznd korugace zilek je patrna
u B. cumberlandensis a Brodioptera sp. n. (u B. stricklani neni patrna pravdépodobné
z diivodu odligného zptisobu zachovani). Zilky MA a CuA nejsou u Brodioptera
cumberlandensis a B. stricklani v kontaktu se sousednimi zilkami RP a M, zilka MA
druhu B. cumberlandensis se vSak mnohem vice pfiblizuje RP nez u druhého druhu.
Naproti tomu je u vSech jedinct druhu Brodioptera sp. n. zilka MA piimo propojena
s RP a zilka CuA je s M propojena vyrazné¢ konvexni sponou m-cua (tato spona se
pfimo napojuje na velmi kratkou konvexni sponu r-m). Posteriorni vétev subcostalni
zilky druhu B. cumberlandensis kon¢i v costalnim okraji v distalni tfetiné kiidla
(distalné od prvniho rozdé€leni zilky RP), zatimco ScP B. stricklani konéi piiblizné
v polovin¢ kiidla (proximalné¢ od prvniho rozdéleni zilky RP) podobné jako
u Brodioptera sp. n. Zilky RA+RP, M a Cu se u druhu B. stricklani rozdé&luji vyrazné
distalné oproti B. cumberlandensis a Brodioptera sp. n.. Zilka MA B. stricklani
v proximalni ¢asti nevybiha tak ostfe jako u B. cumberlandensis, MA Brodioptera sp. n.
vybiha velmi ostfe a spojuje se s RP. Analni oblast B. stricklani a Brodioptera sp. n. je
§irsi nez u B. cumberlandensis. Zatimco u B. cumberlandensis lze pozorovat pouze

jednu analni zilku, B. stricklani ma 3 vétve A a Brodioptera sp. n. 3—4 vétve.
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Shodné prvky v kiidelni Zilnatiné s ostatnimi ¢eledémi

Carpenter (1963) ve své praci uvadi moznost piibuznosti ¢eledi Brodiopteridae
s Corydaloididae a Sphecopteridae, ale tuto myslenku blize nezdivodnuje (v t&€ dobé
mél vSak k dispozici pouze nekompletni izolované kiidlo druhu B. cumberlandensis).
Brodiopteridae charakterizuji znaky, které se v ramci fadu Megasecoptera piili§ Casto
nevyskytuji. K témto znakim patii v prvni fad¢ absence stopkovité baze ktidla, zilky
MA, MP, CuA, CuP jsou jednoduché, velmi ojedinély je také zptsob vétveni andlni
zilky (viz obr. 22).

Celed Corydaloididae sdili s Brodiopteridae tyto znaky: RP ma nékolik
termindlnich vétvi, CuA a CuP jsou jednoduché. VétSina znakl je vSak odlisna,
Corydaloididae lze charakterizovat témito znaky: tvar kiidla trojuhelnikovity, apex je
ostie zaSpicatély, MP se vidlicovit¢ déli na dvé vétve, andlni zilky se hiebenovité
oddéluji, CuA je propojena s M. Znaky celedi Sphecopteridae budou popsany dale.
Nejvice spole¢nych znakt sdili Brodiopteridae s ¢eledi Xenopteridae: vétve analni zilky

se oddé€luji z jednoho bodu, protahld kiidla se zakulacenym apexem, costalni pole

3mm A1

Obr. 22: Brodioptera sp. n., CNU-NX1-503 — kresba bazalni poloviny izolovaného kiidla
s vyznacenymi sponami.

4.1.1.2 Caput

Morfologie hlavy Palacodictyopterida je pomérné dobfe prostudovand (viz obr. 5,

Kukalova-Peck, 1985, 1992, 2008) a je spole¢nd pro vsechny fady. Délka ustniho
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ustroji se vSak v ramci Palaeodictyopterida liSi (viz kapitola Palaecodictyopteroida).
Vramci Megasecoptera je morfologie hlavy zndmé u cCeledi Protohymenidae,
Mischopteridae a Bardohymenidae. Protohymenidae maji Ustni Ustroji velmi kratké,
tykadla jsou dlouhd mnohoclankovd a nitovitd, hlava Mischoptera je ve srovnani
s télem velmi mala a nese kratkd tykadla — ustni ustroji neni zndmé (Carpenter, 1951;
Kukalovéa-Peck, 1971). Hlava Bardohymenidae je velmi mal4, kratkd a Siroka
s vy¢nivajicima o¢ima z obrysu (Kukalova-Peck, 1971).

Hlava s ustnim ustojim neni u druhu Brodioptera stricklani zachovana zietelné, je
vSak ziejmé, ze Ustni ustroji je taktéz styletovitého typu (Nelson a Tidwell, 1987).

Na hlav¢ Brodioptera sp. n. je patrné velmi dlouhé Gstni Gstroji, které tvoii priblizné
80 % délky celé hlavy. VSechny stylety Ustniho Ustroji jsou rozliSitelné, maxilarni palpy
dosahuji (jedinec 632, 651) poloviny délky celého ustniho ustroji. Tykadla jsou dlouha
nitovitd a jsou mirné delsi nez ustni Gstroji (jedinec 602). Velmi napadnou strukturou je

klenuty klypeus a velké o€i (napft. jedinec 609).

4.1.1.3 Thorax

Thorax Megasecoptera byl popsan u zastupct Celedi Mischopteridae, Protohymenidae
a Bardohymenidae. Prothorax druhu Mischoptera nigra je opatien n¢kolika vyraznymi
trny (podobny prothorax je zndm u Celedi Aspidothoracidae), segmenty pterothoraxu
jsou celkové vétsi a bez trnil, znamé jsou pouze velmi kratké prothorakélni koncetiny
(Carpenter, 1951). Podle rekonstrukce Kukalové-Peck (1971) jsou tergity thoraxu rodu
Protohymen sklerotizované a vybihaji v anteriorni ¢asti v rohy mitici do stran, taktéz
jsou zndmé pouze velmi kratké koncetiny prothoraxu. Thorax Bardohymenidae se
skladd z lichobéznikovitého prothoraxu a velmi Sirokych segmentli pterothoraxu,
koncetiny jsou pomérné kratké (Kukalové-Peck, 1972).

Tergity thoraxu Brodioptera sp. n. jsou silné sklerotizované a smérem do stran
vybihaji v rohy. V misté vrcholl téchto rohil na pterothoraxu artikuluji kidla. Prothorax
je lichobé&znikovitého tvaru a mé polovicni délku nez jednotlivé segmenty pterothoraxu,
které jsou také SirSi. Koncetiny jsou velmi dlouhé, nejdelSi Casti je tibia, femur je
piiblizné o jednu ctvrtinu krat$i. Coxa je spiSe kratka a robustni, patrny je 1 Siroky
trochanter, mezi femurem a tibii se nachazi népadné patella. Tarsus dosahuje délky
poloviny tibie a skladd se z péti ¢lanki, z nichz posledni nese par drapki. Bazalni

tarsalni clanek je SirSi a delsi nez ¢tyfi dalsi ¢lanky, které jsou téméet homonomni.
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4.1.1.4 Artikula¢ni sklerity

Pteralia jsou kiidelni artikula¢ni sklerity (také prealarie ¢i axilarie) (Kukalova-Peck,
2008). Dorzalni pteralia se déli na Ctyfi sloupce (sefazené od nejblizSich k thoraxu):
prvni dva — proxalare a axalare jsou fragmenty epicoxalni pleury, fulcalare jsou
fragmenty baze kiidelniho exitu a basivenale jsou sklerotizované dutiny pro proudéni
hemolymfy. Ventralni pteralia se sklddaji z basalare a subalare, které ptfedstavuji
fragmenty epicoxalni pleury, kterd splynula pod kiidlem poté co se piemistila nad
kiidlo. Pteralia se v horizontdlnim smeéru déli na osm fad dle zilek, které z nich
vychézeji: precostalni, costalni, subcostalni, radidlni, medialni, kubitalni, analni,
jugélni.

Podle Kukalové-Peck (1974a) je stavba artikulacnich skleriti jednim z mala znak,
které odlisuji fad Megasecoptera od Palacodictyoptera. Sklerity byly popsany na druhu
sklerity Brodioptera sp. n. se od nich v$ak zieteln¢ 1isi. Lze na nich rozeznat tii sloupce:
axalare, fulcalare a basivenale. Jednotlivé fady skleriti nelze od sebe jednoznacné

odlisit.

axalare

basivenale

fulcalare

1 mm

Obr. 23: Brodioptera sp. n. CNU-NX1-503 — detailni kresba artikula¢nich skleritti
izolovaného kridla
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4.1.1.5 Abdomen

Abdomen Megasecoptera je obecné valcovity, pomérné Stihly a sklada se z deseti
¢lankd, jehoz posledni ¢lanek nese par dlouhych mnohoclankovych cerk.

Abdomen druhu Brodioptera stricklani je mnohem kratsi nez u Brodioptera sp. n.,
je dlouhy 2/3 délky kiidla. Desaty abdominalni ¢lanek je prodlouzeny. Cerky dosahuji
délky dokonce dvounasobku délky téla.

Abdomen Brodioptera sp. n. je valcovity, sklada se z deseti abdominalnich ¢lanka
aje priblizn¢ stejné dlouhy jako kfidla. Délka prvnich osmi ¢lanki je pfiblizné¢ 1/3
jejich Sitky, devaty Clanek je u samic dvakrat delsi nez ¢lanky 1-8 (také je mnohem
vyssi, protoze jsou v ném umistény svaly ovladajici ovipozitor), u samcil je nepatrné
krat$i. Desaty ¢lanek je velmi Stihly, jeho Sitka je polovinou Sifky ¢lankd 1-8, u samic
je stejné dlouhy jako devaty, u samct je o néco delsi nez devaty ¢lanek. Na konci
abdomenu vybihd par ochlupenych dlouhych mnohoclankovych cerka. Cerky jsou
nejlépe zachovany u jedince 602, jejich délka dosahuje délky téla (bez tstniho Ustroji),
ale mohly byt i delsi. Jednotlivé c¢lanky cerkii jsou valcovité, jejich Sitka je
dvojnasobkem délky a minimalni pozorovany pocet je kolem 60 ¢lankt (viz napft. obr.

24).

4.1.1.6 Samci genitalie

Nelson a Tidwell (1987) podotykaji, ze samci genitalie Brodioptera stricklani se
napadné podobaji genitaliim recentnich jepic. Carpenter (1939) popisuje saméi genitalie
Celedi Protohymenidae (Megasecoptera) a uvadi podobnost s recentnimi jepicemi.
Kukalova-Peck (2008, 27) ve své praci upozoriiuje na podobnost samcich genitalii
Diaphanopterodea a recentnich jepic ¢eledi Siphlonuridae.

Samci genitélie jepic se skladaji ze subgenitalni desticky (= styliger neboli baze
forceps), kterd vybiha z posteriorniho okraje sterna 9. abdominélniho clanku.
Z posteriorniho okraje styligeru vybihaji ¢lankované styli (forceps neboli gonopody),
které samec pouziva pii kopulaci k obejmuti a pfidrzeni abdomenu samice. Dalsi ¢asti
genitalii je penis, ktery se vétSinou skladd ze dvou lalokli a je umistén dorzo-medidlné
na subgenitanni desticce. Penis je v ramci Ephemeroptera tvarové velmi variabilni,
casto nese rizné vybézky a ostny (Bauernfeind a Soldan, 2012).

Samc¢i genitalie Diaphanopterodea byly popsany v praci Kukalové-Peck (1992), ale

podle nasledné revize materidlu Rasnitsyna a Novokshonova (1997) jsou jeji
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rekonstrukce neptfesné. Genitalie jsou umistény pod 8.—10. abdominalnim c¢lankem,
ktery mirné ptfesahuji (Diaphanopterodea maji posledni desaty ¢lanek mnohem kratsi
nez devaty). NejvyraznéjSimi strukturami jsou dlouhé gonocoxae (proximalni c¢ast
forceps), které jsou pohyblivé spojené s gonostyli (distalni ¢ast forceps), méné vyraznou
a obtizné identifikovatelnou strukturou jsou pravdépodobné dva laloky rudimentalniho
penisu. Kukalova-Peck (1992) popisuje kromé clankovanych forceps také
sklerotizovany penis a mén¢ sklerotizované gonapofyzy.

Stavba genitalii Protohymenidae je ndpadné podobna genitaliim Diaphanopterodea
a recentnich jepic. Carpenter (1939) ji popisuje na druhu Permohymen schucherti
Tillyard, 1924. Genitalie se skladaji z dvouclankovych péarovych forceps (distalni
¢lanky nesou otisky malych vybézkll) a parovych mensich vybézkli (penis), obé
struktury jsou zfejmé homologické s forceps a penisem recentnich jepic.

