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Эволюционный переход живой организации к новому стабильному состоянию начинается с нару-
шения ее прежнего равновесия и тем самым – с возрастания организационной неупорядоченности.
Исследование следов таких нарушений на примере смены сообществ наземных позвоночных при
переходе к мезозою показало, что наиболее обычны среди них следующие: (а) “упреждающее” по-
явление будущих доминантов; (б) “эффект Лазаря”, т.е. возвращение в летопись ранее “исчезнув-
ших” форм; (в) появление “таксонов катастрофы” и (г) эффект “архаического многообразия”. Ана-
лиз ранней исторической фазы указанного перехода (среднепермский кризис), фиксируемой в сун-
дырской тетраподной фауне Восточной Европы, показывает, что любое подобное проявление
неупорядоченности в составе сообщества может быть одновременно симптомом и других типичных
нарушений его организации. Так, упреждающее появление здесь групп амфибий, характерных для
поздней перми – двинозаврид и хрониозухид – означает наряду с этим проявление “эффекта Лаза-
ря” в первом случае и появление “таксона катастрофы”, наряду с эффектом “архаического много-
образия”, – во втором. Рассмотрена возможность выявления подобных симптомов нарушения рав-
новесия в некоторых других среднепермских фаунах.

Ключевые слова: пермь, триас, тетраподные фауны, эволюция, организационное равновесие, неупо-
рядоченность
DOI: 10.31857/S0031031X22030187

Любое устойчивое эволюционное изменение
есть результат перехода биологической системы
(в процессе естественного отбора) к новому равно-
весию взамен утраченного (Shishkin, 2018). Такой
ход событий неизбежен на всех уровнях организа-
ции живого, начиная с ее видовых или групповых
характеристик, и вплоть до экосистемной орга-
низации сообществ. Во всех этих случаях упомя-
нутый переход предполагает сначала нарушение
равновесия системы, что выражается в снижении
ее упорядоченности – в виде дестабилизации ее ха-
рактерных параметров. Это означает, что с при-
ближением критических средовых изменений
прежнее устойчивое состояние системы утрачи-
вает способность к эффективной саморегуляции
(самоподдержанию), т.е., его флуктуации нараста-
ют, становятся более длительными и все менее
обратимыми. Иное начало эволюционного изме-
нения невозможно по определению, ибо, пока
живая система способна релаксировать возмуще-
ния, поддерживая свои характеристики, она оста-
ется исторически неизменной.

Сужение возможностей регуляции системы в
критических для нее условиях означает угрозу ее
жизнеспособности; поэтому успешный селектив-
ный поиск системой нового равновесия (как
единственной альтернативы ее исчезновению)
должен каждый раз длиться лишь относительно
недолго в сравнении с интервалами ее стабильного
существования в ходе эволюции. И, соответствен-
но, шансы на сохранение следов таких переходных
поисковых этапов в доступной геологической ле-
тописи обычно не очень велики. Эмпирические
подтверждения этой закономерности, выявляе-
мые на ископаемом материале, известны по таким
обобщениям, как, например, выпадение переход-
ных форм из летописи или идея “прерывистого
равновесия” в эволюции видов.

С другой стороны, очевидно, что эволюцион-
ный переход живой системы к новому типу рав-
новесия не является градуальным. На деле он
представляет собой череду эпизодов относитель-
ной стабилизации претерпеваемых системой из-
менений, что позволяет ей каждый раз временно
персистировать (удерживать равновесие) в ка-

УДК 567/568:551.736/.761(470)
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ком-то ограниченном спектре измененных жиз-
ненных условий. Нарушение последних снова
вынуждает систему меняться в сторону очередно-
го относительного равновесия – вплоть до дости-
жения ею (в случае удачи) уже долгосрочной ста-
бильности. Очевидно, что следы отдельных эпи-
зодов такого промежуточного равновесия могут
также с известной вероятностью фиксироваться
на ископаемом материале – в рамках общего пе-
рехода между двумя высоко устойчивыми моде-
лями организации.

О НЕКОТОРЫХ ТИПИЧНЫХ СЛЕДАХ 
ПЕРЕХОДНЫХ СОСТОЯНИЙ БИОТЫ 

В ГЕОЛОГИЧЕСКОЙ ЛЕТОПИСИ
Ряд характерных проявлений обсуждаемого

неравновесного перехода, относящихся к собы-
тиям разного масштаба, был ранее рассмотрен
нами в отношении смены наземных позвоночных
на рубеже палеозоя и мезозоя, отвечающем круп-
нейшей экосистемной перестройке. Здесь укло-
нения от организационного равновесия – либо
исходного, либо последующего, пришедшего ему
на смену – были выявлены, с одной стороны, из
сопоставления локальных пионерных тетрапод-
ных фаун раннего триаса, а с другой – из анализа
начальных шагов деструкции позднепермской
биоты, запечатленных в терминальной (вязни-
ковской) пермской фауне позвоночных Восточ-
ной Европы (Шишкин, 2017, 2019а, б, 2022). Эти
уклонения от системной упорядоченности либо вы-
ступают как нарушения сложившейся нормаль-
ной организации (таксона или сообщества), либо
указывают на незавершенность трансформации
последней в исторически новый тип равновесия.

Среди изменений такого рода, наблюдаемых
при переходе мира тетрапод от перми к триасу и,
как уже сказано, неизбежных при любой эволю-
ционной трансформации, большинство может
быть условно обозначено как варианты “совме-
щения несовместимого”. В отношении состава
переходных сообществ это подразумевает примеры
сосуществования в них групп, маркирующих “в
норме” заведомо различные (и не всегда напря-
мую преемственные) стабильные этапы в состоя-
нии биот. Аналогичным образом, в морфологии
отдельных таксонов в этих сообществах обнару-
живаются гротескные сочетания черт, отвечаю-
щих существенно разным организационным
уровням. В обоих случаях таким комбинациям
могут также сопутствовать уникальные особен-
ности, вообще не встречающиеся в устойчивых
биотах. Главные категории подобных нарушений
прежнего равновесия можно суммировать следу-
ющим образом.

1. “Упреждающее” появление, на фоне сооб-
щества прежнего типа, отдельных необычных
элементов, характерных для его исторически по-

следующего (еще не достигнутого) устойчивого
состояния. В терминальной пермской вязников-
ской фауне таким примером, как известно, явля-
ется появление архозавров-протерозухид, состав-
ляющих типично мезозойскую группу.

2. Появление “таксонов Лазаря”, т.е., обычно
более или менее кратковременное “возрожде-
ние” в составе сообщества отдельных групп, ка-
завшихся вымершими уже много ранее. В случае
вязниковской фауны – это, в частности, неожи-
данное присутствие здесь амфибий-микрозавров,
составляющих реликт пермо-карбоновой биоты.
В целом названный феномен представляет собой
крайнее выражение колебаний роли таксона в
геологической истории, когда периоды его отно-
сительного расцвета и/или роста численности
(эпиболи) могут разделяться интервалами более
маргинального существования. Последние, в за-
висимости от сочетания тафономических факто-
ров, могут часто вообще не улавливаться геологи-
ческой летописью, что и создает эффект воскре-
шения группы в очередном эпизоде усиления ее
роли. Каждый подобный случай ее внезапной по-
вторной эксплозии указывает на нарушение тех
системных ограничений, которые в предыдущем
сообществе определяли ее глубоко подчиненное
положение.

3. Появление так называемых “таксонов ката-
строфы” (disaster taxa) может служить еще одним
симптомом перехода сообщества в относительно
неравновесное состояние. Речь идет о таксонах,
обычно не известных в его предыдущей или по-
следующей истории, но внезапно приобретаю-
щих значительную роль на короткий промежуток
времени. Приведенное название для обсуждаемо-
го явления понимается различными авторами не
вполне однозначно (Modesto, 2020); с ним часто
связывают, прежде всего, массовую численность
или широкое пространственное распространение
относимых сюда недолговечных таксонов. В
пермской вязниковской фауне примером рас-
сматриваемого типа событий может служить по-
явление здесь узкощитковой быстровианидной
хрониозухии (представителя поздних антракозав-
роморф); хотя в этом случае речь идет уже о вто-
ром эфемерном эпизоде появления подобных
форм в истории кризисов пермской биоты
(см. ниже).

Рассмотренные черты изменений в организации
сообщества при нарушении в нем равновесия (1–3)
отражают прямо или косвенно утрату части его
прежних ключевых элементов, которые определя-
ли в нем базовую картину трофических или иных
взаимозависимостей, поддерживавших устойчи-
вость целого. Восстановление подобных корреля-
ций в новых условиях, и тем самым поддержание
жизнеспособности биоты как системы, зависит
от быстрого освоения освободившихся функцио-
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нальных ролей новыми группами или формами
взамен исчезающих элементов сообщества. Но-
вые исполнители этих ролей, благодаря ослабле-
нию прежних регуляторных взаимосвязей в пере-
ходном сообществе, могли ускоренно рекрутиро-
ваться отбором из самых разных доступных
источников – включая как давно маргинализо-
ванные реликты доминантов прошлого (см. вы-
ше: 2), так и еще только формируемые новые ти-
пы организации. Среди последних, в свою оче-
редь, могли оказаться как те, что обрели затем
долгую эволюционную судьбу (1), так и быстро
исчезнувшие группы (3).

4. Одна из наиболее характерных категорий
“совмещения несовместимого” в переходных ти-
пах организации относится уже не к составу сооб-
ществ, как (1) или (2), но непосредственно к кон-
ституции составляющих их таксонов. Имеется в
виду сочетание у отдельных форм или групп не-
ожиданно контрастных морфологических черт,
отвечающих разным базовым ступеням в эволю-
ции вмещающей группы. Для оценки этого явле-
ния важен механизм изменений на видовом уров-
не, лежащий в основе эволюционного процесса.

Стабильность видовой организации обеспечи-
вается саморегуляцией онтогенетических цик-
лов, в которых индивидуальные различия ниве-
лируются по ходу развития в сторону эквифи-
нального завершения, т.е. взрослой адаптивной
нормы. При необратимом нарушении условий
регуляции (означающем переход организации в
неравновесное состояние) эта норма замещается
пространством характерных для вида неустойчи-
вых вариаций, которые составляют на этом этапе
единственный субстрат отбора (Шишкин, 2006;
Shishkin, 2018). Сохранение и усиление отбором
наиболее жизнеспособных вариаций выражают
собою начальные попытки нарушенной видовой
системы перестроиться в направлении того или
иного нового равновесия. На основе этих акцен-
тированных уклонений возникают первые моза-
ичные проявления новой структурной организа-
ции. Каждый из таких шагов меняет норму реак-
ции в данном варианте системы и, следовательно,
меняет спектр его потенциальной изменчивости.
Это в свою очередь открывает каждый раз новые
возможности для различных путей дальнейшего
приближения к будущему видовому равновесию.

На уровне организации любого более высокого
таксономического ранга результаты этих собы-
тий (ведущих к трансформации видов) отражают
частные эпизоды в становлении ее новой устой-
чивой модели. Последняя, будучи реализована,
отличается от своих менее равновесных предше-
ственников (т.е., от всей радиации частных поис-
ковых экспериментов в сторону ее достижения)
намного более длительным историческим суще-
ствованием, а также большей степенью струк-

турного единообразия и диверсификации на его
основе.

