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Из позднеэоценового балтийского янтаря описана новая триба Twangsteini trib. nov. (Hymenoptera, 
Ichneumonidae, Pimplinae), включающая в  себя новый род Twangste gen. nov. c новым видом 
T. belokobylskiji sp. nov. Предполагается, что триба Twangsteini является вымершей, при этом сильно 
продвинутой базальной филогенетической линией пимплин; об этом свидетельствуют ряд призна-
ков сходства с мезозойским подсем. Labenopimplinae и ряд признаков апоморфии и плезиоморфии. 
Морфологическая близость с рецентной группой родов “Polysphincta” является основанием для пред-
положения о паразитировании на взрослых пауках (Arachnida, Araneida) или в их яйцевых коконах; 
предполагается, что для этой группы родов такая особенность биологии является первичной.
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ВВЕДЕНИЕ
Наездники-ихневмониды подсем. Pimplinae 

в наземных биологических сообществах состав-
ляют один из наиболее заметных компонентов 
фауны сем. Ichneumonidae. В  мировой фауне 
известно около 1665 видов из 78 родов (Khalaim, 
2019). Распространены всесветно; наибольшее 
число видов обитает в экваториальных широтах 
(Gauld, 1986), при этом наивысшее видовое бо-
гатство на единицу площади наблюдается в Не-
отропиках (Gómez et al., 2017), родовое же богат-
ство – в Палеарктике и Ориентальной области. 
Предполагается, что первоначальная дивер-
генция линий пимплин произошла в Северном 
полушарии (Wahl, Gauld, 1998; Gauld et al., 2002). 
По разнообразию биологических связей с хозя-
евами пимплины превосходят любое из подсе-
мейств ихневмонид, здесь наблюдаются едва ли 
не все известные у ихневмонид типы паразитиз-
ма  – идиобионтный, койнобионтный, эктопа-
разитический, эндопаразитический, одиночный 
и  групповой. Паразитирование пимплин груп-
пы родов “Polysphincta” (sensu Wahl et Gauld, 
1998, или Polysphinctini sensu Towens, 1969) на 
взрослых пауках (Arachnida, Araneae) и в их яй-
цевых коконах следует признать уникальным 

для ихневмонид биологическим феноменом, 
неизвестным в  других подсемействах. Считает-
ся также, что некоторые виды пимплин нахо-
дятся в  промежуточной стадии трансформации 
от паразитизма к  зарождающейся вторичной 
фитофагии (Gauld et al., 2002). Эти обстоятель-
ства определяют значительный интерес к  си-
стематике и  эволюционной истории пимплин. 
Система рецентных пимплин, разработанная 
Г. Таунсом (Towens, 1969), в настоящее время пе-
ресмотрена – в состав подсемейства входят три-
бы Delomeristini, Ephialtini, Pimplini и Theroniini 
(Broad et al., 2018), при этом с высокой долей ве-
роятности все еще можно говорить о полифиле-
тическом характере как пимплин в современных 
границах (Spasojevic et al., 2021), так и  группы 
“Polysphincta” (Gauld, Dubois, 2006).

Есть основания полагать, что палеонтологи-
ческая история пимплин начинается с позднего 
мела. Близкие к пимплинам ископаемые ихнев-
мониды подсемейства Labenopimplinae извест-
ны по отпечаткам из местонахождений Обе-
щающий (сеноман, Магаданская обл., Россия: 
Копылов, 2010), Орапа (турон, Ботсвана: Kopylov 
et al., 2010), а  также из таймырского (Копы-
лов, 2012) янтаря. Описанные в составе подсем. 
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Labenopimplinae Kopylov, 2010 роды Rugopimpla 
Kopylov, 2010 и  Heteropimpla Li, Shih, Kopylov 
et Ren, 2019 могут быть истинными пимпли-
нами (Копылов, 2010). В  кайнозое пимплины 
становятся явственным элементом фауны их-
невмонид. Ниже приводится список описан-
ных кайнозойских видов пимплин. Возраст ме-
стонахождений и  лагерштеттов приводится по: 
Paleobiology Database, 2024 (далее: PBDB).

Ранний эоцен
Грин-Ривер, США, ипр (Green River Formation, 

USA, Ypresian): (1) Ichninsum appendicrassum 
Spasojevic, Broad, Bennett et Klopfstein, 2018, (2) 
Pimpla eocenica Cockerell, 1919, (3) Scambus? 
mandibularis Spasojevic, Broad, Bennett et 
Klopfstein, 2018 и (4) S. parachuti Spasojevic, Broad, 
Bennett et Klopfstein, 2018.