Genitalie druhu Brodioptera stricklani se podle prace Nelsona a Tidwella (1987)
skladaji z lateraln¢ umisténych forceps a medidlné¢ umisténych gonapofyz, ani jedna
struktura nejevi ¢lankovani.

Samci genitalie druhu Brodioptera sp. n. se nejvice podobaji genitaliim zastupct
Celedi Protohymenidae. Na né€kterych jedincich Brodioptera sp. n. (napi. 494, 617, viz
obr. 24) jsou sam¢i genitalie pomérné dobife zachované. Patrné vychazeji mezi 8. a 9.
abdominalnim ¢lankem. Skladaji se z dlouhych zahnutych forceps, které se rozdéluji
stejné jako u Protohymenidae a Diaphanopterodea na proximdlni gonocoxae
s pohyblivé napojenymi distalnimi gonostyli. Penis mé& dva laloky, které jsou
proximaln¢ piiblizené¢ a distalné se jejich vrcholy oddaluji. Jiné struktury nelze

identifikovat.
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gonocoxa

penis

gonostylus

2mm cercus

Obr. 24: Brodioptera sp. n. CNU-NX1-617 (vlevo) a CNU-NX1-494ab (vpravo) — kresby
samcich genitalii, ¢isla 7-10 oznacuji abdomindlni ¢lanky.
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4.1.1.7 Samici genitalie — ovipozitor

Ovipozitor Brodioptera sp. n. je jednozna¢né endofytického typu a velmi se podoba
ovipozitoru zéastupcti Diaphanopterodea (Kukalova-Peck, 1992) a Odonata. Podobné
stavby je 1 ovipozitor druhu Permohymen schucherti (Celed Protohymenidae,
Megasecoptera) (Carpenter, 1939).

Endofyticky ovipozitor se objevuje u mnoha recentnich Odonata. Maji ho vSichni
zastupci podiddu Zygoptera, vétSina Aeshnidae (podidd Anisoptera) a reliktni rod
Epiophlebia (Matushkina a Lambret, 2011). Ovipozitor Odonata je v¢etné jeho osvaleni
velmi dobfe prostudovan dokonce 1 u larev (napt. Matushkina, 2008). Samic¢i genitalie
Odonata s endofytickym ovipozitorem se skladaji z bazalni desticky ovipozitoru, dvou
para valvul fezacich a jednoho paru valvul krycich. Bazalni desticka je slozena ze tii
splynulych skleritii a spojuje prvni valvuly s sternitem 8. ¢lanku a tergitem 9. ¢lanku.
Pravé fezaci valvuly jsou Ctyii, dohromady se spojuji pomoci podélnych ryh. Dorzalné
umisténé prvni valvuly (V1) jsou vybéZkem 8. sternitu, na n€ nasedaji vybézky 9.
sternitu — druhé valvuly (V2). Apikdlni ¢asti obou valvul jsou opatfeny pilkou, ktera
slouzi k naruseni rostlinnych pletiv. Mezi nimi se nachazi gonoporus. Nepravé tieti
valvuly (V3) v klidové pozici kryji pravé valvuly. Endoskeletalni ¢ast V3 je opatiena
dvéma vybézky, na které se upinaji svaly. Ventralni okraj vn&j$i Casti V3 je opatien
fadou zubt (carina), o které se samice opira béhem ovipozice. Na apexu V3 je umistén
stylus s mnohymi senzilami na povrchu, diky némuz mize samice posoudit vhodnost

substratu pro nakladeni vaji¢ek (viz obr. 25; Matushkina a Lambret, 2011).

elongated sclerite =

posterior part of Ga

Obr. 25: Lestes macrostigma (Eversmann, 1836) z podiadu Zygoptera — ovipozitor, snimKy ze
skenovaciho elektronového mikroskopu, vlevo lateralni pohled, vpravo lateralni pohled —
prifez; Lam — bazalni desticka; aAp, pAp — endoskeletalni vybézky tieti valvuly; St — stylus;
carina — fada zubi (pfevzato Matushkina a Lambret, 2011).
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Samici genitalie Diaphanopterodea jsou velmi podobné stavby jako ovipozitor Odonata.
Kukalova-Peck (1992) oznauje strukturu nasedajici na V1 a V2 jako gonocoxit.
V praci Rasnitsyna a Novokshonova (1997) je tato struktura uvadéna jako druhy
valvifer, ktery kryje jen 70 % ovipozitoru.

Ovipozitor ¢eledi Protohymenidae (Megasecoptera) 1ze stavbou ptipodobnit ovipozitoru
Diaphanopterodea (viz obr. 7), pfestoze je zachovan u druhu Permohymen schucherti
jen v naznaku (Carpenter, 1939). Vorkutia dimina Novokshonov, 1998 (Eeled’
Vorkutiidae, Megasecoptera) se vyznacuje relativné kratkym a bazdlné rozSifenym
ovipozitorem (Novokshonov, 1998).

Ovipozitor Brodioptera sp. n. se tedy nejvice podoba ovipozitoru
Diaphanopterodea. Valvuly 1 a 2 jsou vSak rovné a velmi dlouhé, dosahuji az
k posteriornimu okraji 10. abdominélniho ¢lanku a v apikalni ¢asti jsou ozubené. Nad
nimi se nachazi taktéz velmi dlouha parova struktura, pravdépodobné homologicka tieti
valvule Odonata. Tyto valvuly (V3) jsou nepatrné¢ delsi nez VI a V2 a kryji je.
U jedince 613 (viz obr. 26) je napadné zoubkovani ventralniho okraje V3. Oproti
Odonata a Diaphanopterodea vsak nejsou na této struktufe zadné styli a nelze

identifikovat struktury umisténé u baze V1 a V2.

Obr. 26: Brodioptera sp. n., CNU-NX1-613ab (nahoic) a CNU-NX1-651ab (dole) — kresby
samicich genitalii.
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4.2 Cyclocelis sp. n.

celed Sphecopteridae Carpenter, 1951
rod Cyclocelis Brongniart, 1894

Typovy druh: Cyclocelis chatini Brongniart, 1894

Cyclocelis sp. n.
Tabule IV-V; text obr. 27-29; tab. 4

Diagnéza: zaloZzena na rozdilech v kiidelni Zilnating. Stihl4 stopkovita kiidla, RP se od
RA oddéluje v bazalni poloviné kiidla, RP se tfemi termindlnimi vétvemi, MP hluboce
vidlicovité vétvend, vSechny ostatni zilky jednoduché (naznak rozvétveni CuP), pficné
zilky rovné, rozmisténé v fadach, piedni i zadni kiidla maji tmavé zbarveni se svétlymi
skvrnami. Na obou kiidlech jsou zilky RP a MA propojen¢ a zilka M je spojena s CuA
kratkou pfi¢nou zilkou (spona m-cua). Kiidla bez zbarveni , ScP kon¢i v RA distalné za
polovinou kiidla, proximalné od prvniho rozdé€leni Zilky RP, RP se rozdéluje na 3-5
terminalnich vétvi, MA je spojena s RP sponou r-ma (nebo je MA v jednobodovém
kontaktu s RP), CuP je jednoducha nebo se déli na 2-3 vétve (variabilni i v ramci
jednoho jedince), A ma jednu hlavni vétev (rozdéluje se na 3—5 dalSich vétvi), pficné

zilky tvoti podélné dve netplné fady.

Material: CNU-NX1-644a a CNU-NX1-644b: @, pomérné dobte zachovany jedinec,
l1ze rozpoznat hlavu bez zachovaného ustniho ustroji, prothorax zachovan v naznaku,
pterothorax ani koncetiny nejsou zachovany, zachovany bazalni Casti obou levych
kiidel, pravé ptedni a pravé zadni kiidlo témét kompletni, tvar kiidel je deformovan,
abdomen zachovdn jen v nédznaku, z proximalni ¢asti abdomenu vyristd napadny
sklerotizovany ovipozitor, z abdomenu vybihd par ochlupenych mnohoclankovych
cerkll

Rozméry: ptiblizna celkova délka téla 10,7 mm, odhadované rozpéti kiidel 34,9 mm
Popis: Caput: hlava je ve srovndni s télem velmi mal4, z hlavy vybihaji tenké nitovita
tykadla, tfi vtisky pravdépodobn¢ reprezentuji oci a clypeus

Thorax: prothorax lichobéZnikovitého tvaru

Kiidla t¢éméf homonomni, hyalinni (zcela bez zbarveni) a stopkovitd, costdlni okraj
zesileny, v proximdlni ¢asti mirné¢ konvexni; apex kiidla mirn¢ zaSpicatély; costalni

pole je u baze $irsi nez v apexu; ScP probihd zcela rovné podél RA+RP a kon¢i v RA
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distalné za polovinou kiidla, proximalné¢ od prvniho rozdéleni zilky RP; RA-+RP
probihé od baze rovné a rozdéluje se proximalné ve dvou pétinach celkové délky; RA je
jednoduché a v apikalni ¢asti kiidla se pfiblizuje ke costalnimu okraji, vybiha do apexu;
RP se po oddé€leni od RP mirné prohyba a rozdéluje se na Ctyfi terminalni vétve; M
u baze probihd velmi blizko RA+RP a na MA+MP se d¢€li proximalné od oddéleni
RA+RP; MA jednoducha, s RP se v proximalni ¢asti spojuje sponou r-ma, probiha
podél termindlni vétve RP aZ k posteriornimu okraji kiidla, MP hluboce vidlicovité
rozdélena, bod rozdéleni ptiblizné v poloviné kiidla; kmen Cu probihé pfi bazi oddalen
od M, Cu se rozdéluje na CuA a CuP priblizné v prvni ctvrtiné délky kiidla; CuA
jednoduchd, s M se propojuje délkové variabilni sponou m-cua a probiha podél MP az
k posteriornimu okraji kiidla; CuP variabilni v po¢tu terminalnich vétvi, jednoducha
ana jednom kiidle rozvétvena na dvé terminalni vétve; jedna velmi dlouha A se tfemi
hiebenovité se oddélujicimi vétvemi; nizky pocet pticnych zilek, pravidelné rozmisténé
ve dvou nekompletnich podélnych fadach, v costalnim poli n€kolik pti¢nych zilek.
Rozméry kridel: Délka kiidla 16,5 mm (PP), 16,2 mm (PZ), délka zachovalé casti 12,5
mm (LP), 11,0 mm (LZ); $itka v misté bodu prvniho rozdéleni RP 3,6 mm (PP), 3,3 mm
(PZ); vzdalenost ptipojeni ScP do RA od baze 10,3 mm (LP), 9,9 mm (PP), 9,5 mm
(LZ), 8,9 mm (PZ); CuP jednoducha (PP, LZ, PZ) nebo rozdélend na dvé vétve (jen
LP), bod rozdéleni vzdalen 7,5 mm od baze kiidla; vzdalenost bodu rozvétveni MP od
baze 9,2 mm (LP), 8,0 mm (PP), 8,1 mm (LZ), 7,9 mm (PZ).

Abdomen: proximalni ¢ast abdomenu neni patrna, ovipozitor 1ze pozorovat z ventralni
strany distalni ¢asti abdomenu, baze valvul je kryta vybézkem sternitu, ozubené valvuly
ovipozitoru vybihaji az mezi cerky, z posledniho abdomindlniho ¢lanku vybihd par

mnohoclankovych ochlupenych cerkd.

Obr. 27: Nakres kiidel jedince CNU-NX1-644ab, kiidla jsou zarovnana.
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Material: CNU-NX1-641a a CNU-NX1-641b: izolované¢ vyborné zachované
kompletni ktidlo, oblast stopky kiidla a artikulacni sklerity nejsou zachovény, patrny
puvodni tvar kiidla véetné zaSpicatélého apexu.

Popis: RP se rozdéluje do Ctyt terminalnich vétvi, z toho dveé nejblize apexu jsou velmi
kratké, CuP je v distalni Casti rozd€lena na dvé vétve, Al velmi dlouha se Ctyifmi
hiebenovité se odd€lujicimi vétvemi, spony r-ma a m-cua jsou pomérn¢ dlouhé, pficné

zilky tvoti podél posteriorniho okraje dvé podélné rady.

Obr. 28: Nakres izolovaného kiidla CNU-NX1-641ab s vyzna¢enim spon m-cua a r-ma.

Material: CNU-NX1-646b a CNU-NX1-646a: <, dobie zachovany jedinec,
v ndznaku viditelné ¢asti hlavy oddalené od téla (nelze ptesné urcit jaké struktury jsou
zachovany), dobfe viditelné jedno velmi dlouhé tykadlo, zachovana vSechna kiidla,
témet kompletni pravé predni a zadni kiidlo (pravdépodobné v plivodni poloze), levé
predni kiidlo zachovéano bez apexu a ptrelozeno smérem dozadu, zachované 2/3 levého
zadniho kiidla, thorax ani abdomen nezachovany, genitalie zachovany jen v naznaku,
z konce abdomenu vybiha par dlouhych ochlupenych cerk.