Степень проявления этих черт устойчивости
сформированной организационной модели дает
исследователю главные критерии для оценки ее
группового ранга. При этом встречаемые вариан-
ты ее неполного осуществления – представлен-
ные ранними звеньями ее родословной, а также
боковыми ветвями в составе той же радиации –
обычно демонстрируют мозаичное смешение
черт такой модели с теми или иными признаками
более древнего группового архетипа. Обозначе-
ние этого феномена в качестве “архаического
многообразия” (Мамкаев, 1968) подразумевает,
что главным эталоном (мерилом сравнения) для
его опознания служит реально достигнутая в эво-
люции новая модель равновесия. Упомянутое про-
странство “незавершенных” вариантов послед-
ней (где встречаются примеры этого специфиче-
ского многообразия) может сохранять свои следы
как среди современных форм, так и в палеонтоло-
гической летописи. В мире пионерных раннетри-
асовых тетрапод оно, в частности, демонстриру-
ется морфологией черепа у ряда семейств темно-
спондильных амфибий, где отдельные глубоко
архаичные черты могут сохраняться на фоне ти-
пично мезозойского облика организации (Шиш-
кин, 2015, 2019а).

С другой стороны, среди ископаемых форм не-
редки примеры, когда подобные (или иные) гро-
тескные сочетания черт обнаруживаются практи-
чески еще на фоне сохранения прежнего (архаич-
ного) типа устойчивой организации. Тем самым,
последний в конце своего существования демон-
стрирует здесь резкий рост вариабельности, что,
несомненно, указывает на начало его неравно-
весных эволюционных изменений. Но при этом
может оставаться неизвестным, привел ли этот
процесс на самом деле к какой-то новой устойчи-
вой модели организации, или же оборвался где-то
близко к началу. При обнаружении рассматрива-
емого феномена на ископаемом материале он ча-
ще всего характеризуется авторами просто как
факт роста изменчивости филума накануне выми-
рания, т.е. фактически подразумевается вторая из
двух названных альтернатив. При этом само по-
нимание, что речь тут идет о закономерном нача-
ле поиска живой системой нового эволюционно-
го равновесия (Simpson, 1953; Шишкин, 2015,
2022), встречается не часто.

Понятно, что вопрос о том, к какому общему
типу организации мог быть направлен такой на-
чальный поиск, демонстрируемый изменчиво-
стью терминальных таксонов древней (и, с боль-
шой вероятностью, слепой) группы, особенно
труден для решения и не всегда оправдан. Но
иногда он может быть прояснен сравнением этих
таксонов с поздними продвинутыми потомками
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близкородственных им линий. Ибо в этом случае
могут быть найдены характерные параллели меж-
ду морфотипами этих потомков и отдельными ва-
риациями в спектрах терминальной групповой
изменчивости, составляющих предмет нашего
анализа.

Наглядным примером такой ситуации являет-
ся конечный эпизод в истории рода темноспон-
дильных амфибий Dvinosaurus, представленный
в терминальной пермской вязниковской фауне.
Здесь зафиксирован быстрый переход от прежней
консервативной морфологии рода к контрастно-
му разнообразию видовых морфотипов, среди ко-
торых известно два. Оба они демонстрируют аль-
тернативные, но по сути параллельные, пути на-
чального приближения к типу организации
мезозойских темноспондилов в целом и, в осо-
бенности, – к типу брахиопид, т.е. группы, несо-
мненно, родственной двинозавридам (Шишкин,
2019а). Был ли подобный путь действительно реа-
лизован у возможных потомков двинозаврид,
остается дискуссионным (Шишкин, 1991, 2022;
Warren, Marsicano, 2000, с. 468, 479).

В данном обзоре мы не касаемся наиболее об-
щих (глобальных) проявлений неравновесия, ко-
торые могут быть отмечены в мире наземных по-
звоночных при переходе к мезозою. На уровне
пионерных триасовых фаун они выражаются,
прежде всего, в ярко выраженном региональном
эндемизме родового состава этих сообществ (на
фоне значительной общности и ограниченного
числа представленных в них семейств), а также в
асинхронности местных этапов их преобразова-
ния в индско–раннеоленекское время (Шишкин,
2022).

СИМПТОМЫ НАРУШЕНИЯ 
БАЗОВОГО РАВНОВЕСИЯ 

В КОНЦЕ ИСТОРИИ ТЕТРАПОДНЫХ 
СООБЩЕСТВ СРЕДНЕЙ ПЕРМИ

Рассмотренные выше проявления неупорядо-
ченности, сопровождающие поиск живой систе-
мой нового равновесия взамен нарушенного, яв-
ляются закономерными следствиями этого поис-
кового процесса. Сохранение их отдельных
следов в геологической летописи, очевидно, в
среднем тем более вероятно, чем более масштаб-
ные и многоплановые события мы рассматрива-
ем. С этой точки зрения заслуживает большого
внимания экосистемная перестройка, непосред-
ственно предшествовавшая пермо-триасовому
кризису и близко сопоставимая с ним по значе-
нию, а именно – глобальный кризис на рубеже
средней и поздней перми, затронувший как мор-
скую, так и континентальную среды обитания
(Retallack et al., 2006).

В мире наземных позвоночных это событие
было связано с завершением эпохи, в которой

среди терапсидных рептилий доминировали пре-
имущественно диноцефалы, известные в средней
перми на большинстве материков. С наступлени-
ем поздней перми роль ведущих групп перешла к
дицинодонтам и териодонтам среди терапсид, и к
парейазаврам среди парарептилий. Оба назван-
ных типа фаун, как известно, хорошо документи-
рованы в Восточной Европе, где, согласно позд-
ней биозональной схеме И.А. Ефремова (1952),
они выделялись (наряду с их тафономическими
эквивалентами) в виде совокупности последова-
тельных диноцефаловых комплексов и сменяю-
щего их парейазаврового комплекса. При этом по
сравнению с их гондванскими аналогами, эти два
разновозрастных типа фаун здесь дополнительно
различаются за счет отсутствия дицинодонтов и
парейазавров в среднепермских сообществах. В
современных региональных исследованиях ука-
занные эволюционные этапы обычно обознача-
ются для Восточной Европы как диноцефаловый
и териодонтовый (или парейазаврово-горгоноп-
совый) (Golubev, 2015; Сенников, Голубев, 2017).

Контраст между двумя обсуждаемыми звенья-
ми восточноевропейской фаунистической после-
довательности с давнего времени казался трудно
совместимым с признанием их непосредственной
преемственности, а также с объединением отве-
чающих им отложений в единый татарский ярус
перми (в его традиционном понимании). Эти со-
ображения, а также попытки сопоставления ев-
ропейский последовательности с ее южноафри-
канским аналогом, привели к заключению, что
между ее диноцефаловым и парейазавровым ин-
тервалами имеет место либо седиментационный
перерыв, либо, во всяком случае, пробел в до-
ступной палеонтологической документации. Фа-
уна, отвечающая этому пробелу, должна была тем
самым соответствовать гипотетической III зоне
поздней биозональной схемы Ефремова, т.е.,
предшествовать IV (парейазавровой) зоне (Ефре-
мов, 1948, 1952; Вьюшков, 1952; Ефремов, Вьюш-
ков, 1955). Такое заключение позволяло допус-
кать, что в истории смены региональных перм-
ских фаун мог иметь место еще один крупный
этап, сопоставимый по значению с уже известны-
ми основными этапами.

Реальное положение дел прояснилось лишь за
последнее десятилетие, когда была открыта и в
существенной мере изучена так называемая сун-
дырская фауна из бассейна Средней Волги (Рес-
публика Марий Эл). Было показано, что по соста-
ву она собственно и составляет непосредствен-
ный переход между поздней диноцефаловой
(ишеевской) фауной и главными сообществами
териодонтового этапа, объединяемыми в сокол-
ковский комплекс (Буланов, Голубев, 2011; Голу-
бев и др., 2015; Golubev, 2015; Сенников, Голубев,
2017; Сучкова, Голубев, 2019а, б).

Переходный (неравновесный) состав сундыр-
ского сообщества сам по себе говорит в пользу
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кратковременности его существования, которое
относят к самому концу средней перми (Сенни-
ков, Голубев, 2017). Для оценки длительности
этого эпизода в абсолютных цифрах нет прямых
данных; но показательны косвенные попытки его
корреляции с южноафриканской биозональной
последовательностью, где для области перехода
от средней к верхней перми (в пределах зон Tapi-
nocephalus – Pristerognathus) известны абсолютные
датировки для нескольких стратиграфических
уровней. Эти сопоставления подразумевают для
сундырского сообщества интервал существова-
ния значительно меньший, чем 1 млн лет (Olroyd,
Sidor, 2017, рис. 4; Davydov et al., 2020, рис. 2),
т.е., приблизительно на порядок уступающий,
например, длительности позднепермского (тери-
одонтового) фаунистического этапа (примерно
9 млн лет; ср. Retallack et al., 2006).

По своему месту в процессе перехода от преж-
ней устойчивой организации сообщества к его
последующему, сопоставимо длительному равно-
весию, сундырская фауна сходна с терминальной
пермской (вязниковской) – в том смысле, что она
демонстрирует достаточно раннюю фазу такого
перехода. В ней еще сохраняется основная часть
групп высокого ранга, типичных для поздней
(ишеевской) стадии диноцефалового этапа, хотя
и с определенным изменением их ролей. С другой
стороны, ряд групп исчезает, уступая место но-
вым элементам – либо специфичным для сун-
дырского эпизода, либо ставшим доминантами в
позднепермское время.

Наиболее очевидные уклонения от прежнего
типа упорядоченности, вытекающие из сравне-
ния сундырской фауны с предшествующим ей
ишеевским сообществом (и, в основном, касаю-
щиеся изменений в составе амфибий), были ра-
нее показаны ее исследователями (Буланов, Го-
лубев, 2011; Голубев, Буланов, 2018). Но для нас
важно также показать, что такие уклонения могут
одновременно свидетельствовать и о других ти-
пичных нарушениях прежнего равновесия (см.
выше: 1–4), характерных для переходных биот.
Их выявление может, в частности, определяться
таксономическим уровнем, на котором мы оце-
ниваем то или иное нарушающее изменение.
Кроме того, в этих же категориях иногда возмож-
но оценивать и смену роли отдельных групп – пу-
тем сравнения с их местом в сообществах непо-
средственно до и после рассматриваемого эпизо-
да. Заключения, полученные таким путем, в
сумме сводятся к следующему.