Квеснел, Канада, ипр (согласно Archibald et 
al., 2018) (Quesnel, Canada, Ypresian): (5) Pimpla 
decessa Scudder, 1877, (6) P. senecta Scudder, 1877 
и (7) P. saxea Scudder, 1877.

Тай, Дания, ипр (Thy, Denmark, Ypresian): (8) 
Epitheronia stigmatica Henriksen, 1922.

Клитгаарден, Дания, ипр (Klitgården, Mors, 
Denmark, Ypresian): (9) Theronia furensis 
Klopfstein, 2022.

Фур, Дания, ипр (Fur Formation, Denmark, 
Ypresian): (10) Crusopimpla collina Klopfstein, 2022, 
(11) C. elongata Klopfstein, 2022, (12) C.  minuta 
Klopfstein, 2022, (13) C. rettigi Klopfstein, 2022, (14) 
C. violina Klopfstein, 2022, (15) C.  weltii Viertler, 
Spasojevic et Klopfstein, 2022 и  (16) Theronia 
nigriscutum Klopfstein, 2022.

Мессель, Германия, ипр (Grube Messel Pit, 
Germany, Ypresian): (17) Polyhelictes bipolarus 
Spasojevic, Wedmann et Klopfstein, 2018 и  (18) 
Scambus fossilobus Spasojevic, Wedmann et 
Klopfstein, 2018.

Тадуши, Дальный Восток России, ипр: (19) 
Crusopimpla tadushiensis Kopylov, Spasojevic 
et Klopfstein, 2018 и  (20) Dolichomitus saxeus 
Kopylov, Spasojevic et Klopfstein, 2018.

Поздний эоцен
Балтийский янтарь, Россия, приабон: (21) 

Crusopimpla klopfsteinae Manukyan, 2023, (22) 
Twangste belokobylskiji sp. nov., (23) Firkantus 
freddykruegeri Viertler, Klopfstein et Spasojevic, 
2023. Статус вида Pimpla succini Giebel, 1856 
определен как Ichneumonoidea incertae sedis (Ма-
нукян, 2023).

Бембридж, Англия, приабон (Bembridge Marls, 
UK, Priabonian): (24) Scambus fossilis Khalaim, 
2014.

Биамо, Дальный Восток России, приабон: (25) 
Pimpla (?) bibosa Khalaim, 2008, (26) Zabrachypus 
tumidus Khalaim, 2008 и  (27) Xanthopimpla 
biamosa Khalaim, 2008.

Дунъин, Китай, приабон (Dongying, China, 
Priabonian): (28) Pimpla amplifemura Lin, 1988 
и (29) P. impuncta Lin, 1988.

Флориссант, США, граница эоцен–олигоцен 
(Florissant, USA, Eocene–Oligocene boundary): 
(30) Crusopimpla rediviva (Brues, 1910), (31) 
Lithoserix williamsi Brown, 1986, (32) Pimpla 
appendigera Brues, 1906 и  (33) Polysphincta 
inundata Brues, 1910.

Примечание. Род Lithoserix Brown, 1986 был 
описан как рогохвост (Hymenoptera, Siricidae). 
Последующее исследование типового экзем-
пляра подтвердило валидность рода и показало, 
что его следует отнести к  сем. Ichneumonidae, 
подсем. Pimplinae, трибе Ephialtini (Pimplini sensu 
Townes, 1969) (Каспарян, Расницын, 1992). Поз-
же в  состав рода был перенесен описанный из 
Aix-en-Provence вид Lithoserix antiquus (Saussure, 
1852) (Spasojevic et al. 2021), в оригинале приве-
денный как “Pimpla” antiquus. Третий вид рода, 
L. oublierus Viertler, 2024, недавно был описан 
из олигоцена Франции (формация Calcaires de 
Campagne-Calavon). А. Фертлер (Viertler, 2024) 
для Lithoserix предполагает выделение трибы 
с базальным положением среди пимплин.

Олигоцен
Известняки Кампань-Калавон, Франция, ран-

ний олигоцен, рюпель (Calcaires de Campagne-
Calavon, France, early Oligocene, Rupelian): (34) 
Lithoserix oublierus Viertler, 2024.