Rozméry: celkova délka téla 13,4 mm, odhadované rozpéti kiidel 25,6 mm, délka
tykadla 11,6 mm, délka cerkd 6,4 mm.

Popis: kiidelni Zilnatina vykazuje odliSnosti od Zilnatiny jedince 644: proximalné od
napojeni zZilky ScP do RA je v costalnim poli kratka pticna Zilka mezi ScP a costalnim
okrajem, RP se dé¢li na 3—4 termindlni vétve, MA je s RP v kontaktu v jednom bod¢,

spona m-cua je velmi dlouha.
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Obr. 29: Nakres kiidel jedince CNU-NX1-646ab, odshora doli: pravé pfedni, pravé zadni,
levé piedni, levé zadni kiidlo.

Material: CNU-NX1-647a pozitiv a CNU-NX1-647b negativ: &, lze rozpoznat oproti
trupu velmi malou hlavu vcetné proximalni ¢asti Gistniho ustroji, thorax neni zachovan,
jsou zachovany dvé kompletni kiidla a bazalni ¢asti dalSich dvou kiidel, zachovany
pouze sklerotizované samci genitalie umisténé na apikdlni Casti abdomenu (patrné
gonopody).

Rozméry: odhadovana délka téla 28,2 mm, odhadované rozpéti kiidel 33 mm.
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4.2.1 Diskuze

4.2.1.1 Kiv¥idelni Zilnatina

Znaky dosud znamych dvou druhui rodu Cyclocelis, které sdili s druhem Cyclocelis sp.
n., a na zéklad€ kterych byl druh do rodu zatazen jsou: stopkovita protahla kiidla, ScP
kon¢i v RA, RP ma nékolik terminalnich vétvi, MP hluboce vidlicovité vétvena, zilky
MA, CuA jednoduché, CuA je v kontaktu s M prostiednictvim spony m-cua, jedna
analni zilka se hiebenovité se oddélujicimi vétvemi (az 4 postranni vétve).

Délka kiidla dvou dosud popsanych druht rodu Cyclocelis — Cyclocelis chatini je 55
mm a C. obscura je odhadovana az na 70 mm. Cyclocelis sp. n. dosahuje mensich
rozméri, nejveétsi kiidlo je dlouhé 27 mm. Druhy C. chatini a C. obscura maji tmavé
zbarveni s ¢etnymi svétlymi skvrnami. Na rozdil od nich postradaji kiidla Cyclocelis sp.
n. jakékoli zbarveni. Z divodu $patného zachovani kiidelni Zilnatiny druhu C. obscura,
nejsou dalsi znaky patrné. Zilka ScP druhu C. chatini se pfipojuje do RA v apikalni
poloviné kiidla, distdln€¢ od bodu prvniho rozdéleni zilky RP, zatimco ScP druhu
Cyclocelis sp. n. kon¢i pfiiblizné v poloviné kiidla, proximaln¢ od bodu prvniho
rozd&leni Zilky RP. Zilka MA se u C. chatini propojuje na kratkou vzdalenost s RP. MA
druhu Cyclocelis sp. n. je vSak s RP pouze spojena prostfednictvim spony r-ma nebo je
MA s RP v jednobodovém kontaktu. CuP je u druhu Cyclocelis sp. n. variabilni
(i v ramci jednoho jedince), jednoducha ¢i rozdélena do 2—3 vétvi, CuP druhu C. chatini

je na ptfednim kiidle jednoducha a na fragmentu zadniho kiidla jevi ndznak rozdéleni.

Variabilita kiidel

Variabilita velikosti kiidel Cyclocelis sp. n. je zna¢na. Nejvétsi kiidlo (641) je 27 mm
dlouh¢ a 4,8 mm Siroké (méfeno v bod¢ prvniho rozdéleni RP, maximalni Sitka je 5,6
mm) a nejmensi (646) je 12,7 mm dlouhé a 2,4 mm Siroké.

Dalsim intraspecifickym znakem je variabilita v oblasti pfipojeni MA k RP. Témét
vSichni jedinci maji MA spojenou s RP sponou r-ma, délka této spony je vSak variabilni
(u jedince 526 je velmi kratkd). Jedinec 646 tuto sponu postadd uplné, MA je
v bodovém kontaktu s RP. Vyznamnou oblasti kiidla je také rozvétveni zilky Cu, spona
m-cua je ve své délce velmi variabilni — u jedince 641 je m-cua stejné dlouhd jako cast
CuA od bodu oddéleni od CuP do bodu ptipojeni této spony, u jedince 646 je vsak tato

spona tiikrat delsi nez ¢ast CuA. Délka spony se liSi i v rdmci jednoho jedince

65



(napt. 644). Pticna zilka m-cua tak nemusi byt sponou, ale spise ¢asti zilky CuA. Tuto
hypotézu je nutné podlozit dal§imi dikazy, které bude pravdépodobné mozné ziskat
diky dal$im zobrazovacim technikam.

Kfidla se také lisi v poctu vétvi RP (d€li se na 3—5 terminalnich vétvi) a to 1 v rdmci
jednoho jedince (642, 646). DalSim variabilni Zilkou je CuP, ktera je jednoduchéa nebo

se déli na 2-3 termindlni vétve (i v rdmci jednoho jedince, napt. 644).
Shodné prvky v kiidelni Zilnatiné s ostatnimi ¢eledémi

Celed Sphecopteridac sdili nejvice znakii v kiidelni Zilnatind s &eledémi
Bardohymenidae a Aspidothoracidae. VSechny tfi Celedi se vyznacuji témito znaky:
stopkovita protahla kiidla, zaspicatély apex, RP s nékolika termindlnimi vétvemi, MA
jednoduchd, CuA jednoducha, Cu variabilni v poc¢tu terminalnich vétvi, jedna andlni
zilka s hiebenovité¢ se odd¢lujicimi postrannimi vétvemi, spony r-ma a m-cua vyvinuty.
Na moZznou piibuznost ¢eledi Sphecopteridae s Bardohymenidae poukazuje i podobnost

ostatnich t€lnich struktur (Kukalova-Peck, 1972).

4.2.1.2 Caput

Hlava Cyclocelis sp. n. je patrna pouze na dvou jedincich (646, 647), na jednom jedinci
lze pozorovat i €ast styletll ustniho ustroji. Hlava je oproti télu relativné mala a spise
Sirsi, podle téchto znakii 1ze uvazovat o podobnosti s ¢eledi Bardohymenidae (napf.
Sylvohymen sibiricus Kukalova-Peck, 1972). Hlava jedince 646 nese dlouha nitovita

tykadla, ktera jsou delsi nez celé télo (minimalni pocet clankt tykadla 60).

4.2.1.3 Abdomen

Abdomen je zachovan u Cyclocelis sp. n. pouze v naznaku, jedinou lépe pozorovatelnou
strukturou jsou genitdlie a ochlupené cerky, které se skladaji z mnoha c¢lanka
(minimalné ze 30). Podle rozmisténi viditelnych struktur lze vyvodit, Ze abdomen byl
velmi kratky, nedosahoval ani poloviny délky kiidla. Podobné rozméry abdomenu

nachéazime i u ¢eledi Bardohymenidae.
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4.2.1.4 Genitalie

Sam¢i genitalie jsou viditelné zachovany pouze u dvou jedincil (646, 647). Jedinou
nepochybné rozlisitelnou strukturou jsou gonopody podobné stavby jako u Brodioptera
sp. n.

SamiCi genitdlie jsou patrné pouze na jedinci 644 (viz tabule V), viditelné
z ventralni strany. Skladaji se ovipozitoru, jehoZ dvé pravé valvuly (V1,V2) jsou silné
sklerotizované a dosahuji az k posteriornimu okraji posledniho abdominélniho ¢lanku.
Podle ozubeni valvul lze vyvodit, Ze ovipozitor byl endofytického typu, pravdépodobné
se stavbou pfili§ neodliSoval od ovipozitoru Brodioptera sp. n. Bazi valvul piekryva
neparova sklerotizovana struktura, valvuly jsou ze stran obklopeny dal§i parovou

strukturou (pravdépodobné tieti kryci valvuly).
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5 Zavér

Unikatni materiadl ze svrchniho karbonu pochazejici z lokality Xiaheyan (Ningxia)
v severni Ciné fazeny do fadu Megasecoptera a &itajici 76 jedincti byl taxonomicky
zhodnocen. Na zakladé morfologie kfidelni zilnatiny byli vSichni jedinci rozifazeni do
dvou rodt — Brodioptera (¢eled’ Brodiopteridae) a Cyclocelis (¢eled’ Sphecopteridae).

Novy material nalezici do rodu Brodioptera ¢ita celkem 57 jedinct, z nichz bylo
identifikovano 7 samic a 7 samcii. Novi jedinci se od dosud popsanych druhi (B.
cumberlandensis a B. stricklani) odlisuji na zakladé téchto znakd v kiidelni Zilnating:
kiidla se zbarvenym apexem (n€kolik jedincii bez zbarveni), sklerotizace a zabarveni
subcostalni oblasti, ScP kon¢i v costdlnim okraji pfiblizné v distalni tfetiné kiidla,
v misté prvniho rozdéleni zilky RP, M je spojena s RA+RP kratkou vyrazné konvexni
sponou r-m, MA je v kontaktu s RP, CuA je propojena s M vyrazn¢ konvexni sponou
m-cua (pfimo se napojuje na r-m), 3—4 analni zilky, pfi¢né zilky tvoii podéIlné¢ dvé
kompletni fady. Na zaklad¢ uvedenych diagnostickych znakli bude mozné v budoucnu
nove designovat druh Brodioptera sp. n. K materialu byly taktéz pfifazeny dvé apterni
samice (CNU-NX1-650ab a CNU-NXI1-651ab), které s aladtnimi samicemi sdileji
proporce ostatnich télnich struktur, napt. styleti ustniho ustroji, hrudnich a
abdomindlnich segmentli a velmi dobfe vyvinutého ovipozitoru. Neni mozné vyloucit
existenci apternich forem v populaci, avSak velky podil nalézanych izolovanych kiidel
spiSe naznacuje moznost ztraty kiidel v prubéhu fosilizacniho procesu odlomenim v
misté artikulace s hrudi.

Material nalezici do rodu Cyclocelis tvoii soubor celkem 19 jedincti, z nichz byla
identifikovana jedna samice a 2 samci. Vzor kiidelni Zilnatiny se jednozna¢n¢ odliSuje
od ostatnich druhti rodu Cyclocelis (C. chatini a C. obscura) v nasledujicich znacich:
ktidla postradaji jakékoli zbarveni, ScP kon¢i v RA distalné za polovinou kiidla,
proximalné od prvniho rozdéleni zilky RP, MA je spojena s RP sponou r-ma (nebo je
MA v jednobodovém kontaktu s RP), CuP je jednoduchd nebo se déli na 2-3 vétve
(variabilni i v ramci jednoho jedince). Délka kiidel ostatnich druht dosahuje minimalné
dvojnéasobku délky kiidel novych jedincti. Na zaklad¢ uvedenych odlisnosti bude mozné
v budoucnu nové designovat druh Cyclocelis sp. n.

Gonopody samcti a sami¢i ovipozitor endofytického typu se u obou skupin podobaji
a stavbou se shoduji s jiz popsanymi genitdliemi zastupci celedi Protohymenidae
(Carpenter, 1939). Rozsahly souboru jedincti umoznuje podrobné studium také dalSich
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poznatky.

Metody geometrické morfometrie podpoftily spravnost zvoleného zplisobu rozdéleni
jedinct do dvou druht. Variabilita centroidové velikosti druhu Cyclocelis sp. n. je sice
nékolikanasobné v¢étsi nez u druhu Brodioptera sp. n., avSak centroidova velikost
vétSiny jedincl se pohybuje v podobném intervalu, extrémni hodnoty u druhu
Cyclocelis sp. n. jsou spise ojedin€lé. Vysledky analyzy hlavnich komponent taktéz
nenaznacily nutnost rozdéleni jedincii do dalSich skupin. Variabilita rozptyli
vyznacnych bodl je nejvyssi v blizkosti zilek, které maji rizny pocet vétvi, v bazalni
casti kiidel jsou vyznaéné body pomérné stabilni. Vysledky zkresluje fakt, ze byla
analyzovana ptedni i zadni kiidla dohromady. Na kompletnich jedincich je patrné, Ze
zadni kiidla jsou mirn¢ $ir$i nez ptedni, avSak izolovana kiidla nelze urcit. Metodou
ohybnych plati byl zjistén patrny vliv jednosmérné sily pisobici na fosilie, ktera
zpusobila deformaci kiidel v jednom ptevladajicim sméru (kiidla jsou vétSinou ulozena
ve vzdjemné rovnobéznych vrstvach).