Одним из специфических отличий сундырско-
го комплекса от предшествующей ишеевской фа-
уны является, видимо, полное доминирование
базальных тероцефалов среди представленных в
нем хищников – при отсутствии достоверных
остатков других хищных терапсид (таких, как ди-
ноцефалы или горгонопии) (Сучкова, Голубев,
2019а, б). В этом отношении короткий сундыр-

ский эпизод выделяется из всей или почти всей
региональной истории средне–позднепермских
тетраподных фаун. Другая его необычная особен-
ность связана с тем, что указанная смена хищни-
ков на вершине пищевой пирамиды, видимо, не
повлекла за собой параллельной смены среди их
жертв, поскольку, судя, по остаткам, эта роль, как
и в ишеевской фауне, сохранялась за раститель-
ноядными диноцефалами-тапиноцефалидами. В
соответствии со сказанным, остатки базальных
тероцефалов в сундырском ориктоценозе пока-
зывают высокую численность [оцениваемую в
16% от всех костных остатков и, фактически, ви-
димо, заметно большую, учитывая долю неопре-
делимых терапсидных фрагментов (15%): см.
Ульяхин, Сучкова, 2019]. Эта картина составляет
контраст с ишеевским фаунистическим этапом,
где остатки базальных тероцефалов (Porosteog-
nathus и, по-видимому, Biarmosuchoides: см. Суч-
кова, Голубев, 2019в) сравнительно редки на фоне
преобладания других терапсид, прежде всего ди-
ноцефалов. Равным образом, в древнейшем сооб-
ществе териодонтового этапа (котельнический
комплекс) сменившем сундырский эпизод¸ при-
митивные тероцефалы снова становятся редки-
ми – в сравнении с разнообразием уже более про-
двинутых членов группы (Kammerer, Masyutin,
2018). Все сказанное позволяет рассматривать со-
общество базальных тероцефалов сундырской
фауны как недолговечный комплекс “таксонов
катастрофы”. Его своеобразие состоит, в первую
очередь, не столько в его таксономической спе-
цифике в сравнении с предшествующим и после-
дующим временем (этот аспект мало изучен),
сколько в резком и недолгом взрывном росте
функциональной роли и численности составляв-
ших его форм. Эти изменения выглядят, как
кратковременная попытка группы закрепиться в
роли безусловного доминанта на вершине трофи-
ческой пирамиды. Этот недолгий эпизод сменил-
ся более устойчивыми трофическими отношени-
ями внутри наземного сообщества, характерны-
ми для позднепермского времени, где среди
хищников доминировали уже горгонопии и про-
двинутые тероцефалы.

Особенно наглядные свидетельства переход-
ного статуса сундырской фауны по отношению к
сменившему ее териодонтовому сообществу были
установлены в составе ее водных или околовод-
ных групп (Голубев, Буланов, 2018). Здесь, на фо-
не сохранения отдельных форм, типичных для
диноцефалового времени (котлассииды-лепто-
рофины и антракозавроморфы-энозухиды) и
утраты ряда сопутствовавших им ранее таксонов
(архегозавроидные темноспондилы и парарепти-
лии-лантанозухиды) обнаруживаются элементы,
характерные уже для позднепермского фаунисти-
ческого этапа. Это – темноспондилы семейства
Dvinosauridae, типичные котлассииды (Kotlassi-
inae) и антракозавроморфы Chroniosuchidae, по-
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казывающие, таким образом, упреждающее по-
явление по отношению к интервалу своего исто-
рического доминирования. Но определяемые
ими стандартные черты переходности (неравно-
весности) сундырского эпизода этим не ограни-
чиваются. Их список немедленно возрастает, как
только мы меняем аспект таксономического рас-
смотрения названных групп, – оценивая либо их
место в истории вмещающих таксонов более вы-
сокого ранга, либо, наоборот, анализируя род-
ственные отношения внутри самих этих групп.

Первое из таких заключений касается род-
ственных связей монотипичного семейства Dvi-
nosauridae, принадлежащего обширной радиации
водных темноспондильных амфибий Trimerorha-
chomorpha (Шишкин, 2011). В современных ис-
следованиях состав этой радиации обычно ограни-
чивают почти исключительно ее палеозойскими
элементами, которые в совокупности рассматри-
ваются как клада “Dvinosauria”. Последняя пони-
мается как дихотомия двух субклад – тримерора-
хоидной и двинозавроидной, причем собственно
Dvinosauridae попадают в терминальную часть
второй субклады (объединяющей в основном ко-
роткоголовые формы типа эобрахиопид и тупи-
лакозаврид) и рассматриваются как сестринская
группа тупилакозаврид (Yates, Warren, 2000; Mil-
ner et al., 2002; Englehorn et al., 2008; Schoch, 2013,
2018; Cisneros et al., 2015; Schoch, Voigt, 2019). Та-
ким образом, собственно двинозавриды помеща-
ются в этой схеме на максимальном удалении от
тримерорахоидов по степени родства. Между тем,
этот вывод выглядит несовместимым с фактом
наибольшей морфологической близости именно
двух последних групп (Romer, 1947; Chase, 1965;
Шишкин, 1973, 1991, 2011; Шишкин и др., 2018),
что позволяет считать первую из них (т.е., двино-
заврид) непосредственным малоизмененным де-
риватом или реликтом второй. При этом главные
тримерорахоидные плезиоморфии, сохраняемые
у Dvinosauridae (не редуцированное lacrimale, ар-
хаичная форма тела парасфеноида, птериго-сош-
никовый контакт), утрачены у остальных хорошо
изученных членов предполагаемой двинозавро-
идной субклады. И в то же время, для последних
реально не известно ни одной особенности, кото-
рая специфически объединяла бы эти формы
(или какую-то их часть) именно с Dvinosaurus.
При этом перечни синапоморфий, указываемые
разными авторами для обоснования двинозавро-
идной субклады в целом, либо для сестринских
отношений Dvinosaurus и Tupilakosauridae внутри
нее, включают как прямые ошибки, так и случаи
заведомо параллельных приобретений (Шиш-
кин, 2011, 2020а, б). К последним, в частности, от-
носится формирование контакта parietale и
postorbitale, который у тупилакозаврид устойчив
уже в ранней перми, а у более позднего Dvinosau-
rus появляется только на видовом уровне (но и то

лишь в качестве преобладающей морфы у одного
из видов).

В итоге мы приходим к заключению, что так
называемая двинозавроидная субклада (выделяе-
мая в составе “Dvinosauria”) представляет собой
объединение нескольких самостоятельных ли-
ний, возникших на основе исходного (тримеро-
рахоидного) морфотипа Trimerorhachomorpha и
претерпевших ту или иную специализацию на
фоне параллельного сохранения ювенильных
(укороченных) пропорций черепа (Шишкин,
2020б). Среди этих линий Dvinosauridae выделя-
ются как минимально измененная ветвь, практи-
чески сохраняющая исходный для Trimerorhacho-
morpha морфотип. В силу этого двинозавриды
могут с основанием рассматриваться как поздний
реликт тримерорахоидов, близких к Trimerorha-
chis и Neldasaurus.

В таком случае становится особенно важным,
что тримерорахоиды в общепринятом смысле до-
стоверно не известны из отложений более позд-
них, чем ранняя пермь США и ее аналоги в Цен-
тральной Европе и Бразилии (Milner, Schoch,
2013; Cisneros et al., 2015; Schoch, 2018; Schoch,
Voigt, 2019). Но, даже если допустить, вслед за ря-
дом авторов (Reisz, Laurin, 2001; Benton, 2012) и
вопреки альтернативному мнению (Lucas, 2004,
2006; Lucas, Golubev, 2019), возможность началь-
ного среднепермского возраста для верхних под-
разделений континентальной перми Северной
Америки (таких, как формации Chickasha и San
Angelo, где еще присутствуют остатки тримерора-
хоидов), то это все равно не меняет суммарной
картины истории данной группы, запечатленной
в геологической летописи. В любом случае, в ней
обнаруживается пробел, охватывающий почти
всю среднюю пермь. Иначе говоря, совокупность
поздних тримерорахоидов (семейство Dvinosauri-
dae), впервые появившихся в биоте Восточной
Европы лишь на исходе гваделупского времени,
выступает в ней как “таксон Лазаря”.

Сходным примером, когда одно и то же кри-
зисное изменение одновременно указывает на
разные аспекты снижения упорядоченности со-
общества, является присутствие в сундырской
фауне первых хрониозухид1. Этот факт не только
означает “упреждающее” появление новой груп-

1 Отнесение к семейству Chroniosuchidae более ранних че-
репных остатков хрониозухий из диноцефаловой фауны
Дашанькоу Китая (провинция Ганьсу, формация Сида-
гоу), описанных как роды Phratochronis и Ingentidens (Li,
Cheng, 1999; Li, 2001), представляется слабо обоснован-
ным. Следы преорбитального окна (диагностичного для
хрониозухид), реконструированные авторами у Phrato-
chronis, предполагают для этой структуры не вполне прав-
доподобную топографию. Примечательно, что среди дру-
гих остатков хрониозухий в материале из Дашанькоу об-
суждаемым находкам сопутствуют многочисленные
позвонки и щитки быстровианид (описанные позднее как
род Yumenerpeton: Jiang et al., 2017), т.е., не-хрониозухид-
ного семейства.
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пы, характерной для будущей (позднепермской)
биоты, но и позволяет увидеть другие связанные с
ним системные нарушения. Одно из них стано-
вится очевидным, если учесть, что сундырский
узкощитковый хрониозухид (род Suchonica), не-
сомненно, принадлежит иной эволюционной
ветви семейства, нежели та, что доминировала в
поздней перми (Буланов, Голубев, 2011; Шишкин
и др., 2014). Спонтанное появление формы этого
типа в сундырской фауне (в качестве одного из
руководящих таксонов) и вслед за этим ее немед-
ленное исчезновение перед началом соколков-
ского времени характеризуют ее как типичный
“таксон катастрофы”. Повторное краткое появ-
ление предполагаемого представителя этой же
филетической ветви в ходе позднепермского вяз-
никовского кризиса (род Uralerpeton) представ-
ляет, как уже сказано выше, явление того же по-
рядка.

Еще один симптом нарастания организацион-
ной неупорядоченности, связанный с появлени-
ем в сундырской фауне узкощиткового хрониозу-
хида, относится к его морфологии. Сравнение
Suchonica с “нормальными” (широкощитковы-
ми) хрониозухидами, обычными в сообществах
поздней перми, показывает, что этот род обладал
далеко не всеми типичными чертами своего се-
мейства. При этом в строении отдельных его
спинных щитков (экз. ПИН, № 5388/10) мы мог-
ли отметить ряд черт, свойственных другому се-
мейству хрониозухий – быстровианидам (отсут-
ствие или рудиментарность боковых отделов
щитков, раздвинутость и расширенность перед-
них сочленовных отростков; ср. Шишкин и др.,
2014, с. 66, 69, рис. 2). Последняя черта служит
подтверждением гипотезы о гомологии упомяну-
тых отростков у двух названных семейств хронио-
зухий и о развитии свойственных им типов щит-
ков из общего предкового морфотипа (Novikov,
Shishkin, 2000; Шишкин и др., 2014). В свете об-
суждаемой нами проблемы следов неупорядочен-
ности здесь важно подчеркнуть, что такое смеше-
ние у хрониозухида Suchonica признаков обеих
ветвей отряда Chroniosuchia является типичным
проявлением “архаического многообразия”.

Говоря о проявлениях неравновесности (не-
упорядоченности) в морфологии сундырского
хрониозухида, отметим также необычайно высо-
кую изменчивость морфологии его щитков (Бу-
ланов, Голубев, 2011; Шишкин и др., 2014), свиде-
тельствующую об исторически недавнем (и, веро-
ятно, незавершенном) формировании организации
этого рода. Это, в свою очередь, еще раз указыва-
ет на его близость к истокам становления хрони-
озухид.