Кляйнкембс, Германия, ранний олиго-
цен, рюпельский ярус (согласно PBDB, 2024) 
(Kleinkembs, Germany, early Oligocene, Rupelian): 
(35) Pimpla seyrigi Theobald, 1937.

Экс-ан-Прованс, Франция, поздний олиго-
цен, хаттский ярус (Aix-en-Provence, uppermost 
Oligocene): (36) Lithoserix antiquus (Saussure, 
1852), (37) Pimpla anomalensis Theobald, 1937, 
(38) P. aquensis Theobald, 1937, (39) P. renevieri 
Meunier, 1903 и (40) P. saussurei Heer, 1856.

Примечание. Фертлер (Viertler, 2024) оспари-
вает отнесение P. anomalensis к подсем. Pimplinae 
на основании наличия пятиугольного зеркальца 
в  переднем крыле и  отсутствия диагностиче-
ских признаков подсемейства; также считает, 

https://paleobiodb.org/classic/displayReference?reference_no=46797&is_real_user=1
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что  трудно  отнести  P.  aquensis  к  пимплинам,  
поскольку  его  первый  тергит  имеет  близкую  
к  стебельчатой  форму,  что  не  характерно  для  
Pimplinae.

Формация  Ротт,  Германия,  поздний  олиго-
цен,  хаттский  ярус  (Rott  Formation,  Germany,  
Chattian, late Oligocene): (41) Pimpla cyclostigmata 
Statz,  1936,  (42)  P.  morleyi  Meunier,  1923  и  (43)  
Polysphincta statzi Meunier, 1923.

Плиоцен
Глины  Виллерсхаузена,  Германия,  плиоцен  

(Willershausen  clay  pit,  Germany,  Pliocene): (44) 
Pimplites praeparatus Steinbach, 1967.

В  2023–2024  гг.  в  фонды  Калининградско-
го  музея  янтаря  (далее  КМЯ),  где  формируется  
Российский национальный фонд палеонтологии 
балтийского янтаря, поступил камень с включе-
нием пимплины, которая рассмотрена в данной 
работе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Образец янтаря размерами 7 × 10 × 1 мм был 

добыт  в  Приморском  карьере,  пос.  Янтарный,  
Калининградская обл., предположительное вре-
мя добычи 2022 г.; возраст янтаря приабонский 

(поздний  эоцен)  (Александрова,  Запорожец,  
2008а, б; Iakovleva et al., 2022; PBDB, 2024). Ян-
тарь  обрабатывался  по  методике  Г.  Хоффайна  
(Hoffeins, 2001). Для фотографирования исполь-
зовалась камера Canon EOS 6D, соединенная со 
стереомикроскопами  Leiсa  М60;  рис.  6,  7  были  
подготовлены  на  оборудовании  Палеонтологи-
ческого  ин-та  им.  А.А.  Борисяка  РАН,  Москва  
(ПИН РАН) на стереомикроскопе Leica M165C, 
соединенном с камерой Leica DFC450. Стекинг 
фотографий  проводили  в  программе  Helicon  
Focus.  В  работе  использована  терминология  
Д.Р. Каспаряна (1981) и Г. Брода c соавт. (Broad 
et  al.,  2018);  обозначение жилок (рис. 1,  2)  при-
водится  по  Д.С.  Копылову  (2009).  Все  размеры  
приводятся  в  мм.  Типовой  материал  хранится  
в колл. КМЯ.

Автор искренне признателен А.П. Расницы-
ну (ПИН РАН) за ценные замечания, а также за 
подготовку рис. 6, 7. Д.Р. Каспарян из Зоологи-
ческого  ин-та  РАН,  СПб.  (ЗИН  РАН)  обратил  
мое  внимание  на  ключевые  признаки  описы-
ваемого  экземпляра.  Также  признателен  Д.С.  
Копылову  (Ин-т  зоологии  Республики  Казах-
стан)  за  консультации  по  мезозойским  ихнев-
монидам.  Большую  организационную  помощь  
оказали  А.В.  Смирнова  (КМЯ),  Й.  Дамзен  

Рис. 1. Twangste belokobylskiji sp. nov., балтийский янтарь, голотип КМЯ № 1/24-1, жилкование крыльев: а – переднее кры-
ло; б – заднее крыло, обозначение ячеек: bas – базальная, sub – суббазальная. Длина масштабной линейки 0.5 мм.

https://en.wikipedia.org/wiki/Chattian
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(Вильнюс,  Литва),  В.М.  Заика  и  С.И.  Шишов  
(Калининград). Рис. 1 и 2 выполнены М.В. По-
дольским (КМЯ).

ТАКСОНОМИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
СЕМЕЙСТВО ICHNEUMONIDAE L., 1758

ПОДСЕМЕЙСТВО PIMPLINAE WESMAEL, 1845

Тр и б а  Twangsteini Manukyan, trib. nov.
Типовой род – Twangste gen. nov.
Диагноз. Тело мелкое, жгутики с сокращен-

ным числом флагелломеров (рис. 3).  Мандибу-
лы узкие; верхний зубец иглообразно заострен-
ный,  нижний  зубец  рудиментарный,  смещен  
от  верхнего  зубца  на  значительное  расстояние  
к основанию мандибул (рис. 6,  7).  Максилляр-
ные щупики – четырех-, лабиальные – трехчле-
никовые.  Пронотум  короткий.  Среднеспинка  
густо пунктированная по матовой поверхности, 
без  поперечной  морщинистости.  Эпикнемаль-
ный (препектальный) валик отчетливый в ниж-
ней  3/4,  верхняя  треть  стерта.  Мезоплевраль-
ный шов без изгиба в сторону мезоплевральной 
ямки.  Пятый  членик  лапок  ног  не  расширен-
ный,  приблизительно  такой  же  ширины,  как  
первый  членик.  Коготки  лапок  не  гребенча-
тые, коготок задней лапки с базальным зубцом 
(рис.  8).  Зеркальце  в  переднем  крыле  сидячее,  
неправильно-пятиугольной  формы  (рис.  1,  а; 
2).  Нервеллюс  в  заднем  крыле  цельный,  кри-
во-изогнутой формы (рис. 1, б), второй отрезок 
Cu  отсутствует;  базальная  ячейка  в  основании  
сильно  сужена,  суббазальная  ячейка  широкая,  
ее  длина  в  2.3  раза  больше  максимальной  ши-
рины.  Проподеум  с  полными  полями,  валики  

резкие (рис. 9). Метасома слабо сжата дорсовен-
трально.  Первый  сегмент  метасомы  короткий  
и  плотный,  дыхальца  находятся  перед  середи-
ной  тергита;  cтернит  отделен  от  тергита  швом;  
глиммы имеются, дорсальные валики отсутству-
ют. Латеротергиты широкие. 

Состав. Типовой род из балтийского янтаря.
Сравнение. По развитым валикам и полной 

ареолизации  проподеума  может  быть  сближен  
с группой родов “Polysphincta” (триба Ephialtini) 
и трибой Theroniini, от которых резко отличается 
мелкими размерами, сокращенным числом фла-
гелломеров  в  жгутике,  сидячим  пятиугольным  
зеркальцем,  криво-изогнутым  нервеллюсом  
и  отсутствием  второго  отрезка  жилки  Cu  в  за-
днем крыле.

Замечания. Новая триба отнесена к подсем. 
Pimplinae, поскольку обладает важнейшими ди-
агностическими  признаками  подсемейства  –  
короткий и широкий первый сегмент метасомы, 
широкие  латеротергиты,  латерально  сжатый  
эдеагус,  короткий пронотум,  а также общее  га-
битуальное сходство.

Род Twangste Manukyan, gen. nov.
Название  рода  –  от  прусского  городища  

Твангсте, на месте которого в XIII в. основан г. 
Кенигсберг.

Ти п о в о й  в и д   –  Twangste belokobylskiji sp. 
nov.

Д и а г н о з .  Совпадет с диагнозом трибы. На-
личник маленький (рис. 4,  5),  выпуклый, четко 
отделен  от  лица  канавкой;  нижний  край  рав-
номерно закругленный без  вырезки посредине,  
ширина в 1.5 раза больше высоты. Верхняя губа 
едва  выдается  из-под наличника.  Жгутики уси-
ков 15-члениковые, тилоиды отсутствуют. Заты-
лочный валик отчетливый. Нотаулы отчетливые, 
доходят  до  середины  среднеспинки.  Стернаулы  
отсутствуют.  Постпектальный  валик,  вероятно,  
отсутствует. В заднем крыле жилка M+Cu силь-
но  изогнутая;  жилка  1Rs  короткая  (более  чем  
вдвое  короче  жилки  rs-m).  Тергиты  метасомы  
с отчетливыми поперечными вдавлениями. Вер-
шина передней голени без щипика на наружном 
крае.