Vysledky této prace budou piinosné pro dalsi pochopeni piibuznosti mezi celedémi

Megasecoptera a vzajemnych vztaht fada v ramci celé skupiny Palaeodictyopteroida.
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Priloha 1

Tab. 2: Prehled celedi Megasecoptera (podle Carpenter, 1992; Sinitshenkova, 1993;
Pinto, 1986, 1994).

celed, rod, druh stari lokalita

Alectoneuridae .
Alectoneura P, cisural, sakmar Obora, Ceska republika
A. europaea Kukalova-Peck, 1975

Anchineuridae

A C, svrchni pennsylvan,
Anchineura p Yy

La Magdalena, Spanelsko

A. hispanica Carpenter, 1963 kasimov
Ancopteridae C, spodni pennsylvan, Union Chapel Mine,
Agaeoleptoptera bagkir Alabama
A. uniotempla Beckemeyer a Engel, 2011
Ancoptera . X . .
A. permiana Kukalovéa-Peck, 1975 P, cisural, sakmar Obora, Ceska republika
Anthracopalara C, stfedni pennsylvan, Flénu. Belaie
A. falcipennis Handlirsch, 1904 moskov » B9
Arcioneuridae .
Anconeura P, cisural, sakmar Obora, Ceska republika
A. havlatai Kukalova-Peck, 1975
Arcioneura . = . .
A. juveniles Kukalové-Peck, 1975 P, cisural, sakmar Obora, Ceska republika
Aspidothoracidae C, stfedni pennsylvan
Aspidothorax ’ P y ’ dal Piesberg, Némecko

A. aestatis Brauckmann, 1991 moskov

C, svrchni pennsylvan,

A. triangularis Brongniart, 1894 Commentry, Francie

gzel
A. tristriata Brauckmann a Herd, 2002 C, stfedni pennsylvan, dal Piesberg, Némecko
moskov
Aykhalidae C, svrchni pennsylvan
Aykhal ’ gel y ’ Aykhal, Ruska federace
A. helenae Sinitshenkova, 1993 9
Bardohymenidae
Actinohymen P, cisural, artinsk Baylor County, Texas, USA
A. russelli Carpenter, 1962
Alexahymen . = . .
A. maruska Kukalova-Peck, 1972 P, cisural, sakmar Obora, Ceska republika
Calohymen . . .
C. permianus Carpenter, 1947 P, cisural, artinsk Midco, Oklahoma, USA
Sylvohymen . . .
S. ingens Carpenter, 1947 P, cisural, artinsk Midco, Oklahoma, USA
S. robustus Martynov, 1940 P, cisural, kungur Chekarda, Ruska federace
S. sibiricus Kukalova-Peck, 1972 P, cisural, kungur Chekarda, Ruska federace
Brodildae C, stfedni pennsylvan
Brodia ’ P y ’ Coseley, Dudley, Britanie

B. furcata Handlirsch, 1919 moskov

C, stfedni pennsylvan,

B. priscotincta Scudder, 1881 Tipton, Britanie

moskov
Eubrodia C, stfedni pennsylvan, -
E. dabasinskasi Carpenter, 1967 moskov Mazon Creek, llinois, USA
Pyebrodia C, stfedni pennsylvan,

P. janseni Zessin, 2006 moskov dul Piesberg, Némecko



P. martinsnetoi Brauckmann a Herd,
2002

Brodiopteridae Carpenter 1963
Brodioptera
B. cumberlandensis Copeland, 1957

B. stricklani Nelson a Tidwell, 1987

Caulopteridae
Cauloptera
C. colorata Kukalova-Pec,k 1975

Corydaloididae
Corydaloides
C. scudderi Brongniart, 1885

Dictyoneurellidae Kukalova-Peck, 1975
Dictyoneurella
D. perfecta Laurentiaux, 1949
Engisopteridae
Engisoptera
E. simplices Kukalova-Peck, 1975
Foririidae
Foriria
F. maculata Meunier, 1908
Ischnoptilidae
Ischnoptilus
I. elegans Brongniart, 1894

Mischopteridae
Mischoptera
M. nigra Brongniart, 1885

Psilothorax
P. longicauda Brongniart 1885

Moravohymenidae
Moravohymen
M. vitreus Kukalova-Peck, 1972

Palaeopalara
P. gracilis Handlirsch, 1904

Parabrodiidae
Parabrodia
P. carbonaria Carpenter, 1934

Piesbergala
P. leipnerae Brauckmann & Herd, 2002

Personidae
Persona
P. incognita Novokshonov, 1995

Protohymenidae
lvahymen
I. constrictus Martynov, 1932

Permohymen
P. schucherti Tillyard, 1924

Protohymen
P. anomalus Zimmerman, 1962

P. bifurcatus Zimmerman, 1962
P. curvatus Carpenter, 1947

P. elongatus Carpenter, 1930
P. largus Carpenter, 1947

P. latus Carpenter, 1947

P. permianus Tillyard, 1924

C, stfedni pennsylvan,
moskov

C, spodni pennsylvan,
baskir

C, spodni pennsylvan,
baskir

P, cisural, sakmar

C, svrchni pennsylvan,
gzel

C, westphal

P, cisural, sakmar
C, svrchni pennsylvan,
gzel

C, svrchni pennsylvan,
gzel

C, svrchni pennsylvan,
gzel

C, svrchni pennsylvan,
gzel

P, cisural, sakmar

C, stfedni pennsylvan,
moskov

C, svrchni pennsylvan,
kasimov

C, stfedni pennsylvan,
moskov

P, cisural, kungur

P, guadalup, road

P, cisural, artinsk

P, cisural, artinsk

P, cisural, artinsk
P, cisural, artinsk
P, cisural, artinsk
P, cisural, artinsk
P, cisural, artinsk

P, cisural, artinsk

dil Piesberg, Némecko

West Bay, Parrsboro,
Kanada

Manning Canyon, Utah,
USA

Obora, Ceska republika

Commentry, Francie

sever Francie

Obora, Ceska republika

Commentry, Francie

Commentry, Francie

Commentry, Francie
Commentry, Francie
Obora, Ceska republika
Flénu, Belgie
Kansas, USA
dal Piesberg, Némecko

Chekarda, Ruska federace

Soyana, Ruska federace

Elmo, Kansas, USA

Oklahoma, USA

Oklahoma, USA
Midco, Oklahoma, USA
Elmo, Kansas, USA
Midco, Oklahoma, USA
Midco, Oklahoma, USA

Elmo, Kansas, USA



P. pictus Zimmerman, 1962
P. readi Carpenter, 1933

P. shafferi Zimmerman, 1962
P. tenuis Carpenter, 1939

P. venustus Carpenter, 1947

Pseudohymen
P. angustipennis Martynov, 1932

P. carpenteri Novokshonov, 1995

P. sylvaensis Martynov, 1940

Scytohymenidae
Karoohymen
K. delicatulus Riek, 1976

K. minutus van Dijk & Geertsema, 1999

Oceanoptera

O. elenae Shcherbakov, 2009
Scytohymen

S. extremus Martynov, 1937
Tshekardohymen

T. martynovi Rohdendorf, 1940

Sphecopteridae

Cyclocelis

C. chatini Brongniart, 1894

C. obscura Brongniart, 1894

Sphecoptera Brongniart, 1894
S. brongniarti Meunier, 1908

S. elegantissima Meunier, 1908
S. gracilis Brongniart, 1894

S. minor Brongniart, 1894

Sphecorydaloididae
Sphecorydaloides
S. lucchesei Pinto, 1995

Vorkutiidae
Fragmohymen
F. submissus Novokshonov, 1995

Siberiohymen
S. asiaticus Rohdendorf, 1961

Vorkutia
V. dimina Novokshonov, 1998

Xenopteridae
Xenoptera
X. riojaensis Pinto, 1986

Neznama celed
Lameereites
L. curvipennis Handlirsch, 1911

P, cisural, artinsk
P, cisural, artinsk
P, cisural, artinsk
P, cisural, artinsk
P, cisural, artinsk
P, cisural, kungur
P, cisural, kungur

P, cisural, kungur

P, loping, changhsing

P, loping, changhsing

P, cisural, kungur
P, cisural, kungur

P, cisural, kungur

C, svrchni pennsylvan,

gzel

C, svrchni pennsylvan,

gzel

C, svrchni pennsylvan,

gzel

C, svrchni pennsylvan,

gzel

C, svrchni pennsylvan,

gzel

C, svrchni pennsylvan,

gzel

C, pennsylvan

P, cisural, kungur

C, svrchni pennsylvan,

gzel

P, cisural, kungur

C, spodni pennsylvan,

baskir

C, stfedni pennsylvan,

moskov

Oklahoma, USA
Elmo, Kansas, USA
Oklahoma, USA
Elmo, Kansas, USA

Midco, Oklahoma, USA

Posadskij Log, Ruska
federace

Chekarda, Ruska federace
Chekarda, Ruska federace
feka Mooi, jizni Afrika
feka Mooi, jizni Afrika

Russky ostrov, Ruska
federace

Savino-Potukhovo, Ruska
federace

Chekarda, Ruska federace

Commentry, Francie

Commentry, Francie
Commentry, Francie
Commentry, Francie
Commentry, Francie
Commentry, Francie

Bajo de Velis, San Luis,
Argentina

Chekarda, Ruska federace

Verkhotomskoye, Ruska
federace

Chekarda, Ruska federace

Malanzan, Cuesta de la
Herradura, Argentina

Mazon Creek, lllinois, USA



Priloha 2

Tabule 1

Brodioptera sp. n.

A —jedinec CNU-NX1-600b, métitko 5 mm

B — detail baze kiidla a artikula¢nich skleritt CNU-NX1-618, méfitko 2 mm

C — detail stfedni casti kiidla CNU-NX1-628b, méfitko 2 mm

D — izolované kiidlo CNU-NX1-503, métitko 3 mm

E —izolované kiidlo CNU-NX1-501a, méfitko 5 mm

F — caput, thorax, koncetiny a dv¢ kiidla jedince CNU-NX1-632, méfitko 10 mm

pouzité zkratky:

abd — abdomen, zadecek

art — artikulacni sklerity

cap — caput, hlava

cer — cercus, cerky

kon — koncetiny, thorakalni koncetiny

sty — stylety, jednotlivé stylety tstniho ustroji

pozn. — oznaCeni zilek kiidelni Zilnatiny a kiidel viz podkapitola 3.3 Material
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Tabule II

Brodioptera sp. n.

A — caput jedince CNU-NX1-609b, méfitko 3 mm

B — caput a prothorax s koncetinami jedince CNU-NX1-621a, métitko 5 mm

C — caput, thorax, baze dvou ktidel a koncetina jedince CNU-NX1-631, méfitko 3 mm
D — dvé koncetiny jedince CNU-NX1-605b, méfitko 2 mm

E — Cast caputu, thorax a artikula¢ni sklerity jedince CNU-NX1-617, méfitko 2 mm

pouzité zkratky:

an — antena, tykadlo

art — artikulacni sklerity

cap — caput, hlava

cly — clypeus, ¢elni stitek

cox — coxa, kycel

fem — femur, stehno

oko — slozené oko

meso — mesothorax, sttedohrud’
meta — metathorax, zadohrud’
pat — patella, ¢éska

pre — pretarsus, drapky

pro — prothorax, ptedohrud’

sty — stylety, jednotlivé stylety tstniho ustroji
tar — tarsus, chodidlo

tib — tibia, holen

tr — trochanter, piikycli
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Tabule II1

Brodioptera sp. n.

A - Q, jedinec CNU-NX1-651a, méfitko 10 mm

B — @, detail ovipozitoru jedince CNU-NX1-651a, métitko 5 mm
C - Q, detail ovipozitoru jedince CNU-NX1-624a, métitko 5 mm
D — &, detail genitalii jedince CNU-NX1-610b, mé&fitko 5 mm

E — &, abdomen a genitalie jedince CNU-NX1-601a, méfitko 3 mm

pouzité zkratky:

1-10 — ¢lanky abdomenu

cap — caput, hlava

cer — cercus, cerky

gon — gonopody, forceps

goncx — gonocoxa

gonsty — gonostylus

meso — mesothorax, sttedohrud’
meta — metathorax, zadohrud’
pro — prothorax, ptedohrud’

V1 — V3 —valvuly ovipozitoru



Tabule Il




Tabule IV

Cyclocelis sp. n.

A — caput a kiidlo jedince CNU-NX1-647a, mé&fitko 5 mm

B — detail caputu jedince CNU-NX1-647a, méfitko 1 mm

C —izolované kiidlo CNU-NX1-641a, méfitko 5 mm

D — detail caputu s antenou jedince CNU-NX1-646b, métitko 1 mm

E — detail samcich genitalii s cerkami jedince CNU-NX1-646b, métitko 1 mm
F — detail bazi kiidel jedince CNU-NX1-646b, métitko 3 mm

G —jedinec CNU-NX1-646b, detaily D, E, F, métitko 5 mm

pouZzité zkratky:
an — antena, tykadlo
cap — caput, hlava
cer — cercus, cerky
gen — genitalie

sty — stylety, jednotlivé stylety tstniho stroji

pozn. — oznaceni zilek kiidelni zilnatiny a kiidel viz podkapitola 3.3 Material
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Tabule V

Cyclocelis sp. n.