Отдельный важный аспект в оценке морфоти-
па туловищных щитков Suchonica касается его
значимости для понимания путей дифференциа-

ции Chroniosuchia на два составляющих их семей-
ства. Хотя этот вопрос лежит за пределами пред-
мета нашего обсуждения, важно подчеркнуть сле-
дующее. Упомянутые выше общие черты щитков
быстровианид и хрониозухида Suchonica (даже
если у последнего они имеют статус вариаций)
уже в силу самого этого факта являются с высо-
кой вероятностью плезиомофными для хронио-
зухий в целом – в добавление к такой бесспорной
плезиоморфии быстровианид, как строение вен-
трального отростка щитка (не участвующего у
них в межщитковом сочленении). Все это, вместе
с фактом наибольшей древности Suchonica среди
известных нам хрониозухид (см. примеч. 1) и еще
более ранним появлением первых быстровианид,
заставляет пересмотреть наше первоначальное
предположение о возможном формировании
быстровианид на основе хрониозухидного типа
организации (Novikov, Shishkin, 2000). Представ-
ляется наиболее вероятным, что по строению ту-
ловищных щитков ближайший общий предок
двух семейств хрониозухий был, напротив, бли-
зок к быстровианидам, демонстрируя, в частно-
сти, как общие особенности Suchonica и быстро-
вианид, так и специфические плезиоморфии по-
следних.

О ВОЗМОЖНЫХ СЛЕДАХ 
СРЕДНЕПЕРМСКОГО КРИЗИСА 

В ТЕТРАПОДНЫХ СООБЩЕСТВАХ 
ВНЕ ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ

Как уже сказано, эволюционный переход живой
организации от прежнего равновесия к новому на-
чинается с нарушения первого из этих состояний, и
тем самым – с возрастания организационной неупо-
рядоченности. Этот процесс, задевающий жизне-
способность живой системы, не может быть осо-
бенно длительным, и потому сохранение его сле-
дов в геологической летописи всегда менее
ожидаемо, чем для периодов равновесного суще-
ствования.

В этом свете следует, очевидно, оценивать
скудность данных о ходе среднепермского (позд-
не-гваделупского) кризиса, представленных в
эталонной последовательности тетраподных био-
зон впадины Карру Южной Африки, где указан-
ный эпизод (отвечающий концу диноцефаловой
эпохи) связан с переходом от зоны Tapinocephalus
к зоне Pristerognathus. Присутствие в осадках, от-
вечающих начальной части этого перехода (ба-
зальные слои пачки Poortjie), последних диноце-
фалов – тапиноцефалид (из рода Criocephalosau-
rus: Day et al., 2015a, b) – показывает, что
завершение диноцефаловой эпохи в Южной
Гондване было в каких-то чертах сходно с тем же
процессом в Восточной Европе (т.е., с сундыр-
ским эпизодом). Но каких-либо иных подробно-
стей, характеризующих специфические терми-
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нальные изменения в организации сообщества
зоны Tapinocephalus, до сих пор достоверно не
выявлено, за исключением факта резкого обедне-
ния его состава в верхнем интервале существова-
ния зоны (Day et al., 2015a). Очевидно, этот недо-
статок данных может быть в большой мере связан
с крайне малой ролью остатков амфибий в орик-
тоценозе зоны Tapinocephalus, как и вообще в пер-
ми бассейна Карру. Те группы амфибий, что осо-
бенно ясно показывают направление перестрой-
ки сообщества в сундырской биоте (см. выше),
либо вообще отсутствовали в гондванских фаунах
(сеймуриаморфы, хрониозухии), либо, в случае
темноспондилов, были в основном представлены
в средней–верхней перми одной и той же слабо
дифференцированной и морфологически кон-
сервативной группой (Rhinesuchidae). Дополни-
тельная трудность для анализа организационных
изменений на переходе от зоны Tapinocephalus к
позднепермской зоне Pristerognathus связана с
тем, что для последней не известно собственных
руководящих таксонов, отсутствующих в диноце-
фаловой фауне. Поэтому специфика названной
зоны определяется по сути лишь ее положением
между последними по возрасту находками дино-
цефалов и первым появлением дицинодонта
Tropidostoma (в одноименной зоне) (Day et al.,
2015b). Очевидно, лишь будущие находки смогут
более содержательно прояснить ход преобразова-
ний местного тетраподного сообщества на пере-
ходе от этапа зоны Tapinocephalus к следующей
ступени его устойчивой организации.

Вместе с тем, по крайней мере, одна ассоциа-
ция костных остатков, встреченная вне Восточ-
ной Европы, может быть предположительно ис-
толкована в качестве возможного следа пере-
стройки тетраподного сообщества на рубеже
средней и поздней перми. Речь идет о находках из
бассейна Людэв (Lodève) в Южной Франции, где
местная толща континентальных пермских отло-
жений венчается пачкой Ляльюд (La Lieude) с
единичными находками костей позвоночных.
Последняя сначала датировалась как поздне-
пермская (Lucas et al., 2004; Schneider et al., 2006;
Roscher, Schneider, 2006; Hmich et al., 2006; Werne-
burg et al., 2007), но затем была помещена в сред-
нюю пермь (Schneider et al., 2019) после установле-
ния (по абсолютным датировкам) раннепермского
возраста для нижнего отдела подстилающей фор-
мации Салягу (Salagou) (Michel et al., 2015). По-
скольку само по себе это строго не определяет
возраста пачки Ляльюд, то предлагаемые для нее
датировки в рамках средней перми основаны,
главным образом, на косвенных доводах, вклю-
чая интерпретацию палеомагнитных данных и
оценку скоростей осадконакопления. Чаще всего
эту толщу помещают в суммарном интервале уо-
рдского – кептенского ярусов (Marchetti et al.,
2019, рис. 10; Citton et al., 2019, рис. 10). В ее скуд-

ной палеонтологической характеристике одним
из главных элементов является комплекс тетра-
подных следов, среди которых один из руководя-
щих ихнотаксонов (Brontopus) приписывается
диноцефалам (Schneider et al., 2019; Marchetti
et al., 2019). Костные остатки известны здесь
лишь по двум находкам, включающим фрагмент
позвоночного столба тримерорахоморфной ди-
плоспондильной амфибии – тупилакозаврида –
и скелет крупного пеликозавра-казеида (Werne-
burg et al., 2007). Такая комбинация одновозраст-
ных в данном случае таксонов представляет собой
достаточно характерный пример “совмещения
несовместимого”, т.е. феномена, обычного для
переходных неравновесных биот. В самом деле,
типичные (диплоспондильные) тупилакозавриды
в норме известны лишь из базального триаса, где
они широко распространены; тогда как более
ранние североамериканские члены этого семей-
ства – плохо известные раннепермская Slaugen-
hopia и, несомненно, одновозрастный (несмотря
на отсутствие данных о происхождении находки)
Kourerpeton – еще сохраняют рахитомные по-
звонки (Olson, Lammers, 1976; Milner, Sequeira,
2004; ср. Шишкин 1973, 2011). С другой стороны,
рептилии-казеиды типичны для ранней перми,
хотя ряд их представителей встречен также в от-
ложениях казанско-раннетатарского возраста
(средняя пермь); кроме того, несколько их перм-
ских таксонов не имеют точной датировки (Reisz
et al., 2011). Если сосуществование двух указан-
ных форм тетрапод из бассейна Людэв действи-
тельно говорит об их принадлежности к неустой-
чивому сообществу, находящемуся в процессе пе-
рестройки, то наиболее примечательным здесь
кажется “упреждающее” по времени появление
прогрессивного тупилакозаврида. Действительно
ли обсуждаемый эволюционный эпизод относит-
ся именно к концу гваделупского времени (позд-
нему кептену), решить сейчас затруднительно.

Работа подготовлена при поддержке гранта
РФФИ № 20-05-00092.
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Disturbance of Organizational Equilibrium during the Change
of Ancient Tetrapod Communities: Its Manifestations

at the Middle–Late Permian Transition
M. A. Shishkin

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The evolutionary transition of a living organization to a new stable state begins with the disturbance of its pre-
vious equilibrium and, thus, with an increase in organizational disorderliness. The study of the traces of such
disturbances was conducted based on the change of terrestrial vertebrate communities during the transition
to the Mesozoic. It has been shown that the most common among such traces are the following: (a) “preco-
cious” emergence of future dominants; (b) “Lazarus”-effect, i.e. return to the fossil record of previously dis-
appeared forms; (c) the emergence of “disaster taxa”; and (d) the effect of “archaic diversity”. An analysis of
the early phase of this transition (Middle Permian crisis), recorded in the Sundyr tetrapod fauna of Eastern
Europe, shows that the same change in the composition of a community may be a symptom of several typical
violations of its organization. Thus, the precocious appearance of amphibian groups characteristic of the Late
Permian—dvinosaurids and chroniosuchids—implies, along with this, the “Lazarus”-effect in the first case
and the emergence of a “disaster taxon”, along with the effect of archaic diversity—in the second. The pos-
sibility of revealing similar symptoms of the equilibrium disturbance in some other Middle Permian faunas is
considered.

Keywords: Permian, Triassic, tetrapod faunas, evolution, organizational equilibrium, disorderliness
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Для второй половины турнейского века и для визейского века раннего карбона характерно появле-
ние гигантских форм брахиопод, в том числе среди представителей отряда Chonetida. Опираясь на
опыт наблюдений гигантизма у ныне живущих организмов, происхождение этого явления можно
связать с максимумом крупной раннекаменноугольной трансгрессии, вызвавшей углубление мор-
ских бассейнов и понижение температуры придонных слоев воды.
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Явление гигантизма распространено среди
раннекаменноугольных брахиопод отряда Cho-
netida. Наиболее отчетливо оно выражено у родов
Daviesiella Waagen, 1884, Megachonetes Sokolskaja,
1950 и Delepinea Muir-Wood, 1962, у которых раз-
мер раковины в несколько раз превышает сред-
ний размер представителей отряда. Так, ширина
раковины у рода Daviesiella из визейского яруса
Западной Европы достигает 90 мм, у рода
Megachonetes из верхней части турнейского яруса
и визейского яруса Русской платформы, Урала,
Азии, Западной Европы, Австралии – 60 мм, а у
рода Delepinea, распространенного в верхней ча-
сти турнейского яруса и в визейском ярусе Рос-
сии, Западной Европы, Азии, Северной Африки
и Австралии – 120 мм, при ее среднем значении у
хонетид 10–20 мм (табл. I, см. вклейку).

Одновременно существовали гиганты и в дру-
гих отрядах артикулят, например, в отряде Pro-
ductida: род Gigantoproductus Prentice, 1950 и род
Titanaria Muir-Wood et Cooper, 1960 из визейского
и серпуховского ярусов; в отряде Spiriferida: род
Davidsonina Schuchert et LeVene, 1929 из визейско-
го яруса, некоторые виды рода Spirifer Sowerby,
1816 и род Asyrinxia Campbell, 1957 из верхней ча-
сти турнейского яруса и др. Появление гигант-
ских форм среди брахиопод происходило только в
определенном хронологическом диапазоне: вто-
рая половина турнейского века–визейский век, и
имело, по-видимому, общую причину.