Переднее  крыло  (рис.  1,  а).  Жилка  2m-
cu  инкливальная,  зигзагообразной  (близкой  
к  S-образной)  формы,  c  двумя  буллами.  Длина  
жилки 4Rs в 2.9 раза больше длины r-rs.

В и д о в о й  с о с т а в .  Типовой  вид  из  бал-
тийского янтаря.

Рис. 2. Twangste  belokobylskiji  sp.  nov.,  балтийский янтарь,  
голотип КМЯ № 1/24-1, ареола (зеркальце).
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Twangste belokobylskiji Manukyan, sp. nov.

В и д  н а з в а н  в  честь  выдающего  россий-
ского  исследователя  рецентных  и  ископаемых  
браконид  (Hymenoptera,  Braconidae)  С.А.  Бело-
кобыльского (ЗИН РАН).

Голотип – КМЯ № 1/24-1, самец, насекомое 
полной сохранности; сининклюзы отсутствуют; 
балтийский янтарь, верхний эоцен.

Описание (рис. 1–10). Лицо узкое (рис. 4, 5), 
в  равномерно  выпуклой  поверхности,  шири-
на в 1.2 раза больше высоты; клипеальные ямки 
крупные.  Кратчайшее  расстояние  от  глаза  до  
мандибул  в  1.3  раза  больше  базальной  ширины  
мандибул. Соотношение длина/ширина для ска-
пуса составляет 1.5, для педицеллюса – 1.3. Педи-
целлюс сравнительно длинный, около 0.7 длины 
скапуса. Жгутик нитевидный, слабо утонченный 
на верхней половине, апикальный членик кони-
ческий; ринарии (multiporous plate sensilla) редкие 
в  базальной  половине,  густые  –  на  вершинной.  
Темя за глазками резко скошено, затылочный ва-
лик значительно отдален от  глазков,  с разломом  
посредине.  Расстояние  от  заднего  глазка  до  пе-
реднего приблизительно в 1.2 раза больше диаме-
тра  глазка,  расстояние  между  задними  глазками  

приблизительно  равно  диаметру  глазка;  рассто-
яние  от  заднего  глазка  до  затылочного  валика  
в 1.7 раза больше диаметра глазка. Длина перво-
го  флагелломера  в  4  раза  больше  максимальной  
ширины, второго – в 3.8, третьего и четвертого – 
в  3.5,  далее  флагелломеры  постепенно  укорачи-
ваются. Среднеспинка более или менее округлой 
формы,  отделена  от  щитика  резкой  канавкой.  
Щитик  окаймлен  в  передней  половине.  Мезо-
плевры  слабовыпуклые,  мезоплевральная  ямка  
слабо выражена. Метаплевры слабовыпуклые, их 
длина  почти  равна  высоте;  субметаплевральный  
валик слабо выражен.

Проподеум слабо сжат с боков, поля отчетли-
вые  (рис.  9),  валики  резкие.  Плевральные  1–3  
поля  отчетливо  обозначены;  дыхальца  пропо-
деума  находятся  на  втором  плевральном  поле.  
Базальное и апикальное поля узкие, вытянутой 
формы;  костулы  отсутствуют;  апикальное  поле  
слабо вогнуто.

Задние  ноги  умеренно  утолщенные;  длина  
тазика  в  1.6  раза  больше  ширины;  длина  бедра  
в 2.8,  голени в 5.8  раза больше ширины. Длина 
первого  членика  лапки  задней  ноги  в  3.9,  вто-
рого в 2, третьего в 2.3, четвертого в 2.2, пятого 

Рис. 3. Twangste belokobylskiji sp. nov., балтийский янтарь, голотип КМЯ № 1/24-1, габитус. Длина масштабной линейки 1 мм.
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в 2.4 раза больше ширины; аролий выступает за 
вершину коготка (рис. 8).

Переднее  крыло (рис. 1,  а).  Длина в 2.4  раза  
больше  максимальной  ширины.  Длина  птеро-
стигмы  в  3.9  раза  больше  высоты.  Жилка  2R1  
(метакарп)  почти  доходит  до  вершины  кры-
ла.  Высота  зеркальца  в  1.3  раза  больше  шири-
ны;  наиболее  длинная  жилка  3rs-m,  ее  длина  
в  1.5  раза  больше  длины  2Rs.  Жилка  1Rs+M  
(рамулюс)  отчетливая,  сравнительно  длинная.  
Жилка  r-rs  соединяется  с  птеростигмой  за  ее  
серединой.  Жилка  1-cu-a  (нервулюс)  постфур-
кальная  и  слабо  инкливальная.  Длина  ячейки  
1M+1R1 (маргинальная ячейка) в 2.6 раза боль-
ше высоты.