A —bazalni ¢asti kiidel jedince CNU-NX1-644b, méfitko 3 mm

B — @, ovipozitor CNU-NX1-644a, méfitko 2 mm

C — detail stiedni ¢asti izolovaného kiidla CNU-NX1-524, méfitko 3 mm
D — kiidlo jedince CNU-NX1-644b, métitko 3 mm

E —izolované kiidlo CNU-NX1-526, meéfitko 3 mm

pouzité zkratky:
cer — cercus, cerky

V1 — V2 — valvuly ovipozitoru

pozn. — oznacenti zilek kiidelni zilnatiny a kiidel viz podkapitola 3.3 Material
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Priloha 3

Tab. 3: Rozméry kiidel jedinc druhu Brodioptera sp. n.

([]] ]

poz./neg. kridlo

493 +(a)-(b) PZ | (20,2) | 9,6 5,2 48 |Z | - | 4 témér kompl., bez apexu
494 +(a)/-(b) PZ | (15,4) - (4,2) - Z |3 - kompletni, velka def.
498 |+(a)/-(b)| izo | 23,3 | 10,1 4.4 40 |Z2 |3 |3 kompletni
499 + izo | (19,7) | 8,8 4,0 38 | Z| 3 |- bez oblasti art. skler.
LP | (13,4)| 8,2 5,2 48 | -] -3 baz. ¢ast, CuA, CuP, A
500 l+(b)/-(a) PP | (9,5) - - 4,5 -1 -13 baz. ?a’lst, A
LZ | (4,6) - - 5,00 -1-13 baz. &ast, A
Pz | (11,9) - 55 49 | -] -3 baz. ¢ast, CuP, A
501 [+(a)/-(b) izo | 205 | 88 | 49 | 44 |z |3 |4 | 'omeTkompeint chybIRA,
503 + izo | (14,5) | 8,2 - 47 | -] - |3 baz. ¢ast, CuP, A
506 - Pz | 17,7 7,2 4,1 34 |Z |54 kompletni, mirna def.
507 + izo | (21,4) | 9.1 5,6 - Z |4 - chybi art. sk a A
513 + izo | (11,9)| 6,8 - 46 | - | - |4 jen A
514 - izo | (5,6) - (3,3) - Z| - |- jen RA, RP1a2
515 - izo | (10,3) - (3,9) - Z| - |- velka def.
516 - izo | (13,9) - - 43 | -] -3 baze, Cu, A
517 - izo | (10,0) - 4,2) - Z |4 - velka def. RA, RP, MA, MP
518 [+(a)/-(b) izo | (9,4) - 3,2 - Z |4 |- def., bez A
LP | 21,0 9,0 5,0 44 | Z |3 |- chybi A
600 l+(b)~(a) PP | (15,2) | 8,7 5,0 45 |(2)] - |3 chybi RA, RP, MA
Lz | 20,3 8,5 5,6 54 | 2|33 kompl.
Pz | 20,7 8,7 5,6 54 | Z |43 kompl.
601 l+(a)-(b) PP | 17,9 7,8 4,0 - Z |3 |- def. oblasvti C’u, A
Pz | 17,8 7,0 4,2 34 | Z2 |4 - def. A, celkové mirna def.
LP | 194 7,8 3,4 27 | Z1]4 |3 kompl., mirna def. A oblasti
602 [+(a)-(b) PP | 19,2 7.4 3,6 3,0 Z|1 413 kompl., mirna def. A oblasti
LZ | 18,8 7.3 4.1 37 |Z |43 kompl.
PZ | 18,5 7.4 4,1 34 | Z |43 kompl.
603 [+(b)/-(a)| izo | (17,6) | 9,9 4,9 39 | Z |3 |- chybi A, silna def.
604 [+(b)-(a) izo | 19.8 | 83 | (5.1) | 40 |z |4 |3 | Velkadeformace rozméry
nepfesné
605 l+(b)-(a) LP | 18,6 - 3,8 - N|3]|- velka def. v'A obl.
LZ | (17,4) - - - N|-|- celk. velka def.
606 . LP | 18,8 8,3 3,9 3,1 Z|13]|3 kompletni
Lz | (13,7)| 8,3 - - 2] - 13 jen ant. &ast baz. €.
607 - izo | (13,0) | 5,5 3,6 31 | Z2 |3 - chybi baze, ¢ast An
608 - izo | (21,0) - - 57 |23 ]- velka def. apexu




LP | (20,7)| 10,5 54 49 | N| 3 |- def. baze
609 l+(b)~(a) PP | 23,4 - - - N|3]|- veI’ké c.:elk. def:
Lz | (17,0)| 9,8 53 49 |N| - |- chybi apik. polovina
Pz | 241 | 115 | (49) | 46 [N | 3 |- celk. mirna def.
610 l+(b)~(a) PP | (16,3) - (4,5) - Z| - |- velkeix def baz.
PZ | (16,0) - (4,6) - Z| - |- velka def baz.
611 [+(b)/-(a) izo | (21,8) - 6,0 - Z | 4 |- | velka celk def., ttméf kompl.
612 H+(b)/-(a)| izo | 18,9 7.4 4,5 36 | Z |4 |4 kompletni
613 (+(a)/-(b)| izo | 18,3 - 4,5 - Z |4 - 3 vétve RP vybihaji blizko
LP | 16,8 6,4 3,6 31 | Z2 |43 kompl.
PP | (7,1) - - - @] - |- jen baze
014 0@\, [ 188 | 68 | 39 | 36 |z |43 kO%ggk:;Lrgjf;:‘k';t“ry
PZ | (5,9) - - - )1 - |- jen baze
LP | (7,6) - - - - - - baze
615 l+(b)/~(a) PP | (16,1) | 8,0 4,8 - - - - chybl' apex
LZ | (5,62) - - - - - - chybi apex
PZ | (13,4) - - 32 | -|-13 chybi apex
616 +(b)/-(a)| izo | 20,2 97 | 42)| 40 | Z| - velka def. apik. ¢asti
LP | (7,1) - - - 2] -13 baze
PP | 18,7 7,7 4,2 35 | 2|33 kompletni
617 *+ lwz|@o| - | @4 | - |@]-]3 baze
Pz | 182 | 80 | 47 | 36 |z |3 |3 | tmer kor:gg(ﬁhyb' Cast
618 izo | (6,2) - - 49 | - | - |3 baze
619 izo | 22,3 9,1 54) | 37)|Z2]|4|3 def. stfedni ¢asti
LP | (10,2) - - (2,5) |(2) 3 chybi apikalni ¢ast
620 + PP | (2,9) - - - 2] - 13 baze
Pz | 16,4 6,2 | (3,7) - Z |43 kompl., velka def.
LP | 19,5 7,8 4.8 42 | Z]15|3 kompletni
621 l+(a)-(b) PP |(144)| 7,7 4,8 41 ((2)] - |3 ba’zélni pc?lovi’n:e\’
LZ | 19,2 7,6 (4,7) - Z 3 chybi posteriorni &ast
Pz | (8,6) - - - (2) - baze
622 (+(a)/-(b) izo | (17,1) - - 4,6 -1 -13 bazalni polovina
623 +(b)/-(a)| izo | (18,8) - 5,0 42 | Z| 4 |- apikalni ¢ast
624 +(a)/-(b)| izo | (14,9) - 5,0 - Z |4 - apikalni ¢ast
625 + izo | (11,0) - (3,7) - Z |4 - apikalni ¢ast
626 - izo | 22,1 - 44 | 30)| 2|4 ]- def. bazalni ¢asti
627 + izo | 18,3 8,2 4,3 38 | Z |3 |3 témér kompl., chybi apex
628 +(b)/-(a) izo | (18,4) | 8,7 5,0 43 | Z2| 3 |- apikalni ¢ast
629 + izo | (18,8) | 8,1 56 | 40) | - | - |- bazalni ¢ast, def. An
630 + izo | (19,5) | 11,0 6,3 64 |Z| - |3 chybi art. sk., def. apex
631 i LP | (14,0)| 8,4 3,8 3.1 - 3 chybi apex
Lz | (13,7)| 8,3 4,0 3,5 -1 -13 chybi apex
632 i PP | 19,4 8,3 3,9 34 [N |3 |- kompletni, zakryta A oblast
Pz | 18,4 8,3 (3,7) 39 |[N|3 |3 kompl., mirna def.
633 - izo | (21,2) - 49 42 | Z | 4 |- chybi baze, celk. def.
634 - izo | (15,4) | 9,5 (3,7) - Z | 4 | - | chybibéaze, def. posteriorni €.




LP | 47) | - - - @] - baze
635 i PP | (5,0) - - - (2) baz?, def.

LZ | (3,9) - - - 2)| - baze

PZ | 16,6 7,5 (3,3) - Z |3 kompletni, def. baze
636 + izo | 15,3 - 51 - Z |5 apikalni polovina
637 + izo | 17,8 8,0 3,9 3,6 Z 1|3 kompletni, def. baze
638 + PZ | 17,8 7,0 3,7 24 | Z | 4 kompletni, def. A obl.
639 - izo | (11,8) | 7.1 3,9 29 ()| - bazalni polovina, def.
Legenda:
¢islo ¢islo jedince
poz./neg. +(x) pozitivni otisk (x = pismeno otisku a/b)

-(x) negativni otisk (x = pismeno otisku a/b)

kiidlo ptedni/zadni, levé/pravé kiidlo (viz kapitola 3.3

délka celk. [mm]
délka Cu—RP [mm)]

Sitka RP [mm]

Sitka M [mm)]

ap.

RP

pozn.

Material), izo — izolované kiidlo

délka kiidla od artikula¢nich sklerit az k apexu

vzdalenost od rozdéleni zilky Cu k bodu prvniho

oddéleni terminalni vétve RP

Sitka kiidla v bod¢ prvniho oddéleni terminalni

veétve RP

Sitka kiidla v bodu rozd¢€leni zilky M

Z (Z) — zbarveny apex (kiidlo nemé zachovany
apex, na zaklad¢ jinych viditelnych kiidel lze

odhadnout, ze ma také zbarveny apex), N —

ktidlo postrada zbarveni apexu

pocet termindlnich vétvi RP

pocet vétvi analni zilky

poznamky k zachovani

ktidla, kompl.

kompletné zachované kiidlo, def. — deformace

pozn. v zavorce uvedené rozméry jsou rozméry nekompletnich kiidel




Tab. 4: Rozméry kiidel jedinct druhu Cyclocelis sp. n.

délka délka Sirka Sirka

Cislo otisk | kridlo

celk. Cu-RP RP M
520 | ab | izo | (21,1)| 14.2 | (47) | 50 |46 |35| - |2 |3 | bazanicast
521 | ab | izo | (19.2)| 81 | 41 | 33 [14 32| 5 |1 |4 Chyb'brg';‘f cast
vice kfidel pres
522 | ab | izo | (159)| 71 | 45 | 42 |12|28| 5 |1 |3 | sebe (vybrano

nejlepsi)
523 | ab | izo | (20,0) | 9,1 58 | (38) |16 44| 5 |2 - def. baze
524 - izo | 23,6 - 5,6 4.3 - 49 - 3 3 | def., chybi apex
525 | - |izo |(17,8)| 9,3 4,5 36 [ 22]28| 3 |2 - chybi baze
526 | - |izo| 135 | 54 | 34 | 29 |05 |15/ 4 |1 |3 | 9 rgﬁ,"zet"e”'
X3 | ab | izo | (14,3) - - 3,9 - 152 - |2 - | velka def., baze
X4 - izo | (7,7) - (3,3) - 09| - 3 |2 - apex, def.
vice kfidel lezici
640 | - izo | 13,4 7,4 3,2 2,5 24 | 24 3 [1 3 pfez sebe,
vybrano jedno
641 | ab | izo | 27,0 14,5 4.8 4,7 33160 4 |2 5 kompletni
1* 1 17,0 7.4 3,5 3,0 12134 4 |1 5 kompletni
2* 17,3 8,4 3,6 2,9 12128 4 |1 5 kompletni
642 | - | 3¢ | 171 | 80 | 34 | 29 | 16|28 | 3 |1 |4 | kompletni(baze
’ ’ ’ ’ ’ ’ nezretelna)
o (Y N I I e
LP | (12,5)| 6,9 - 3,8 0,8 ] 2,8 - |2 4 bazalni 1/2
644 | ab PP | 16,5 6,8 3,6 - 08124 | 4 |1 - témé’Fk(’)mpI.
LZ | (11,0) - - 3,0 - 123 - |1 4 bazalni 1/2
PZ | 16,2 7,3 3,3 3,0 1,01 27| 4 |1 4 témér kompl.
645 | ab | izo |(20,3)| 12,0 | (5,3) | (5,0) - |60 - |2 5 | def., bazalni 2/3
LP | (12,3) | 6,7 2,5 2,0 1,2 | 1,6 - 1 - bez apexu
646 | ab PP | 12,8 6,2 2,8 22 [08(22| 4 |1 - kompl., def. A
LZ | (7,4) 53 3,0 24 [101]23]| - |1 - bez apexu
PZ | 12,7 6,2 2,4 2,2 0,9 | 2,2 3 [1 4 kompl.
PP | 18,0 7,2 4,9 3,8 14135 4 |1 4 kompl.
471 @ 1 o7 | 186 | 00 | 49 | 41 |18 |36| 4 |1 |4 me’;izggéf'”a
PP | (8,9) - - (2,1) - - - |- - | bazalni fragment]
Pz | (11,0) | 6,2 2,8 22 |06 (26| - |1 5 bazalni ¢ast
648 | - LpaL dvé kfidla jsou
7 12,8 6,7 2,9 2,3 10126 3 |1 4 | na sobé (rr)éfeno
zadni)
649 | - |izo |(187)| 131 | 48 | 37 | - |48| - |3 |6 detf)' Cast kiidla
ez apexu

* — nelze urcit, které kiidlo levé/pravé/predni/zadni, prvni kiidlo je oddalené ostatnim,

ktera jsou ocislovana po sméru chodu hodinovych rucic¢ek



Legenda:

¢islo
otisk
kiidlo

délka celk. [mm]
délka Cu—RP [mm)]

Sitka RP [mm]

Sitka M [mm)]

ScP—RP [mm)]
M-MP [mm]
RP

A

pozn.