Появление гигантских форм среди морских
беспозвоночных современных морей многие
биологи связывают с их существованием в низко-
температурных глубоководных или высокоши-
ротных условиях, в соответствии с экогеографи-
ческим “Правилом Бергмана” (ПБ). Первона-
чально ПБ было сформулировано в отношении
наземных теплокровных позвоночных животных
(Bergmann, 1847). Затем, в связи с многочислен-
ными наблюдениями бергмановских клин у са-
мых разных групп теплокровных и холоднокров-
ных, позвоночных и беспозвоночных групп –
млекопитающих, птиц, пресмыкающихся, зем-
новодных, рыб, членистоногих, моллюсков и др.
ПБ было распространено и на них (Винарский,
2013). В том числе возможность существования
такого рода клин была отмечена и у ныне живу-
щих брахиопод. И хотя четкие тенденции в соот-
ношении размера с географической широтой и
глубиной местообитания у них пока не выявлены,
известно, что наиболее крупные современные
брахиоподы обитают между 30° и 60° широты в
обоих полушариях, а наибольший из них по раз-
меру раковины род Magellania Bayle, 1880 из отря-
да Terebratulida, достигающий в длину до 90 мм,
распространен в холодных водах в южных широ-
тах у берегов Южной Америки. Вообще, у тере-
братулид в Южном полушарии отмечено увели-
чение длины раковины по направлению к полюсу
(Peck, Harper, 2010).

УДК 564.551
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В то же время, наблюдения показали, что ПБ
не является всеобщим, и степень распространен-
ности бергмановских клин остается неясной. Его
валидность подвергалась сомнению рядом иссле-
дователей. В настоящее время признается, что
ПБ носит статистический характер, и предлагает-
ся считать его валидным экологическим эмпири-
ческим обобщением (James, 1968; Пантелеев,
1994; Meiri, Dayan, 2003; Meiri, 2011; Винарский,
2013 и др.).

Нет также единого мнения относительно так-
сономического уровня, на котором следует рас-
сматривать действие ПБ. На практике он прини-
мается в широком таксономическом диапазоне,
от внутривидового до уровня целых сообществ, в
разной степени филогенетически близких (Meiri,
Dayan, 2003; Meiri, 2011).

Относительно характера проявления ПБ су-
ществуют две основные гипотезы – неадаптивная
и адаптивная. Неадаптивная предполагает непо-
средственное прямое модифицирующее воздей-
ствие понижения температуры на организм.
Адаптивная, принимаемая большинством иссле-
дователей, устанавливает зависимость размера от
взаимодействия нескольких адаптивных факторов,
которые находятся под контролем естественного
отбора, обуславливающего достижение оптималь-
ного размера тела в данных условиях. Признание
адаптивных причин изменений аллометрических
параметров и влияния размеров на функциональ-
ную оценку морфологических структур принято
также в экологии и эволюционной морфологии
(Gould, 1966 и др.).

Под влиянием понижения температуры глубо-
ких слоев воды непосредственными причинами
увеличения роста могут быть задержка половой
зрелости, нехватка пищи, снижение давления
хищников, повышение уровня растворенного в
воде кислорода. В основном же крупный размер у
холодноводных форм обусловлен более поздним,
чем у тепловодных форм, началом размножения,
которое замедляет рост и приводит к увеличению
размера тела. Это объясняется тем, что с началом
репродукции у холодноводных животных боль-
шая часть энергии направляется на размножение,
а не на рост – он или сокращается до минимума,
или прекращается, что ведет к замедлению или
приостановке развития. Начало размножения от-
кладывается, и до перехода к нему животные мо-
гут достигать крупных размеров (Angiletta et al.,
2004; Винарский, 2013 и др.).

В целом связь между углублением водоемов,
соответственно, понижением температуры при-
донных вод, и увеличением размеров тела их обита-
телей в той или иной мере наблюдается. Поэтому,
несмотря на дискуссионность проблемы, представ-

ляется возможным использовать опыт наблюдений
над гигантизмом современных глубоководных мор-
ских беспозвоночных для понимания причин это-
го явления у ископаемых брахиопод.

Со второй половиной турнейского века и с ви-
зейским веком связан максимум крупной раннека-
менноугольной трансгрессии, вызвавшей углубле-
ние морских бассейнов и, соответственно, пони-
жение температуры придонных вод, поэтому в
данном случае представляется оправданным объ-
яснение появления гигантских форм с позиций
ПБ. Возможно, что возникновение в это время
гигантских представителей хонетид и других бра-
хиопод является результатом их существования
на больших глубинах в низкотемпературных
условиях. Такой образ жизни, по-видимому, до-
пустим для брахиопод в целом, о чем свидетель-
ствует наличие среди современных артикулят
обитателей на глубине до 2000 м и более (Zezina,
2008).
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I
Фиг. 1. Megachonetes siblyi (Thomas), раковина с сочлененными створками, вид со стороны спинной створки, ×1.25;
Англия; нижний карбон, визейский ярус (из: Muir-Wood, 1965).
Фиг. 2. Daviesiella llangollensis (Davidson), брюшная створка, ×1: 2а – вид снаружи, 2б – вид сбоку; Уэльс; нижний кар-
бон, визейский ярус (из: Muir-Wood, 1965).
Фиг. 3, 4. Delepinea comoides (Sowerby): 3 – брюшная створка, ×1; Русская платформа; визейский ярус, алексинский
горизонт; 4 – раковина с сочлененными створками, вид со стороны спинной створки, ×1; Русская платформа; ниж-
ний карбон, визейский ярус, тульский горизонт (из: Сокольская, 1950).

On Gigantism in the Early Carboniferous Brachiopods of the Order Chonetida
G. A. Afanasjeva

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The phenomenon of gigantism among the Lower Carboniferous brachiopods of the order Chonetida by anal-
ogy with living organisms is considered as an adaptation for existence in deep cold water.

Keywords: Brachiopods, Chonetida, gigantism, Early Carboniferous, deepening of marine basins, lowering
the water temperature
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Выполнены уточненные и расширенные описания двух родов остракод семейства Cytheruridae:
Pseudohutsonia Wienholz, 1967 и Procytherura Whatley, 1970 по материалу из верхнего байоса (аммо-
нитовая зона Michalskii) и нижнего бата (аммонитовая зона Besnosovi) из Сокурского сводного раз-
реза (Саратовская обл.) и скважины Обвал (Пензенская обл.). Для рода Pseudohutsonia проведена
ревизия и высказано предположение об эволюции в средней юре двух параллельных филолиний.
Описано пять стратиграфически значимых видов остракод. Для Pseudohutsonia clivosa (Khabarova,
1955) выделен неотип; четыре других: Procytherura iyae, Acrocythere sokurensis, Nanacythere octum и
Trachycythere peculiaris – описаны как новые. Для четырех таксонов, оставленных в открытой но-
менклатуре (Nanacythere sp. 1, N. sp. 2, Ljubimovella sp. 1 и Gen. et sp. 8), приведены сведения о мате-
риале и распространении по изученным разрезам, что в перспективе позволит использовать их для
детализации стратиграфии и корреляции.

Ключевые слова: остракоды, новые виды, средняя юра, байос, бат, Центральная Россия, Поволжье
DOI: 10.31857/S0031031X22030151

ВВЕДЕНИЕ

Настоящая работа является продолжением си-
стематического изучения остракод из верхнего
байоса и нижнего бата Русской плиты по матери-
алам из разрезов Поволжья и центральных райо-
нов России, обоснованного в первой части статьи
(Тесакова, 2022). В ней описаны представители
родов Plumhoffia Brand, 1990 (сем. Cytheruridae) и
Aaleniella Plumhoff, 1963 (сем. Eucytheridae), кото-
рые могут стать маркерами комплексов с остра-
кодами (с C. (C.) lateres–P. tricostata–A. franzi и с
A. volganica), нижняя граница которых проводит-
ся по первому появлению индексов в Сокурском
разрезе – опорном для терминального байоса –
нижнего бата Поволжья. Для одного вида плюм-
хоффий, выделенного Т.Н. Хабаровой (1955), был
установлен неотип. Три вида аалениелл описаны
как новые.

В этой статье продолжается монографическое
описание остракод из сводного Сокурского раз-
реза (Саратовская обл.) и скважины Обвал (Пен-
зенская обл.), расположение которых представ-
лено на рис. 1 в первой части статьи (Тесакова,

2022). Систематическое изучение представителей
родов Procytherura Whatley, 1970, Pseudohutsonia
Wienholz, 1967, Acrocythere Neale, 1960, Nana-
cythere Herrig, 1969, Ljubimovella Malz in Brand et
Malz, 1961 и Trachycythere Triebel et Klingler, 1959
неслучайно. Их появление или доминирование
на разных уровнях разреза имеет как стратигра-
фическое, так и палеоэкологическое значение.
Например, род Pseudohutsonia ассоциируется с
регрессивными фациями, или низким стоянием
уровня моря (Wienholz, 1967), что позволяет ис-
пользовать его как маркер соответствующей па-
леообстановки, и обосновать палеоэкологиче-
скую природу слоев или комплексов остракод, в
состав которых входят его представители. Не-
большое число видов, три из которых встречают-
ся в байосе–келловее Русской плиты, позволило
провести ревизию этого рода и предположить
развитие двух параллельных филолиний (см. ни-
же), на базе которых можно выделять филозоны
по псевдохатсониям.

Переописание рода Procytherura (расширен-
ное и обновленное), напротив, показало необос-
нованность отнесения к нему ряда таксонов и не-

УДК 565.33:551.762(47)
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обходимость его ревизии с выделением подродов,
отвечающих разным филолиниям.

Представители родов Acrocythere, Nana-
cythere, Ljubimovella и Trachycythere, хорошо из-
вестные в юре Западной Европы, впервые зафик-
сированы в синхронных отложениях Среднерус-
ского моря. Это редкие или единичные экземпляры
различной сохранности, по некоторым из кото-
рых удалось описать новые виды (см. ниже),
а другие таксоны оставлены в открытой номен-
клатуре.

В роде Nanacythere, кроме N. octum Tesakova,
sp. nov. (см. ниже), выделены еще N. sp. 1 по двум
створкам хорошей сохранности из Пензенской обл.,
скв. Обвал, гл. 353.0–353.2 м, из нижнего бата
(табл. III, фиг. 3, 4; см. вклейку) и N. sp. 2 по од-
ной целой раковине хорошей сохранности из Са-
ратовской обл., Сокурской скв., гл. 47.0 м, из
верхнего байоса, аммонитовая зона Michalskii
(табл. III, фиг. 5).