Метасома.  Вентролатеральные  кили  первого  
тергита  хорошо  развитые,  полные;  дорсолате-
ральные  кили  слабые,  стертые  за  поперечным  
вдавлением; поверхность первого тергита в про-
дольно-морщинистой  скульптуре.  Поверхность  
2–4  тергитов  в  грубо  зернистой  скульптуре,  
с  косыми  поперечными  слабо  кренулирован-
ными  вдавлениями.  Парамеры  треугольной  
формы (рис. 10),  их длина почти равна ширине 

в  основании;  пигостилии  маленькие,  эдеагус  
крючковидной формы, латерально сжатый.

Тело в густой, тонкой и равномерной пункти-
ровке; в равномерно густом, тонком, прилегаю-
щем опушении; наличник на вершине с пучком 
волосков. Окраска равномерно темно-коричне-
вого цвета.

Размеры  в  мм.  Длина тела ~ 3.6, переднего 
крыла ~ 2.5.

Материал. Голотип.

ОБСУЖДЕНИЕ
Долгие годы отмечалось отсутствие пимплин 

в  балтийском  янтаре.  Парадоксальность  ситу-
ации  заключалась  в  присутствии  подсемейства  
как в более ранних, так и в более поздних отло-
жениях.  Однако,  благодаря  целенаправленному  
поиску  ископаемых  ихневмонид,  в  Калинин-
градском музее янтаря были обнаружены и опи-
саны  виды  Crusopimpla  klopfsteinae  Manukyan,  
2023 и Twangste belokobylskiji sp. nov.; из датского 
месторождения  Фертлер  с  соавт.  (Viertler  et  al.,  
2023)  описали  Firkantus  freddykruegeri  Viertler,  
Klopfstein et  Spasojevic,  2023. Возможно, это яв-
ляется  следствием  особенностей  тафономии  

0.2

Рис. 4. Twangste belokobylskiji  sp.  nov.,  балтийский янтарь, 
голотип КМЯ № 1/24-1, лицо спереди. Длина масштабной 
линейки 0.2 мм.

0.3

Рис. 5. Twangste belokobylskiji  sp.  nov.,  балтийский янтарь, 
голотип КМЯ № 1/24-1, голова сбоку. Длина масштабной 
линейки 0.3 мм.
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и  селективного  коллекционирования  включе-
ний в янтаре.

Описываемая  в  настоящей  работе  триба  
Twangsteini занимает изолированное положение 
в подсемействе,  поскольку в трибе имеет место 
особая  комбинация  признаков,  мало  характер-
ных  для  пимплин  и  не  проявляющихся  в  сово-
купном виде.  Некоторые диагностические при-
знаки трибы Twangsteini требуют рассмотрения.

Группа апоморфий, связанных с общей пумили-
зацией тела. К этой группе относятся сокращен-
ное  число  флагелломеров  (15),  мелкие  размеры  
тела (длина переднего крыла 2.5 мм) и сокращен-
ное число члеников щупиков (3 + 4). Взаимообу-
словленность этих признаков для Twangsteini, по 
мнению автора, является следствием общей пу-
милизации (миниатюризации), несмотря на то, 
что такая связь не является общим для перепон-
чатокрылых  правилом  (Расницын,  1980,  с.  70).  

По длине переднего крыла Twangsteini находится 
на нижнем размерном пределе рецентных пим-
плин  (2.5–3.0  мм).  Близкие  размеры  крыла  из-
вестны лишь для ограниченного числа родов из 
группы “Polysphincta”: Acrodactyla (2.7–6.0 мм), 
Sinarachna (2.3–5.0 мм) и Zatypota (2.5–5.5 мм). 
Обзор  общих  проблем  пумилизации  ископае-
мых  ихнемонид  приводит  Копылов  (2012).  Со-
гласно  гипотезе  А.П.  Расницына  (1980),  в  мелу  
ниша  мелких  паразитов  была  частично  заня-
та  ихневмонидами.  В  доказательство  Копылов  
приводит  данные  по  раннемеловым  подсемей-
ствам Tanychorinae и Palaeoichneumoninae, кото-
рые представлены мелкими формами – переднее 
крыло от 1.6 до 6.5 мм; из 23 описанных позднеме-
ловых видов ихневмонид (Копылов, 2009,  2010;  
Kopylov et al., 2010) более трети имеет длину тела 
не  более  2.8  мм;  из  семи  видов,  описанных  по  
янтарным  включениям  Labenopimplinae  (позд-
ний  мел,  сеноман),  самый  крупный,  Agapteron  