¢islo jedince

ab — otisk 1 protiotisk, - —otisk bez protiotisku
ptedni/zadni, levé/pravé kiidlo (viz kapitola 3.3
Material), izo — izolované kiidlo

délka kiidla od artikulaénich skleriti az k apexu
vzdalenost od rozdé¢leni zilky Cu k bodu prvniho
oddéleni terminalni vétve RP

Sitka kiidla v bodé prvniho odd¢€leni termindalni
vétve RP

Sitka kiidla v bodu rozdéleni zilky M

vzdalenost bodu napojeni ScP do RA a bodu
prvniho oddéleni terminalni vétve RP

vzdalenost bodu rozdéleni M a bodu rozdéleni
zilky MP

pocet termindlnich vétvi RP

pocet vétvi hiebenovité se oddélujicich od zilky
Al

poznamky k zachovani kiidla, kompl. -

kompletné zachované ktidlo, def. — deformace

pozn. v zavorce uvedené rozméry jsou rozméry nekompletnich kiidel
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Tab. 5: Karbon — srovnani mezinarodniho (vlevo) a regionalniho ¢lenéni obdobi

(pfevzato z Grandstein a kol., 2013)

AGE ; North .
(Ma) Epoch/Stage Russia Western Europe America China
L Bls Zisongian
s00- g_g Melekhovian 1 & | .2 =
. 5E inski o3 St =2 :
15 Gzhelian |23 Noglnsk|aj 2|5 Virgilian £ | Xiaoyaoan
1a £¢ | Pavlovoposadian |2 ||, — — — — ] g
4 o |z0s4 &~ [ Rusavkinian = [_Stephanian C 7 =
205G ¢ _| Dorogomilovian € |-Siephgniank = ;
— - . 3 o= H
] Kasimovian %2 ["Khamovnikian g (A) Barruelian Issourian
i 337.2 = _Krevyakinian | ? ™ Caniabrian_ ]
15 & .8 | _Myachkovian c| (D)Asturian |Desmoinesian| _ Dalaan
© o| Moscovian g Podolskian S e o
s0=a 2 | . Kashirian__ 5| (C) Bolsovian =
1311.7 = [~ “Vereian = _ Atokan =
N - Melekessian g (B) Duckmantian g
1= @ | Cheremshankian | § A) Langsettian
s151% El Bashkirian | £ [_Pikemian | @[~ [__Yeadonian ] BiaaiEariar
188 G [Severokeltmenian| = Marsdenian Morrowan ARl
i & | Krasnopolyanian Kinderscoufian L
1318.1 " Voznesenian 3 WER__,-J Alportian uosuan
] < | Cholerian_"A
320 & | Zapaltyubian 5 :
. % > % Arnsbergian
1= : £ Protvian = Dewuan
Serpukhovian | 2 :
= ﬂt_.; E| Steshevian .
325 : endleian :
g 0 Tarusian Chesterian
J3z83 ; ]
i Venevian - €
330 -f‘:: _% = Shangsian
_ 5 ®
1 c Mikhailovian g =4 2
4B o = S
1= = 2 L
4= ini [}
35— @ = Aleksinian = 2
12| 3 B S
12 Visean > : > Holke- | Meramecian
4 = Tulian _§ e
4o 2 Jiusian
30— B A
4 = : = ] run-
1= Bobrikian g dian
e 5 Molini-
. Radaevkian | £ acian :
345—345.3 Q __ __|Chadian | |
i Kosvian [ Osagean
] _5  Kizelan _ Ivorian
350 = g | Cherepetian 2
_ 8 - cl-—— ®
i % o A Karakubian A = =
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Tab. 6: Perm — srovndni mezinarodniho (vlevo) a regiondlniho c¢lenéni obdobi

(ptevzato z Grandstein a kol., 2013)

AGE| Epoch/Age Western . North .
(Ma) Sfage Europe Russia Tethys Anasica China
250 w ——n Feixianguanian |
2 Changhsingian Dorashamian Changshingian
1 £ |z2s38 . =
41 .© Vyatkian T o g
255— O - o
4 £ @ =
16 'Wuchiapingiam% Zechstein| g t— — — —  Dzhufian E[T T — 7 3 Wuchiapingian
1 - 8 5 3
260.4 ) N o
Severodvinian Laibinian
Capitanian |- (— — —| [ “Midan | § | Capitanian Lengwuan
_____ =
Murgabian i 'g: _____
S| Urzhumian % | Wordian £
Saxonian 'E ==l % Kuhfengian
& | Kazanian | Kubergandian Roadian N e
e o= Xiangboan
Ufimian Cathedralian| [
Bolorian I — ot
Kungurian Luodianian
| E— ———45 O |
=
o Yakhtashian e
@ 8| Hessian
g Attinskian  |— — — — Longlinian
€
5
s P
(&} ; =
Autunian Sakmarian §
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A new palaeodictyopterid (Insecta: Palaeodictyoptera:

Spilapteridae) from the Upper Carboniferous of China
supports a close relationship between insect faunas of

Quilianshian (northern China) and Laurussia

YONGIJUN LI, DONG REN, MARTINA PECHAROVA and JAKUB PROKOP

Ly, Y., Ren D., PEcHAROVA, M. & Prokop, J., 2013. A new palacodictyopterid (Insecta: Palaecodictyoptera: Spilapteridae) from the Upper Carbonifer-
ous of China supports a close relationship between insect faunas of Quilianshian (northern China) and Laurussia. Alcheringa 37, 1-9. ISSN 0311-
5518.

A new palaeodictyopterid Sinodunbaria jarmilae gen. et sp. nov. (Spilapteridae) is described and illustrated from the Upper Carboniferous (Namurian)
Tupo Formation of northern China (Ningxia Hui Autonomous Region). The new taxon, based on the fore- and hindwing venation pattern, is attributed
to Spilapteridae and compared with other spilapterid genera within Spilapteroidea. A character matrix was assembled to separate the genera of three
families within Spilapteroidea and the systematics of Spilapteridae is re-evaluated. We restore the attribution of Bojoptera (monotypic, B. colorata
Kukalova, 1958) to Spilapteridae based on re-examination of the holotype and point out several corrections to the original description. Moreover,
owing to fragmentary preservation and a new interpretation of the wing venation of Sheltoweeptera Brauckmann, Chesnut & Jennings, 1993 (based
on S. redbirdi from the Middle Pennsylvanian of Kentucky, USA), we consider that genus to be a junior synonym of Homaloneura Brongniart, 1885.
Differences between the insect faunas of Euramerica and North China during the early Late Carboniferous (Bashkirian) possibly reflected a faunal
contrast between tropical and temperate zones.

Yongjun Li [liyongjun_sysu@1126.com]. College of Life Science, Capital Normal University, 105 Xisanhuanbeilu, Haidian District, Beijing 100048,
China, and State Key Laboratory of Biocontrol and Institute of Entomology, Sun Yat-Sen University, Guangzhou, China. Dong Ren
[rendong@mail.cnu.edu.cn], Key Lab of Insect Evolution & Environmental Changes, College of Life Science, Capital Normal University, Beijing
100048, PR China. Martina Pecharova [martina.pecharova@natur.cuni.cz] and Jakub Prokop [jprokop@natur.cuni.cz], Charles University in
Prague, Faculty of Science, Department of Zoology, Vinicnd 7, CZ-128 44, Praha 2, Czech Republic. Received 30.1.2013; revised 25.3.2013;
accepted 3.4.2013.

Key words: Palacodictyopteroida, Spilapteroidea, Early Pennsylvanian, Bashkirian, Inner Mongolia, China, biogeography.

PALAEODICTYOPTERA is a well-known, diverse and ~ (Kukalova-Peck 1991, Nel et al. 2009, Prokop et al.
specialized late Palacozoic insect group, which incorpo- 2010). However, the. monophyly of Palaeodwtyoptgrmda
rates eight superfamilies that did not survive the end- has l.ong been questioned owing to the heterogenelty.of
Permian mass extinction (Riek 1976, Labandeira & 1ts 1nclud§d groups, ¢.g., Dlaphgnopterodea, Wh}Ch
Sepkoski 1993, Sinitshenkova 2002, Grimaldi & Engel ~ Strongly differs from all others by its members having
2005). The Triassic fossils Thuringopterix gimmi Kuhn, the.gblhty to fold their wings roof-wise in a ﬁexeq
1937 and Paratitan reliquia (Béthoux et al., 2010), pre- position (Kukalova-Peck & Brauckmann 1990, Grimaldi
viously attributed to this group, have been revised and & En.gel 2005).  The Megasecopt.er:?l lack autapo-
excluded from Palacodictyoptera (Willmann 2008, morphle's and seem to be a spemallzeq lineage 'Of
Shcherbakov 2011). The group is considered part of the Palaeod.lctyoptera Wlth. basally narrow wings allowing
superorder Palaeodictyopteroida sensu Bechly (1996) or slow flight and hovering (see Carpenter 1992, p. 46;
Palacodictyopteroidea sensu Kukalova-Peck (1991), WooFton &. Kukalové—Peck 2000).' .

which also includes the orders Diaphanopterodea, . Spllgpterldae is the lgrgest famlly of Palaeodictyoptera
Megasecoptera and Permothemistida. Members of all 1nclud11'1g 18 genera "f’lj[h 32 species from .lower Upper
these orders bear mouthparts that are uniquely haustel- (;arb.onlferous (Bashkman) to Upper Permlan (Wuchlg-
late in the form of a rostrum with five stylets in contrast ~ Pingian) deposits of Europe, North America and Russia

to the chewing mouthparts of other coeval palacopteran (Carpentfer 1992, Bre.lu.ckmann et al. 1993, Brauckmann
groups, such as Ephemeroptera and Odonatoptera & Schneider 1996, Sinitshenkova 2002). Moreover, Deli-

tzschala bitterfeldensis Brauckmann & Schneider, 1996
known from Namurian A (Bashkirian equivalent) strata
CARBONIFEROUS PALAEODICTYOPTERID FROM CHINA, 2013 of Germany is considered one of the oldest Pterygota
http://dx.doi.org/10.1080/03115518.2013.793024 apart from the record of Archaeorthoptera from the Upper
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Silesian Coal Basin (Prokop et al. 2005). Spilapterids
were probably most diverse during the Stephanian (Kasi-
movian) as revealed mainly from the famous insect fau-
nas of the Commentry Basin (France) first described by
Brongniart (1893). Kukalova (1969) undertook the first
comprehensive revision of Palaeodictyoptera from this
locality including descriptions of several new taxa of Spi-
lapteridae.

Early Late Carboniferous insects from the Tupo For-
mation, known as the Qilianshan entomofauna, col-
lected close to Xiaheyan village (Zhongwei City,
Ningxia autonomous region, China), have been inten-
sively studied by a team led by one of us (DR). This
entomofauna includes representatives of such insect
groups as Odonatoptera (Zhang et al. 2006, Ren et al.
2008, Su et al. 2012, Li et al. 2013), Palacodictyoptera
(Prokop & Ren 2007), stem-Plecoptera (Béthoux et al.
2011), Archaeorthoptera (Prokop & Ren 2007, Liu
et al. 2009, Gu et al. 2011, Béthoux et al. 2012a, b),
stem-Grylloblattodea (Peng et al. 2005, Cui et al. 2011)
and Blattodea (Zhang et al. 2013). Some of the material
has been published, though much awaits description
and is currently being prepared. The significance of this
locality lies mainly in the Bashkirian (=Namurian B—C)
age and in its remote palacogeographical location with
respect to coeval entomofaunas (Lu et al. 2002).