Ljubimovella? sp. 1 (табл. III, фиг. 6). Один эк-
земпляр плохой сохранности из Сокурской скв.,
из верхнего байоса (Michalskii), отнесен к роду
Ljubimovella по характерной грушевидной форме
створки с опущенным книзу низким задним кон-
цом, осложненным шипом, и отсутствию скульп-
туры, но – условно. Единственный экземпляр,
заполненный изнутри породой, не позволил изу-
чить замок и мускульные отпечатки и установить
родовую принадлежность однозначно. Однако
остракоды с такой характерной формой ракови-
ны чрезвычайно редки в средней юре Европы, и к
настоящему времени описан только один вид лю-
бимовелл, сравнение с которым показало видо-
вую самостоятельность экземпляра из Саратов-
ской обл. (что в будущем может дать основания
для выделения на его основе филостратона). От
единственного вида этого рода L. piriformis Malz
in Brand et Malz из нижнего байоса Германии
(Brand, Malz, 1961, с. 165, табл. 2, фиг. 15–25;
Brand, Fahrion, 1962, с. 134, табл. 20, фиг. 33) и Ан-
глии (Bate, 1965, с. 120, табл. 15, фиг. 10–13,
табл. 16, фиг. 1, 2; 2009, табл. 2, фиг. 6) и верхнего
байоса (зона Niortense) Днепровско-Донецкой
впадины (ДДВ) (Пяткова, Пермякова, 1987,
с. 133, табл. 52, фиг. 6) экземпляр из Поволжья от-
личается более короткой раковиной, менее нави-
сающей переднебрюшной частью створки, отсут-
ствием шипика на переднем конце и менее разви-
тым задним шипом.

В изученной коллекции шесть целых раковин
удовлетворительной и плохой сохранности из
верхнего байоса (Michalskii) Сокурской скв. отне-
сены к таксону (возможно, сборному), который
не удалось определить даже до рода и который
обозначен как Gen. et sp. 8 (табл. III, фиг. 8, 9), по-
скольку именно под таким названием он уже фи-

гурировал в литературе (Шурупова и др., 2016,
рис. 6/17).

Новые виды, описанные в первой и второй ча-
стях настоящей статьи, как и переописанные так-
соны Т.Н. Хабаровой, выбраны индексами остра-
кодовых комплексов с N. octum–A.? ovoidea и с
Ps. clivosa.

Для научных учреждений, упомянутых в на-
стоящей статье, приняты следующие аббревиату-
ры: ВГУ (Воронежский государственный универ-
ситет), ГИН РАН (Геологический институт РАН,
Москва), ИГ РАН (Институт географии РАН,
Москва), ИНГГ СО РАН (Институт нефтегазовой
геологии и геофизики им. А.А. Трофимука СО
РАН, Новосибирск), МГУ (Московский государ-
ственный университет им. М.В. Ломоносова),
ПИН РАН (Палеонтологический институт им.
А.А. Борисяка РАН, Москва), СНИГУ (Саратов-
ский национальный исследовательский государ-
ственный университет им. Н.Г. Чернышевского),
RPF (Геологическая служба Фрайбурга-им-Брайс-
гау, Германия – Regierungsprasidium Freiburg)).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
О происхождении материала и методах его

изучения подробно написано в первой части ста-
тьи (Тесакова, 2022).

Коллекции остракод хранятся на кафедре ре-
гиональной геологии и истории Земли МГУ
им. М.В. Ломоносова (Москва) под №№ МГУ
Sokur, МГУ Sokur-Ya и МГУ Sokur-LG (Сокур-
ская скв.) и под № МГУ Pnz-12 (скв. Обвал).

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
Систематика надродовых таксонов принята по

Практическому руководству … (1999). При изме-
рении параметров раковин или отдельных ство-
рок приняты следующие сокращения: Д – длина,
ВПК – высота переднего конца, ВЗК – высота
заднего конца, Т – толщина, Д/В – отношение
длины к максимальной высоте (здесь – к ВПК),
juv. – ювенильная особь.

О Т Р Я Д PODOCOPIDA
ПОДОТРЯД CYTHEROCOPINA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О CYTHEROIDEA 
BAIRD, 1850

СЕМЕЙСТВО CYTHERURIDAE G.W. MUELLER, 1894

Род Procytherura Whatley, 1970

Procytherura: Whatley, 1970, с. 323; Wakefield, 1994, с. 9; Te-
sakova, 2003, с. 165; Ballent, Whatley, 2009, c. 205.

Т и п  р о д а – Procytherura tenuicostata What-
ley, 1970 из верхнего оксфорда (аммонитовая зона
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Plicatilis) Шотландии (Whatley, 1970, с. 324,
табл. 6, фиг. 1–8).

Д и а г н о з. Раковина маленькая, от субтре-
угольной до удлиненно-овальной, с конвергиру-
ющими к заднему концу спинным и брюшным
краями. В переднеспинной части может распола-
гаться короткая мелкая депрессия. Створки по-
чти равные, правая незначительно перекрывает
левую по спинному краю. Может присутствовать
слабое глазное пятно. Поверхность раковины от
почти гладкой до сетчатой или ямчатой, морщи-
нистой или ребристой. Замок лофодонтный, в
правой створке представлен гладкими узкими
или округлыми зубами и гладким желобком. По-
рово-канальная зона широкая с узким вестибю-
лем; радиальные каналы прямые, тонкие, прок-
симально утолщенные. На поверхности присут-
ствуют редкие некрупные ситовидные поры.
Отпечаток аддуктора в виде четырех овальных пя-
тен, выстроенных в субвертикальный ряд, перед
которым расположен один большой сердцевид-
ный мандибулярный отпечаток.

С о с т а в  р о д а. Множество видов, требую-
щих ревизии.

С р а в н е н и е. Описываемый таксон считает-
ся предком космополитного, обитающего в мел-
ководно-морских и солоновато-водных бассей-
нах мела – современности, рода Cytherura Sars
(Reyment et al., 1961, с. 292; Николаева, Андреев,
1999, с. 55). Форма и орнаментация раковин у
этих двух родов очень похожа, и у обоих правая
створка нависает над левой вдоль спинного края.
Отличается от него лофодонтным замком против
гемимеродонтного у Cytherura и наличием вести-
бюля, которого нет у Cytherura. Кроме того, ман-
дибулярный отпечаток у Procytherura единый,
крупный сердцевидный, отличается от такового у
Cytherura – небольшого овального, перед кото-
рым расположены еще два (косой и маленький
округлый перед ним). От другого космополитно-
го рода того же семейства Eucytherura G.W. Muel-
ler из юрских – современных отложений (Rey-
ment et al., 1961, с. 293), сходного по размеру рако-
вины и строению замка и часто встречающегося в
тех же фациях, отличается удлиненно-овальной и
равномерно выпуклой раковиной против округ-
ло-прямоугольной с уплощенными боковыми
сторонами у сравниваемого рода, отсутствием
глазного бугорка, хорошо развитого у Eucyther-
ura, и слабой, в основном продольно-ребристой
скульптурой, в отличие от хорошо развитых про-
дольных, поперечных и косых ребер и разнооб-
разных бугров, а также не приподнятыми и не
окруженными порами, как у Eucytherura.

Procytherura iyae Tesakova, sp. nov.

Табл. II, фиг. 1–8 (см. вклейку)

Procytherura? sp. 1: Шурупова и др., 2016, рис. 6/6.

Procytherura sp. 1: Shurupova, Tesakova, 2017, рис. 3.

Н а з в а н и е  в и д а – в честь микропалеонто-
лога Ии Ивановны Молостовской.

Г о л о т и п – МГУ Sokur-10, целая раковина;
Саратовская обл., скв. Сокурская, гл. 47.6 м; верх-
ний байос, зона Michalskii (табл. II, фиг. 4).

О п и с а н и е. Раковина маленькая, удлиненно
субтреугольная, умеренно выпуклая. Правая
створка незначительно короче левой, перекрыва-
ет ее по спинному краю, в то время как левая пра-
вую – на переднеспинном и заднеспинном углах
(табл. II, фиг. 8). Максимальная длина на середи-
не высоты створки, максимальная высота в нача-
ле переднего конца. Наибольшая толщина распо-
ложена в середине раковины; поверхность ство-
рок плавно выполаживается к заднему концу и
более круто к переднему. Спинной край прямой
или очень слабо выпуклый, конвергирует к задне-
му концу, в передний конец переходит через
уступ, с задним концом сопрягается плавно.
Брюшной край прямой, вогнут посередине; на
правых створках непосредственно под изгибом
развита узкая неглубокая ромбовидная выемка,
куда входит выступающая часть брюшного края
левой створки при смыкании створок. Передний
конец высокий, равномерно дугообразно закруг-
лен; на правых створках незначительно скошен
сверху; вдоль края узко уплощен. Задний конец
низкий, равномерно дугообразно закруглен; на
правых створках незначительно скошен; вдоль
края узко уплощен. В заднебрюшной части ство-
рок имеется полая выпуклость, которая снаружи
выглядит как короткое продолговатое нависание
над брюшной стороной (табл. II, фиг. 1, 2, 4).
Глазное пятно отсутствует. Скульптура створок
представлена тонкой сетью полигональных ячеек
с низкими гранями, внутренняя поверхность ко-
торых испещрена мелкими ямками. На брюшной
стороне прослеживаются три-четыре очень тон-
ких продольных ребрышка, сформированных
слившимися гранями ячеек (табл. II, фиг. 3, 6, 7).
При виде со спинной стороны в задней трети ра-
ковины различаются по одному тонкому реб-
рышку на створке, клиновидно сходящемуся к
заднему краю (табл. II, фиг. 8).

Мускульные отпечатки, ситовидные поры и
порово-канальная зона как у рода. Замок правой
створки представлен двумя гладкими овальными
краевыми зубами и гладким желобком; левой –
округлыми принимающими ямками и гладким
валиком (табл. II, фиг. 5).
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Р а з м е р ы  в  м м :

И з м е н ч и в о с т ь. Незначительно варьирует
длина раковины (в пределах 0.22–0.27 мм) и вы-
сота заднего конца, а также размер заднебрюш-
ной выпуклости и выраженность ячеистой
скульптуры. Лучше всего ячейки просматривают-
ся на переднем и заднем концах, а центральная
часть створки кажется гладкой (табл. II, фиг. 2, 4),
хотя ими покрыта вся поверхность (табл. II,
фиг. 1). Половой диморфизм не выявлен.

С р а в н е н и е. По характерной сетчатой
скульптуре с мелкими ямками внутри ячеек но-
вый вид наиболее похож на P. didictyon Whatley,
Ballent et Armitage из верхнего келловея и оксфор-
да Англии (Whatley et al., 2001, с. 146, табл. 3, фиг. 3–
8, 10) и нижнего келловея Белоруссии (Махнач,
Тесакова, 2015, табл. 1, фиг. 6–9, 13), от которого
отличается меньшими размерами, субтреуголь-
ной раковиной против удлиненно-овальной у
сравниваемого вида, отсутствием в переднеспин-
ной части мелкой депрессии, а также наличием
заднебрюшной выпуклости и гораздо более сла-
бой скульптурой. От другого сетчатого таксона с
заднебрюшной выпуклостью P. didictyon rossica
Tesakova из нижнего келловея Саратовской обл.
(Тесакова, Сельцер, 2013, с. 61, рис. 6, фиг. 7–11)
отличается субтреугольной, а не продолговатой
раковиной, наибольшей выпуклостью в средней,
а не в заднебрюшной части створки, и гораздо бо-
лее слабой скульптурой. От сходного по субтре-
угольной раковине с сетчатой скульптурой
P. ovaliformis Brand из верхнего бата (зоны Hod-
soni и Discus) Северо-Западной Германии (Brand,
1990, с. 164, табл. 4, фиг. 18–24) отличается более
низким задним концом, наибольшей выпукло-
стью в середине створки (т.е. не параллельными
боковыми сторонами), наличием заднебрюшного
бугорка, отсутствием переднеспинной депрессии
и слабо развитой скульптурой.