0.2 ìì

Рис. 6. Twangste belokobylskiji  sp.  nov.,  балтийский янтарь, 
голотип КМЯ № 1/24-1, лицо, M – левая мандибула. Длина 
масштабной линейки 0.2 мм.

0.2

Рис. 8. Twangste belokobylskiji  sp.  nov.,  балтийский янтарь, 
голотип КМЯ № 1/24-1, коготок задней лапки: а – общий 
вид, б – прорисовка. Длина масштабной линейки 0.2 мм.

0.3

Рис. 9. Twangste belokobylskiji  sp.  nov.,  балтийский янтарь, 
голотип  КМЯ  №  1/24-1,  проподеум.  Длина  масштабной  
линейки 0.3 мм.

0.1

Рис. 7. Twangste belokobylskiji  sp.  nov.,  балтийский янтарь, 
голотип  КМЯ  №  1/24-1,  зубцы  мандибулы:  U  –  верхний  
зубец, L – рудимент нижнего зубца. Длина масштабной ли-
нейки 0.1 мм.
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Рис. 10. Twangste belokobylskiji sp. nov., балтийский янтарь, голотип КМЯ № 1/24-1, вершина метасомы с разным увеличе-
нием. Длина масштабной линейки 0.3 мм.
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popovi Kopylov, 2012, имеет длину тела около 
2.8 мм, сходные размеры тела у Micropimpla lucida 
Kopylov, 2010. В палеогене мелкие ихневмониды 
были вытеснены браконидами (Hymenoptera, 
Braconidae), поэтому в  кайнозойских отложе-
ниях мелкие формы ихневмонид уже довольно 
редки, в  размерный класс с  длиной передне-
го крыла не более 2.8 мм попадают лишь особи 
вида Marjorietta minor Kasparyan, 1994 (балтий-
ский янтарь; подсем. Townesitinae). Учитывая 
наши данные, к  этой же категории также сле-
дует отнести Vorstadt ambermuseum Manukyan, 
2023 (балтийский янтарь; подсем. Hybrizontinae) 
и  Twangste belokobylskiji sp. nov. Возможно, это 
является следствием особенностей тафономии 
и  селективного коллекционирования включе-
ний в янтаре.

Группа апоморфий, связанных с особыми про-
порциями заднего крыла. Различные состояния 
нервеллюса в  заднем крыле имеют решающее 
значение в  родовой и  надродовой систематике 
пимплин (Gauld et al., 2002). В  трибе Pimplini 
нервеллюс надломлен выше середины, тогда как 
у  Ephialtini – часто около середины или ниже 
(у Dolichomitus и  Ephialtes отчетливо выше). 
Род Twangste gen. nov. выделяется среди прочих 
пимплин по комплексу признаков строения за-
днего крыла: 1) цельный, криво-изогнутой фор-
мы нервеллюс, 2) отсутствие второго отрезка 
Cu, 3) сильно суженная в  основании базальная 
ячейка и  широкая суббазальная (последнее яв-
ляется следствием сужения базальной ячейки). 
Этот комплекс признаков редко встречается 
среди немногих рецентных родов пимплин, из-
вестен только у  Lissopimpla Kriechbaumer, 1889, 
Millironia Baltazar, 1964, Sinarachna Townes, 1960 
и Zatypota Foerster, 1868. 

Апоморфиями также являются иглообразные 
мандибулы, с согнутым верхним зубцом и рудимен-
тарным нижним. Похожие (но не идентичные) 
модификации можно встретить в  родах груп-
пы “Polysphincta”, например, в роде Schizopiga. 
С этой же группой родов триба Twangsteini сбли-
жает S-образно изогнутая жилка 2cu.