Material and methods

All specimens are housed in the Key Laboratory of
Insect Evolution and Environmental Changes at Capital
Normal University (prefix CNU-) in Beijing (China).
The fossil specimens were examined using Leica
MZ12.5 and Nikon SMZ 645 stereomicroscopes in a
dry state and under a film of ethyl alcohol. Venation
line drawings were composed using a stereomicroscope
and camera lucida attachment. Photographs were taken
with a Canon D550 digital camera equipped with MP-E
65 mm and EF-S 60 mm macro lenses. Original photo-
graphs were processed using the image-editing software
Adobe Photoshop 8.0.

Palaeodictyopterid  systematics  follows mainly
Sinitshenkova (2002), based on the conception of Riek
(1976) and partly Carpenter (1992). Wing venation
nomenclature generally follows the scheme of
Kukalova-Peck (1991). Morphological concepts of
Spilapteridae follow the study of Dunbaria fasciipennis
Tillyard, 1924 undertaken by Kukalova-Peck (1971).
Wing venation abbreviations: ScP, subcosta posterior;
RA/RP, radius anterior/posterior; MA/MP, media ante-
rior/posterior; CuA/CuP, cubitus anterior/posterior;
A1/A2, first/second anal vein.

Systematic palacontology

Superorder PALAEODICTYOPTEROIDA Bechly, 1996
Order PALAEODICTYOPTERA Goldenberg, 1877
Superfamily SPILAPTEROIDEA Brongniart, 1893
Family SPILAPTERIDAE Handlirsch, 1906

ALCHERINGA

List of included genera after Carpenter (1992),
supplemented by Brauckmann et al. (1993) and
Brauckmann & Schneider (1996): Abaptilon Zalessky,
1946; Baeoneura Sinitshenkova in Sharov &
Sinitshenkova, 1977; Becquerelia Brongniart, 1885;
Delitzschala Brauckmann & Schneider, 1996; Dunbaria
Tillyard in Dunbar & Tillyard, 1924; Epitethe Hand-
lirsch, 1906; Homaloneura Brongniart, 1885; Lampropt-
ilia Brongniart, 1885; Mcluckiepteron Richardson,
1956; Neuburgia Martynov, 1931; Palaeoptilus
Brongniart, 1885; Paradunbaria Sharov & Sinitshenk-
ova, 1977; Permiakovia Martynov, 1940; Spilaptera
Brongniart, 1885 (type genus); Spiloptilus Handlirsch,
1906;  Sheltoweeptera Brauckmann, Chesnut &
Jennings, 1993 considered a junior synonym of
Homaloneura (see below); Sinodunbaria gen. nov.;
Tectoptilus Kukalova, 1969; Vorkutoneura Sinitshenk-
ova in Sharov & Sinitshenkova, 1977.

Sinodunbaria gen. nov.

Type species. Sinodunbaria jarmilae sp. nov. here
designated.

Etymology. Composite name after the Latin: Sinae
(China) and Dunbaria; feminine in gender.

Diagnosis. Fore wing and hind wing venation: costal
margin serrate and reinforced, deeply concave in
mid-wing; RA and RP diverging at the same level as
division of M into MA and MP; first branch of RP
deeply bifurcated; MA and MP both ending with two
long branches; CuA pectinate ending with five or six
terminal branches.

Sinodunbaria jarmilae sp. nov. (Figs 1 and 2)

Etymology. The epithet honours Dr Jarmila Kukalova-
Peck (Carleton University, Ottawa, Canada), world-
famous palaeoentomologist.

Holotype. CNU-NX1-338, a nearly complete imprint of
a well-preserved insect with partly preserved head, tho-
rax bearing small triangular prothoracic winglets and
outstretched meso- and metathoracic wings, incomplete
abdomen, and fragmentary counter-imprint of basal part
of mesothoracic wing and anterior margin of metatho-
racic wing; housed in the collections of Capital Normal
University, Beijing, China.

Age and locality. Tupo Formation, Upper Carboniferous,
Bashkirian, (equivalent to Namurian B-C), Xiaheyan
Village, Zhongwei County, Ningxia Hui Autonomous
Region, China.

Description. Body stout with a relatively small head,
broad thorax and stout, incomplete abdomen. Head
triangular, partly preserved, with prominent elliptical,
bulging eyes, clypeus trapezoidal, labrum triangular,
fragmentary  antennae with long antennomeres
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Fig. 1. Sinodunbaria jarmilae gen. et sp. nov., drawing of fore- and hindwing venation of holotype, CNU-NX1-338. Scale bar = 3 mm.

(Fig. 2B). Thorax broad, prothorax with well-developed
small, pointed prothoracic winglets (length 1.5 mm,
width 1.3 mm); mesothorax and metathorax rectangular,
strongly sclerotized and about of equal size in dorsal
view; meso- and metathoracic wings bearing original
colour pattern of five transverse bands with dark

membrane; anterior margin of both wings strongly
concave in mid-wing; hindwings basally broader than
forewings; both pairs of wings with sparse simple,
straight cross-veins.

Forewing with broadest part in distal third, costal
margin serrate and reinforced; short convex ScA

Fig. 2. Sinodunbaria jarmilae gen. et sp. nov., holotype CNU-NX1-338. A, Photograph of habitus; B, Detail of head (an, fragmentary antennae
with elongate antennomeres; ce, compound eyes; cl, clypeus; Ib, labrum partially preserved) and prothorax with pronotal winglets (pw). Scale bars

in A=5mm, B=1mm.
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reaching costal margin 1.8 mm from wing base; undu-
late ScP running parallel to costal margin ending 2.1
mm from wing apex; veins RA + RP basally connected
and straight, separation of RA and RP about 4.2 mm
from wing base, simple convex RA running parallel to
ScP ending close to wing apex, RP distally pectinate,
ending with seven main branches covering whole wing
apex area, first branch of RP secondarily branched,
dichotomously emerging at about mid-wing from RA;
division MA and MP only 0.2 mm more distal than
separation of RA and RP; convex MA branched at the
level of first offshoot of RP ending with two long
branches; concave MP deeply branched 2.7 mm distal
to the division of MA and MP ending with two long
branches; division of CuA and CuP 2.3 mm from wing
base; CuA pectinate, ending with five simple branches,
concave CuP simple; anal area basally connected by
prominent anal ridge formed by stiffened membrane
and ending with 11 branches.

Hindwing venation pattern similar to forewing with
concave costal margin strongly serrate, short convex
ScA reaching costal margin about 1.7 mm from wing
base; concave ScP running parallel to costal wing mar-
gin, prominently undulate, ending close to wing apex,
RP pectinate with seven main branches, first and fourth
secondarily forked; division MA and MP very close to
separation of RA and RP; CuA ending with six terminal
branches, anal area broad, veins basally reinforced by
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well-developed prominent anal ridge formed by stiffened
membrane, anal veins ending with 10 terminal branches.

Abdomen incompletely preserved with basal first
five segments of moderate size and rather stout; width
of the 1st tergite 4.5 mm.

Dimensions. Holotype CNU-NX1-338: Length of head
1.9 mm, width about 3.9 mm; thorax length 8.8 mm,
width 5.9 mm; forewing length 21.6 mm, maximum
width 7.3 mm, hindwing length 22.4 mm, maximum
width 8.2 mm, estimated wingspan ca 49.0 mm; incom-
plete abdomen length 8.1 mm, width 4.3 mm, estimated
total body length about 17.0 mm.

Discussion. Riek (1976, p. 230) proposed dividing the
Eupalacodictyoptera, based on wing venation pattern,
into six superfamilies (Calvertielloidea, Breyerioidea,
Dictyoneuroidea, Dictyloptiloidea, Homoiopteroidea and
Spilapteroidea) and provided a simplified key to these
taxa. Sinitshenkova (2002, fig. 138) partly followed this
concept suggesting a hypothetical phylogeny and classi-
fication of the superorder Dictyoneurida Handlirsch,
1906 (=Palacodictyopteroida sensu Bechly, 1996).
However, this system is not based on a strict use of cla-
distic methodology, even if it uses cladistic terminology.
Nevertheless, we provisionally follow that proposed
higher classification in this paper. In addition to formal
description of a new taxon, we supplemented our study
by compiling a matrix of characters for genera assigned

Table 1. Character mix used to separate the Palacodictyopterid families of Spilapteroidea (Spilapteridae + Fouqueidae +
Mecynostomatidae) and Eubleptidae considered to be a closely related family sensu Carpenter (1965).

Spilapteroidea + Eubleptidae

1 23 45 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

Spilapteridae Brongniart, 1893
Abaptilon Zalessky, 1946
Baeoneura Sinitshenkova in Sharov & Sinitshenkova, 1977
Becquerelia Brongniart, 1885
Bojoptera Kukalova, 1958
Delitzschala Brauckmann & Schneider, 1996
Dunbaria Tillyard in Dunbar & Tillyard, 1924
Epitethe Handlirsch, 1906
Homaloneura Brongniart, 1885
Lamproptilia Brongniart, 1885
Mcluckiepteron Richardson, 1956
Neuburgia Martynov, 1931
Palaeoptilus Brongniart, 1885
Paradunbaria Sharov & Sinitshenkova, 1977
Permiakovia Martynov, 1940
Sinodunbaria gen. nov.
Spilaptera Brongniart, 1885
Spiloptilus Handlirsch, 1906
Tectoptilus Kukalova, 1969
Vorkutoneura Sinitshenkova in Sharov & Sinitshenkova, 1977
Fouqueidae Handlirsch, 1906
Fouquea Brongniart, 1893
Neofouquea Carpenter, 1967
Mecynostomatidae Kukalova, 1969
Mecynostomata Metcalf, 1952
Eubleptidae Handlrsch, 1906
Eubleptus Handlrsch, 1906

o??20??1001 0 1 2 2?2 0 1
0102000100 0 0 0 ?2 2 1
010100001171 1 1 1 1 0 1
oo0o0?0011 11 1 2?2 0 ?2 2 1
0102200100 0 0 2 ?2 0 1
0012000010 0 0 0 0 0 O
r1?»?1r1 1?20?11 1 1 1 ?2 2 1
0101010011 0 1 0 0 2 1
o1001o0oo0t1ro01 1 1 1 1 2 1
oo0®?>1?101o0o? 1 1 1 0 2 ?
o??200?101 0 1 0 ?2 2 1
1100100021 1 1 ?2 2 0 1
oo012o010o011 o0 1 0 ?2 0 1
o1?2000010 0 1 0 1 0 0
oo0120000O0O0O 0 1 0 0 1 O
0111000110 01 0 1 0 1
??220?212201 1 1 1 2 7?2 1
o1o00o01o0?>11 1 1 1 0 ?2 1
o1?>2?21?2?201 2 1 1 0 1 1
1110100111 1 I 1 2 0

1?2 0?2 0?7 2?21 11 1 ? ?2 ?
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to three families within Spilapteroidea (Table 1,
Appendix) following the previous matrices developed
for Breyerioidea, Eugereonoidea and Homoiopteroidea
(Prokop & Nel 2004, p. 588; Prokop & Ren 2007, p.
270).

Sinodunbaria gen. nov. is attributed to the
Spilapteridae owing to the combination of the following
characters in its wing venation: (1) anterior wing margin
more or less concave, wings with banded colour
pattern; (2) RP pectinate, ending with seven branches;
(3) MA and MP with two terminal branches; (4) CuA
with 5-6 terminal branches; (5) hind wings broader than
forewings and with more developed anal area; (6) well-
developed pointed pronotal winglets. The Spilapteridae
comprises 18 genera from Upper Carboniferous to
Upper Permian deposits of Euramerica and the Asian
part of Russia (Carpenter 1992, Brauckmann & Schnei-
der 1996, Sinitshenkova 2002).

The monotypic Sheltoweeptera Brauckmann, Ches-
nut & Jennings, 1993 (type species S. redbirdi Brauck-
mann, Chesnut & Jennings, 1993) is based on a rather
fragmentary wing from the Middle Pennsylvanian Bre-
athitt Formation, Kentucky, USA and is considered a
junior synonym of Homaloneura Brongniart, 1885
based on re-interpretation of the wing venation. Brauck-
mann et al. (1993) considered the separation of veins
CuA and CuP to be rather distal, about 1/3 of the wing
length and consequently, CuP had three terminal
branches. This is an unusual pattern for Spilapteridae,
even compared with the pattern in Tectoptilus Kuka-
lova, 1969 where CuA and CuP diverge close to the
wing base. The supposed first simple anal vein AA
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indicated in the original drawing by Brauckmann et al.
(1993, p. 643, fig. 1) has a different polarity from
branches of CuA and corresponds to the concave CuP
in our interpretation.