З а м е ч а н и я. Ячеистая скульптура различа-
ется только под сканирующим микроскопом (под
световым раковины кажутся гладкими). Кроме
того, она может быть скрыта (частично или пол-
ностью) наросшим микритом.

Д ВПК ВЗК Т Д/В

Голотип Sokur-10 0.26 0.13 0.07 – 2.00
экз. Sokur-Ya-237 0.25 0.14 0.08 – 1.79
экз. Sokur-104 0.23 0.11 0.07 – 2.09
экз. Sokur-Ya-267 0.27? – – 0.12 –
экз. Sokur-102 0.25 0.12 0.06 – 2.08
экз. Sokur-11 0.27 – – 0.11 –
экз. Sokur-104 0.22 – – 0.10 –
экз. Sokur-100 0.22 – – 0.11 –

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхний байос–ниж-
ний бат (аммонитовые зоны Michalskii и Besnoso-
vi) Саратовского Поволжья.

М а т е р и а л. 156 целых раковин и отдельных
створок хорошей и удовлетворительной сохран-
ности из верхнего байоса, зона Michalskii, и две
целых раковины из нижнего бата, зона Besnosovi
разреза Сокурской скважины.

ПОДСЕМЕЙСТВО PARATAXODONTINAE MANDELSTAM, 1960

Род Pseudohutsonia Wienholz, 1967
Pseudohutsonia: Wienholz, 1967, с. 35; Тесакова и др., 2009,

с. 266.
Т и п  р о д а – Pseudohutsonia tuberosa Wien-

holz, 1967 из среднего келловея Северо-Западной
Германии (Wienholz, 1967).

Д и а г н о з. Раковина маленькая, умеренно
выпуклая, неравностворчатая (левая створка
больше правой), с наибольшей толщиной в зад-
небрюшной части. Передний конец выше заднего
и широко закруглен; задний конец низкий, заост-
рен на середине высоты и образует каудальный
отросток. Толстое, пологое и полое ребро распо-
лагается на створке паралелльно переднему и
брюшному краям; оно наиболее выпуклое в сред-
ней части брюшного края и расширяется по на-
правлению к заднему концу. На поверхности ство-
рок развиты бугры, полые внутри. Самый крупный
бугор расположен выше середины высоты, за сере-
диной длины. Второй, меньший, находится в пе-
редней части створки (в различной позиции, что
характерно для рода). Могут присутствовать два-
три маленьких бугорка или короткие валикообраз-
ные структуры (вульсты), также полые, которые
располагаются между или ниже двух обязатель-
ных крупных бугров. Вся поверхность покрыта
сетью ячеек с тонкими гранями.

Глазной бугорок отсутствует. Отпечаток ад-
дуктора в виде прямого вертикального ряда из че-
тырех продолговатых рубцов. Замок антимеро-
донтный: на правой створке состоит из насеченных
краевых зубов и кренулированного срединного же-
лобка. Половой диморфизм хорошо развит и вы-
ражен в большей длине раковин самцов (на 1/6
длиннее, чем у самок).

С о с т а в  р о д а. P. clivosa (Khabarova, 1955) из
верхнего байоса Волгоградской (Хабарова, 1955)
и Саратовской (Шурупова и др., 2016; Shurupova,
Tesakova, 2017) областей; P. subtilis (Oertli, 1959) из
верхнего байоса Саратовской обл. (Шурупова
и др., 2016) и бата Франции и Англии (Oertli, 1959;
Bate, 1969; Dépêche, 1984); P. wienholzae Tesakova,
2009 из нижнего келловея Курской обл. (Тесакова
и др., 2009); P. tuberosa Wienholz, 1967 из среднего
келловея Северной Германии (Wienholz, 1967) и
Нидерландов (Herngreen et al., 1983); P. prosopon
Whatley, Ballent et Armitage, 2001 из нижнего кел-
ловея Южной Германии (зона Koenigi) (рабочие
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коллекции Е.М. Тесаковой и М. Франца
(Dr. M. Franz, RPF), верхнего келловея Англии
(Whatley et al., 2001) и Нидерландов (Herngreen
et al., 1983; Witte, Lissenberg, 1994), а также нижне-
го оксфорда Шотландии (Whatley, 1970) и Фран-
ции (Bizon, 1958); P. minuta из среднего–верхнего
келловея южного Туниса (Mette, 1995).

Non Pseudohutsonia hebridica Whatley, 1970 из
нижнего оксфорда Шотландии (Whatley, 1970,
с. 349, табл. 15, фиг. 5–10, 12–14, 16, 18), который
является младшим синонимом Balowella attendens
(Lyubimova, 1955) из среднего келловея–нижнего
оксфорда Поволжья и Центральной России (Лю-
бимова, 1955; Tesakova, 2003, 2008; Tesakova,
Schurupova, 2018).

С р а в н е н и е. От наиболее сходного по раз-
меру, форме раковины, строению замка и скульп-
туре с полыми буграми Balowella Wienholz, 1967 из
келловея–нижнего оксфорда Европы (Wienholz,
1967, с. 37; Николаева, Андреев, 1999, с. 56; Tesa-
kova, 2003, с. 167) отличается не рассеченными
надвое мелкими зубцами краевых зубов замка,
наличием двух крупных полых бугров, отсутстви-
ем мускульного бугорка и отсутствием субверти-
кальных валиковидных ребер. Эти отличия не
позволяют считать оба рода синонимами, как
предполагалось ранее (Николаева, Андреев, 1999,
с. 56).

От солоноватоводных родов Looneyella Peck,
1951 из нижнего мела Северной Америки (Howe
et al., 1961, с. 329) и Hutsonia Swain, 1946 из юры
Северной Америки (Howe et al., 1961, с. 328), сход-
ных по размерам, форме и бугристой скульптуре
раковин, отличается кренулированным желоб-
ком замка, против гладкого у сравниваемых ро-
дов, существенно более высоким задним концом
и палеоэкологией. От Otocythere Triebel et
Klingler, 1959 из нижней–средней юры Европы
(Triebel, Klingler, 1959, с. 349; Reyment et al., 1961,
с. 297), похожего по форме раковины и немного
по скульптуре, отличается короткими терминаль-
ными зубами и длинным средним отделом замка.
От наиболее похожего по форме раковины и зам-
ку Pseudobythocythere Mertens, 1956 из мела Гер-
мании (Sylvester-Bradley, Kesling, 1961, с. 268; Ни-
колаева, Андреев, 1999, с. 57) отличается отсут-
ствием хорошо развитой вертикальной депрессии
и соответствующей ей на внутренней поверхно-
сти створки выпуклости.

З а м е ч а н и я. 1. К виду P. subtilis можно отне-
сти один ювенильный экземпляр удовлетвори-
тельной сохранности из верхнего байоса Сокур-
ской скв., ранее определенный как Pseudohutso-
nia sp. 1 (Шурупова и др., 2016, рис. 6/12).

Наличие у P. subtilis трех крупных бугров, где
самый большой расположен в заднеспинной ча-
сти створки, а другие (более мелкие) в передней
половине створки несколько выше середины вы-

соты и в задней половине между заднеспинным
бугром и брюшным ребром, угловатое сопряже-
ние переднего и брюшного краевых ребер, вплоть
до их разобщения (а не плавное, как у всех дру-
гих видов этого рода), неравномерная толщина
этих ребер и слабо развитая сетчатая мик-
роскульптура – так сильно отличает этот вид от
всех других, что позволяет предположить вторую
филолинию внутри рода, эволюционировавшую
параллельно. Другие члены этой филолинии пока
неизвестны.

2. Суммируя сведения из литературных источ-
ников, собственные наблюдения автора и устное
сообщение М. Франца, можно утверждать, что
находки псевдохатсоний встречаются в Западной
Европе только начиная с келловея. Если принять
такое распределение рода во времени и простран-
стве действительным, то можно предположить их
первое появление в летописи в позднем байосе
Поволжья. Однако, исходя из палеогеографиче-
ских соображений, более вероятно их возникно-
вение в Крымско-Кавказской области или Сред-
ней Азии, где они и разошлись на две ветви
(P. subtilis и всех остальных). В конце байоса или
начале бата псевдохатсонии мигрировали через
Среднерусское море в Западную Европу, где ли-
ния P. subtilis затухла, а другие развивались на
протяжении келловея и в начале оксфорда. Не-
значительные морфологические различия между
видами P. wienholzae, P. prosopon и P. tuberosa,
выраженные в большей или меньшей степени
развития мелких бугорков и сетчатой мик-
роскульптуры, приводят к предположению об
эволюции этой ветви путем анагенеза. С большой
долей осторожности можно рассматривать вид
P. clivosa в качестве анцестора для филолинии
P. wienholzae → P. prosopon → P. tuberosa, руко-
водствуясь, в основном, его стратиграфическим
положением. К сожалению, по единичным створ-
кам не удалось изучить его онтогенез, равно как в
публикациях не освещен онтогенез западноевро-
пейских представителей.

Pseudohutsonia clivosa (Khabarova, 1955)

Табл. II, фиг. 9

Protocythere clivosa: Хабарова, 1955, с. 193, табл. 1, фиг. 4.
Pseudohutsonia sp.: Shurupova, Tesakova, 2017, рис. 3.
Г о л о т и п – ЦНИЛ объединения “Саратов-

нефть” №77, правая створка самки; Волгоград-
ская обл., с. Жирное; байос (Хабарова, 1955,
с. 193, табл. 1, фиг. 4).

Н е о т и п – МГУ Sokur-Ya-175, левая створка
самки; Саратовская обл., скв. Сокурская, гл. 24.4 м;
верхний байос, зона Michalskii (табл. II, фиг. 9).

О п и с а н и е. Раковина маленькая, округло
квадратная, умеренно выпуклая. Наибольшая
длина на середине высоты, наибольшая высота в
начале переднего конца, наибольшая толщина в
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задней трети раковины. Спинной край левых
створок прямой, плавно сопрягается с передним
и задним концами; на правых створках посереди-
не выпуклый и переходит в концы через неболь-
шие уступы. Брюшной край прямой, вогнут при-
мерно посередине, на обеих створках в передний
и задний концы переходит плавно, слабо конвер-
гирует к заднему концу. В месте вогнутости
брюшного края на левых створках наблюдается
мелкий, узкий щелевидный карман, куда входит
выступ правой створки при их смыкании. Перед-
ний конец высокий, широко и плавно закруглен;
на правых створках скошен сверху сильнее, чем
на левых; вдоль края уплощен. Задний конец ни-
же переднего, округло треугольной формы, на се-
редине высоты образует каудальный отросток; на
правых створках сверху скошен больше, чем на
левых, поэтому сильнее заострен; уплощенный.
Скульптура представлена крупными полыми буг-
рами, один из которых расположен в середине
створки, другой в заднеспинной части. Толстое
выпуклое ребро плавно огибает створку парал-
лельно переднему и брюшному краям, а его зад-
няя оконечность расширена в виде еще одного
бугра. Срединный бугор отделяется от ребра и
задних бугров почти кольцевой депрессией. Вся
поверхность створок, включая бугры и ребро, по-
крыта крупными неправильными четырехгран-
ными ячейками с тонкими отчетливыми гранями.
На брюшной стороне слившиеся стенки ячеек
образуют продольную ребристость. На уплощен-
ной части переднего и заднего концов и у спин-
ного края грани ячеек очень тонкие и едва замет-
ные. Замок, мускульные отпечатки и половой ди-
морфизм как у рода. Порово-канальная зона
широкая.