Сидячее, пятиугольное зеркальце. Признак 
плезиоморфии, неизвеcтный среди рецентных 
пимплин, однако широко представлен в  мезо-
зойских Labenopimplinae Kopylov, 2010. Cреди 
родов лабенопимплин известны самые разные 
формы зеркальца (Копылов, 2010). У современ-
ных пимплин зеркальце стебельчатое или от-
крытое, реже  – сидячее. При этом очевидное 
сходство с  Twangsteini наблюдается в  ископае-
мых родах Heteropimpla Li, Shih, Kopylov et Ren, 

2019, Labenopimpla Kopylov, 2010, Micropimpla 
Kopylov, 2010 и Ramulimonstrum Kopylov, 2010.

Полная ареолизация проподеума. Отсутствие 
валиков на проподеуме является одним из харак-
терных признаком рецентных пимплин, как ис-
ключение встречается только в родах Delomerista, 
Theronia и в группе “Polysphincta”. Мезозойское 
подсемейство Labenopimplinae также характери-
зуется полной ареолизацией проподемума, что 
служило барьером между Labenopimplinae и ис-
тинными пимплинами. Позже был описан род 
Crusopimpla Kopylov, Spasojevic et Klopfstein, 2018 
из нижнеэоценовой формации Тадуши (Kopylov 
et al., 2018). Как оказалось впоследствии, род 
имел широкую представленность на протяжении 
всего эоцена – были описаны его виды из фор-
мации Фур (семь видов; Klopfstein, 2022; Viertler 
et al., 2022), из балтийского янтаря (один вид; 
Манукян, 2023) и Флориссанта [вид Crusopimpla 
rediviva (Brues, 1910)]. Таким образом, можно 
утверждать, что триба Twangsteini, так же как 
Crusopimpla, иллюстрируют ранний этап ста-
новления подсем. Pimplinae современного об-
лика. Ранее высказанное Копыловым (Kopylov 
et al., 2018) мнение о  редукции валиков пропо-
деума как о  характерной черте прогрессивной 
эволюции пимплин получило дополнительную 
аргументацию. Описываемая в  настоящей ра-
боте триба является еще одним доказательством 
филогенетической связи между мезозойскими 
Labenopimplinae и современными пимплинами. 
Также очевидно, что полная редукция валиков – 
более позднее явление.

Таким образом, триба Twangsteini обнару-
живает очевидные связи как с  мезозойскими 
Labenopimplinae, так и  с  рецентными пимпли-
нами группы “Polysphincta”. В  трибе имеют 
место как очевидные апоморфии, так и  плези-
оморфии. Это дает основание для отнесения 
ее к  базальной, но в  то же время специализи-
рованной и  сильно продвинутой линии под-
сем. Pimplinae. В  качестве гипотезы Twangsteini 
можно отнести к  биологически угасшей линии 
мелких паразитов, частично занимающих нишу 
современных браконид. Учитывая вполне опре-
деленную близость Twangsteini с  пимплинами 
группы “Polysphincta”, можно в  качестве хозя-
ев предположить взрослых пауков (Arachnida, 
Araneida) или их яйцевые коконы. Следователь-
но, необходимо говорить не о  переходе группы 
“Polysphincta” к такой форме паразитирования, 
а  скорее о  сохранении первичных архаичных 
особенностей биологии этого таксона.
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Twangsteini – a New Tribe of the Subfamily Pimplinae  
(Hymenoptera, Ichneumonidae) from Baltic Amber

A. R. Manukyan
Kaliningrad Regional Amber Museum, Kaliningrad, 236016 Russia

New tribe Twangsteini trib. nov. (Hymenoptera, Ichneumonidae, Pimplinae) including a new genus Twangste 
gen. nov. with a new species T. belokobylskiji sp. nov. is described from Late Eocene Baltic amber. It is supposed 
that the tribe Twangsteini is an extinct, basal and at the same time strongly advanced phylogenetic lineage 
of Pimplinae. This inference is based on a number of characters of similarity with the Mesozoic subfamily 
Labenopimplinae and a number of features of apomorphy and plesiomorphy. Morphological similarity with 
the recent group of genera “Polysphincta” is the basis for assumption that Twangste developed as a parasitoid on 
adult spiders (Arachnida, Araneida) or in their egg cocoons, and this biology is supposed to be primary for the 
Polysphincta genus group.

Keywords: Baltic Amber, Late Eocene, Priabonian, fossils, insects, Darwin wasps, Pimpliformes, trib.,  gen. et 
sp. nov.
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