Bojoptera Kukalova, 1958 (monotypic, B. colorata
Kukalova, 1958), known from the Bolsovian of the
Kladno-Rakovnik Basin in central Bohemia (Czech
Republic), is based on forewing venation with a deeply
concave and serrate costal wing margin and partly
preserved broader hindwing. Both wings bear a colour
pattern of transverse bands and a venation with main
veins characteristic of Spilapteridae. Carpenter (1992, p.
43) placed this genus in Palaeodictyoptera without
assigning it to a family (contra Kukalova 1958), mainly
based on the following forewing characters: basally
broad costal area, ScP terminating well before apex, RP
arising before mid-wing with many branches, MA with
only three branches, MP extensively branched, CuA
and its branches strongly curved, forming a prominent
loop toward Cu, and CuP curved with two terminal
branches. We restore the attribution of Bojoptera to Spi-
lapteridae based on re-examination of the holotype
(Fig. 3). We outline several corrections to the original
description and clarify uncertainties resulting from the
rather poor state of preservation as follows: (1) the fore-
wing costal margin is not as broad as indicated in the
original drawing; (2) the termination of ScP at the cos-
tal margin is not discernible; (3) MP is pectinate, end-
ing with three main branches; (4) CuA is simple or
with terminal branches; (5) CuP has three branches; (6)
the anal area is basally connected by a prominent anal
ridge formed by a stiffened membrane, and the first anal

Fig. 3. Bojoptera colorata Kukalova, 1958, photograph of fore- and hindwing venation of holotype Br — 978 Charles University, Institute of
Geology and Palacontology collection (a.r. process, anal ridge process). Scale bar = 5 mm.
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vein is deeply forked. Additionally, the hindwing is
markedly broader basally than the forewing and the col-
our pattern in the form of stripes supports placement
within Spilateridae. Bojoptera differs from Sinodunba-
ria mainly by its more expanded MP and CuP, and less
developed CuA.

Sinodunbaria gen. nov. differs from Spilaptera
Brongniart, 1885 (with five known species, S. ameri-
cana Carpenter & Richardson, 1971, S. libelluloides
Brongniart, 1885, S. packardi Brongniart, 1885,
S. tanaica Sharov & Sinitshenkova, 1977, S. vetusta
Brongniart, 1885) in having a more concave and serrate
anterior wing margin and a free area between RA and
RP without strongly oblique cross-veins (Kukalova
1969).

Abaptilon Zalessky, 1946 (monotypic, 4. sibiricum
Zalessky, 1946 based on an apical fragment of a hind
wing) differs from Sinodunbaria by its more developed
MA and MP with three branches and the division of
RA and RP being in a more distal position close to the
mid-wing. However, its systematic assignment within
the spilapterids was considered doubtful owing to its
fragmentary preservation (Rohdendorf 1962, Carpenter
1992).

Baeoneura Sinitshenkova in Sharov & Sinitshenkova,
1977 (monotypic, B. obscura Sinitshenkova in Sharov &
Sinitshenkova, 1977) shares with Sinodunbaria the sec-
ondarily branched first offshoot of RP and the closely
positioned separation of RA/RP and MA/MP near the
wing base. Sinodunbaria differs mainly in having only
two branches of MP instead of four in Baeoneura.

Becquerelia Brongniart, 1885 (with two species,
B. elegans Brongniart, 1885 and B. superba Handlirsch,
1922) and Homaloneura Brongniart, 1885 [with nine
species: H. bonnieri Brongniart, 1885, H. berenice
Brauckmann & Groening, 1998, H. kiliani Brauckmann,
Herd & Leipner 2009, H. lehmani Kukalova, 1969,
H. ligeia Brauckmann, 1986, H. joannae Brongniart,
1885, H. dabasinskasi Carpenter, 1964, H. elegans
Brongniart, 1885, H. redbirdi (Brauckmann, Chesnut &
Jennings, 1993)] both differ from Sinodunbaria by
having slightly concave anterior wing margins without
serration and more numerous cross-veins. In addition,
Homaloneura has a strongly developed anal ridge
extending to the radius.

Dunbaria Tillyard in Dunbar & Tillyard, 1924 (with
two species, D. fasciipennis Tillyard in Dunbar & Till-
yard 1924 and D. borealis Sharov & Sinitshenkova
1977) shares with Sinodunbaria the distinctly concave
anterior wing margin with prominent serration, a short
anal ridge and banded colour pattern on both pairs of
wings. Kukalova-Peck (1971) assessed intra-specific
variability of D. fasciipennis on the basis of nine well-
preserved specimens from the Lower Permian of Kansas
(USA). These fossils varied to some extent in the sec-
ondary branching of the main veins, the level of origin
of RP and the size of the anal area. Beckemeyer &
Byers (2001) used quantitative measurements of wing
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slenderness and confirmed two distinct groups exactly
as proposed by Kukalova for the intra-specific variabil-
ity in this taxon. Kukalova-Peck (1971) also recognized
the stability of certain venation characters such as the
relative positions of divergence of the main veins
RA/RP, MA/MP, and CuA/CuP in this taxon. Dunbaria
differs from Sinodunbaria mainly by the division of
RA/RP in the forewing being more basal and markedly
distant from the MA/MP division instead of being at
about the same level, and in having simple branches of
RP.

Epitethe Handlirsch, 1906 [monotypic E. meunieri
(Brongniart, 1893)], Palaeoptilus Brongniart, 1893
(monotypic, P. brullei Brongniart, 1893), Tectoptilus
Kukalova, 1969 [B. grehanti (Brongniart, 1893)],
Lamproptilia Brongniart, 1885 (with two species L.
grandeuryi Brongniart, 1885 and L. tenuitegminata
Bolton, 1911) all differ mainly by the presence of
numerous cross-veins in the venation of fore- and hind-
wings. In addition, Lamproptilia has a large cubitoanal
area in the hindwing forming an unusually distinct lobe
(Kukalova 1969).

Mcluckiepteron ~ Richardson, 1956 (monotypic,
M. luciae Richardson, 1956 based on a fragmentary
hindwing) differs mainly by the presence of its exten-
sively branched MP and numerous cross-veins in the
posterior part (Richardson 1956). Carpenter (1992) con-
sidered this fossil’s familial assignment doubtful proba-
bly owing to its poor state of preservation, but without
elaborating.

Spiloptilus Handlirsch, 1906 [monotypic, S. ramondi
(Brongniart, 1893)] differs by the division of RA/RP
distad of the origin of MA/MP, and its broadly devel-
oped branches of MA and MP. Moreover, this taxon is
based on a poorly preserved fossil with doubtful famil-
ial assignment (Kukalova 1969, Carpenter 1992).

Neuburgia Martynov, 1931 (monotypic, N. altaica
Martynov, 1931) shares with Sinodunbaria the division
of RA/RP at the level of the origin of MA/MP. How-
ever the dichotomously branched RP, and MA and MP
with numerous branches is unlike Sinodunbaria.
Rohdendorf (1961) established the new family Neu-
burgiidae for Neuburgia mainly on the basis of a
dichotomous division of RP. Sharov & Sinitshenkova
(1977) later transferred the genus back to Spilapteridae
based on discoveries of other taxa with a dichotomous
RP (e.g., Baeoneura obscura Sinitshenkova in Sharov
& Sinitshenkova, 1977).

Paradunbaria Sharov & Sinitshenkova, 1977
(monotypic, P pectinata Sharov & Sinitshenkova,
1977) has only simple branches of RP, MP with four
terminal branches, and CuA ending with six or seven
terminal branches, unlike Sinodunbaria.

Permiakovia Martynov, 1940 (monotypic,
P quinquefasciata Martynov, 1940) has a similarly
organized RP to Sinodunbaria. However, it differs in
the MA and MP division being distad of the origin, RP,
and MP having three terminal branches.
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Vorkutoneura Sinitshenkova in Sharov & Sinitshenk-
ova, 1977 (monotypic, V. variabilis Sinitshenkova in
Sharov & Sinitshenkova, 1977) is based on a hindwing
with nearly triangular wing shape, a relatively broad
anal area, MP veins ending with four terminal branches,
and CuP deeply branched, ending with four terminal
branches, unlike in Sinodunbaria where terminal
branches are less numerous.

Delitzschala Brauckmann & Schneider, 1996 (mono-
typic, D. bitterfeldensis Brauckmann & Schneider,
1996) is known as the oldest palacodictyopteran from
the Namurian A of Germany (Brauckmann & Schnei-
der, 1996). It differs from Sinodunbaria by possessing
fewer main branches of RP (5), simple MA, and CuA
with only two main branches instead of five or six. This
fossil has a different colour pattern that is not arranged
in transverse rows as in Sinodunbaria. Delitzschala has
a distinct venation pattern with division RA/RP posi-
tioned distad of division MA/MP as in Spiloptilus, and
MA simple. However, the last character is incompatible
with the diagnosis of the family proposed in the review
by Carpenter (1992). We propose emending the family’s
diagnosis to include vein MA being simple or
branched.

Therefore, we consider Sinodunbaria to be probably
closely related to Dunbaria based on the distinctly con-
cave anterior wing margin and prominent serrations,
short anal ridge and banded colour pattern on both wing
pairs. However, Dunbaria differs by the presence of
branches RP lacking secondary forks and the division
of RA/RP being distant from that of MA/MP instead of
being at about the same level from the wing base as
evident in Sinodunbaria. Nevertheless, other genera,
such as Permiakovia, Paradunbaria and Baeoneura, all
described from Upper Carboniferous and Permian of
Russia, also resemble the venation pattern of Sinodunba-
ria suggesting their possible close relationships as well.

Conclusions

The newly established monotypic spilapterid genus Sin-
odunbaria, including Sinodunbaria jarmilae sp. nov.
(type species), adds to the entomofaunal diversity of the
Tupo Formation. Surprisingly, it represents only the sec-
ond record of Palacodictyoptera after Namuroningxia
elegans Prokop & Ren, 2007 suggesting that this group
was rare in the palacoecosystem at Ningxia. Although
Namuroningxia bears an unusual mosaic of characters
that required establishment of a new family, Nam-
uroningxiidae, the pattern of venation in Sinodunbaria
is clearly attributable to Spilapteridaec. The new genus
has a marked resemblance to genera previously known
from the Upper Carboniferous and Permian of Russia
(Permiakovia, Paradunbaria and Baeoneura) and the
Lower Permian of Kansas, USA (Dunbaria), suggesting
a close relationship between these faunas. It is notable
that paoliid insects occur in European (e.g., Upper Sile-
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sian Coal Basin and Ruhr Basin) entomofaunas, but this
group is completely absent at the Ningxia (Xiaheyan)
locality (Ilger & Brauckmann 2012, Prokop et al.
2012). This faunal difference might be attributable to
the different (tropical versus temperate) settings of these
localities during the early Late Carboniferous.
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Appendix

List of coding characters used to separate the genera of
Spilapteridae Brongniart, 1893, Fouqueidac Handlirsch,
1906, Mecynostomatidae Kukalova, 1969 and Eubleptidac
Handlirsch, 1906 based on wing venation pattern (see
Table 1)
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CARBONIFEROUS PALAEODICTYOPTERID FROM CHINA

Wing shape: anterior wing margin more or less
concave [0]; anterior wing margin nearly
straight or clearly convex [1].

Costal margin: serrate and markedly reinforced
[0]; not serrate and strongly reinforced [1].
Wing shape (fore wing): wing considerably
elongated, broadest in the mid-wing [0]; wing
not elongated or broadest in distal third [1].
Cross-veins: dense network of cross-veins [0];
coarse network of simple straight or oblique
cross-veins [1]; cross-veins almost absent or few
and simple [2].

Forewing costal area basally rather broad: mark-
edly narrowing in the mid-wing: present [0]; not
broad, usually gradually narrowing [1].

Wings marked with original colour pattern of
spots or bands: present [0]; absent [1].

ScP: ending on apex of the wing or very close
[0]; ending well before apex of the wing: [1].
RP: with six or more primary branches [0]; with
less than six primary branches [1].

Division of MA & MP: closer to wing base or
at the same level as RA & RP [0]; MA & MP
well distad of division of RA & RP [1].

MA: with two branches or simple [0]; with three
or more branches [1].

MP: ending with three or less main branches [0];
ending with four or more main branches [1].
CuA: with three or less terminal branches [0];
pectinate, ending with four or more branches [1].
CuP: simple or with only short terminal twig-
ging [0]; forked [1].

Anal ridge extending to stem of R: present [0];
absent [1].

First branch of RP: simple [0]; deeply bifurcated
[1]; with more than two branches [2].

MA deeply bifurcate, ending with two long
branches: present [0]; absent [1].