Р а з м е р ы в  м м:

И з м е н ч и в о с т ь. Незначительно варьиру-
ют размеры раковин в пределах одной возрастной
стадии, и может меняться высота стенок ячеек:
мезоскульптура от отчетливо ячеистой до слабой,
сглаженной.

С р а в н е н и е. Наиболее яркая особенность
P. clivosa – положение переднего бугра на середи-
не высоты – кардинально отличает его от всех
других представителей рода. Другая его отличи-
тельная особенность – хорошо развитая крупно-
ячеистая сеть с относительно высокими гранями,
приподнятыми над поверхностью створки. Кро-
ме того, у описываемого вида отсутствуют два-
три мелких (иногда удлиненных) бугорка, вы-
строенных в горизонтальный ряд между брюш-
ным ребром и крупными буграми, расположенны-
ми у спинного края. Все перечисленное отличает

Д ВПК ВЗК Т Д/В

Неотип Sokur-Ya-175 0.36? 0.2 0.15 – 1.80?

его от группы видов, по-видимому, являющихся
членами одной филолинии: P. wienholzae Tesako-
va, 2009 из нижнего келловея, аммонитовых зон
Subpatruus и Koenigi Курской обл. (Тесакова
и др., 2009, с. 268, табл. 2, фиг. 15–18), P. prosopon
Whatley, Ballent et Armitage, 2001 из нижнего кел-
ловея, зона Koenigi Южной Германии (устное со-
общение М. Франца), верхнего келловея Англии
(Whatley et al., 2001, с. 156, табл. 6, фиг. 1–9) и Ни-
дерландов (Herngreen et al., 1983, табл. 5, фиг. 1–3;
Witte, Lissenberg, 1994, с. 27, табл. 1, фиг. 10) и
нижнего оксфорда Шотландии (Whatley, 1970,
с. 351, табл. 15, фиг. 15, 20, 21) и Франции (Bizon,
1958, с. 29, табл. 3, фиг. 12–14, табл. 4, фиг. 16, 17)
и P. tuberosa Wienholz, 1967 из среднего келловея
Северо-Восточной Германии (Wienholz, 1967,
с. 36, табл. 4, фиг. 45–48a, табл. 5, фиг. 48b, 51, 52)
и Нидерландов (Herngreen et al., 1983, табл. 4,
фиг. 10–12). От P. subtilis (Oertli, 1959) из верхнего
байоса Поволжья (Шурупова и др., 2016,
рис. 6/12) и бата Франции и Англии (Oertli, 1959,
с. 119, табл. 3, фиг. 31–35; Bate, 1969, с. 431,
табл. 14, фиг. 7, 8; Sheppard, 1981, c. 126, табл. 21,
фиг. 1–4; Dépêche, 1984, табл. 29, фиг. 6) отлича-
ется не только уже упомянутыми особенностями,
но также отсутствием третьего небольшого бугра,
расположенного в задней половине створки меж-
ду заднеспинным бугром и брюшным ребром.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхний байос Сара-
товской и Волгоградской обл.

М а т е р и а л. Четыре створки хорошей со-
хранности из верхнего байоса (зона Michalskii)
Сокурской скв. Саратовской обл.

Н А Д С Е М Е Й С Т В О PROGONOCYTHEROIDEA 
SYLVESTER-BRADLEY, 1948

СЕМЕЙСТВО PLEUROCYTHERIDAE MANDELSTAM, 1960

Род Acrocythere Neale, 1960
Acrocythere sokurensis Tesakova, sp. nov.

Табл. II, фиг. 10

Cytherura sp. 1: Шурупова и др., 2016, рис. 6/10.
Acrocythere sp. 1: Shurupova, Tesakova, 2017, рис. 3.
Н а з в а н и е  в и д а – по первому нахождению

в Сокурской скважине (Саратовская обл.).
Г о л о т и п – МГУ Sokur-47, левая створка

самки; Саратовская обл., Сокурская скв., гл. 37.2 м;
верхний байос, зона Michalskii.

О п и с а н и е. Раковина маленькая, умеренно
выпуклая, округло-прямоугольная, с почти па-
раллельными спинным и брюшным краями. Ле-
вая створка незначительно больше правой и пере-
крывает ее на переднеспинном и заднеспинном
углах. Наибольшая длина находится на середине
высоты, наибольшая высота в передней трети,
наибольшая толщина – в заднебрюшной части
раковины. Спинной край прямой на правых
створках и слабо вогнут на левых; в передний и
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задний концы переходит через небольшие усту-
пы, лучше выраженные на левых створках (на
правых створках – более плавно). Брюшной край
прямой, вогнут в передней трети, слабо конвер-
гирует к заднему концу; в передний и задний кон-
цы переходит плавно дугообразно, но в передний
более круто, чем в задний. Передний конец высо-
кий, плавно дугообразно закруглен, слабо ско-
шен сверху, широко уплощен. Задний конец ни-
же переднего, треугольной формы, почти сим-
метричный (верхняя выемка над каудальным
отростком немного глубже, чем нижняя), широко
уплощен. Скульптура представлена низкими, ва-
ликовидными продольными и поперечными реб-
рами. Длинное брюшное ребро плавно дугообраз-
но оконтуривает самую выпуклую часть створки,
маркируя ее перегиб, и протягивается от передне-
го края (на переднем конце оно выражено ма-
леньким отростком) до заднего конца (не пересе-
кая его). Срединное зигзагообразное ребро начи-
нается на переднем конце, восходит к отпечатку
аддуктора, в районе которого образует перегиб,
потом, резко отклоняется к спинному краю, за-
тем так же резко книзу и, не достигая заднего кон-
ца, заканчивается на середине высоты. В задней
половине створки в местах перегиба срединного
ребра наблюдаются два коротких ребра-перемыч-
ки, соединяющих его с брюшным ребром и спин-
ным краем. От передней оконечности срединного
ребра наискось отходят два отростка, один из ко-
торых достигает переднеспинного угла, другой
соединяется с брюшным ребром. Межреберная
поверхность в средней части створки дополни-
тельно осложнена плохо заметными короткими
поперечными ребрышками, два из которых рас-
положены выше срединного ребра и два таких же
ниже него. И еще одно короткое ребрышко отхо-
дит от задней части брюшного ребра по направле-
нию к срединному, но не достигает его. На брюш-
ной стороне развито несколько очень тонких
продольных ребрышек.

Порово-канальная зона, замок и мускульные
отпечатки как у рода.

Р а з м е р ы  в  м м:

С р а в н е н и е. От наиболее похожего по фор-
ме раковины и расположению ребер A. pumila
Plumhoff из нижнего и среднего аалена Германии
(Plumhoff, 1963, с. 20, табл. 1, фиг. 13–16; Franz
et al., 2018, с. 77, табл. 5, фиг. 14, 15; Wannenmach-
er, 2021, с. 19, рис. 7/9) и Швейцарии (Tesakova,
2017, с. 46, табл. 2, фиг. 14) и из нижнего байоса
Англии (Morris, 1983, табл. 8, фиг. 4–6) отличает-
ся более угловатой формой заднего конца, из-за
чего каудальный отросток выражен более отчет-

Д ВПК  ВЗК Т Д/В

Голотип Sokur-47  0.39  0.19  0.13 – 2.05

ливо, чем у A. pumila; округло дугообразно вы-
пуклым брюшным ребром, плавно нисходящим
на задний конец, а не образующим над ним по-
чти вертикальный остроконечный уступ, как у
A. pumila; более коротким срединным ребром, не
достигающим заднего края; отсутствием большо-
го числа перемычек, соединяющих срединное
ребро с брюшным и спинным краем.

От сходного по расположению продольных ре-
бер A. tricostata Michelsen из верхнего синемюра –
верхнего плинсбаха Дании (Michelsen, 1975,
с. 158, табл. 9, фиг. 131–142; табл. 11, фиг. 157,
158), нижнего плинсбаха Южной Швеции
(Sivhed, 1980, с. 45, табл. 4, фиг. 42), нижнего
плинсбаха – верхнего тоара Германии (Herrig,
1981, с. 1021, табл. 1, фиг. 13, 14) и нижнего тоара
Англии (Bate, Coleman, 1975, с. 41, табл. 6,
фиг. 10–12; non с. 12, табл. 6, фиг. 6–9) отличается
ярко выраженным каудальным отростком; отсут-
ствием сетчатой межреберной скульптуры; отсут-
ствием арковидного субвертикального ребра на
заднем конце; угловато изломанным (а не плавно
отгибающимся книзу) срединным ребром, не до-
стигающим брюшного ребра на заднем конце;
плавно выпуклым (а не угловато изломанным)
брюшным ребром; и наличием вертикального
ребра-перемычки между брюшным и срединным
ребрами в задней трети створки.

М а т е р и а л. Одна створка хорошей сохран-
ности из верхнего байоса (зона Michalskii) разреза
Сокурской скважины.

СЕМЕЙСТВО PROGONOCYTHERIDAE 
SYLVESTER-BRADLEY, 1948

ПОДСЕМЕЙСТВО KIRTONELLINAE BATE, 1963

Род Nanacythere Herrig, 1969
Nanacythere octum Tesakova, sp. nov.

Табл. II, фиг. 11, 12; табл. III, фиг. 1, 2

Cytherura? sp. 2: Шурупова и др., 2016, рис. 6/11.
Acrocythere sp. 2: Shurupova, Tesakova, 2017, фиг. 3.
Н а з в а н и е  в и д а – по характерной фигуре в

середине створки в виде восьмерки, octo лат. –
восемь, восьмерка.

Г о л о т и п – МГУ Sokur-108, целая раковина
самки; Саратовская обл., скв. Сокурская, гл. 22.7 м;
верхний байос, зона Michalskii (табл. II, фиг. 12).

О п и с а н и е. Раковина маленькая, умеренно-
выпуклая, нерассеченная, удлиненно-овальная.
Створки почти одинакового размера, левая не-
значительно перекрывает правую по передне- и
заднеспинному углам. Наибольшая длина на се-
редине высоты, наибольшая высота в начале пе-
реднего конца, максимальная толщина в середи-
не брюшной стороны. Спинной край слабовы-
пуклый, конвергирует к заднему концу; на левой
створке переходит в передний и задний концы че-
рез низкие ушки, на правой – через небольшие
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уступы. Брюшной край прямой, вогнут почти по-
середине, но ближе к переднему концу; в перед-
ний и задний концы переходит плавно; вдоль
края уплощен. На правых створках на нем наблю-
дается широкая ромбовидная ямка (карман),
принимающая выступающую часть брюшного
края левых створок при их смыкании. Передний
конец высокий, плавно дугообразно закруглен;
на левых створках сверху скошен слабо, на пра-
вых – сильнее; вдоль края уплощен. Задний ко-
нец низкий, также плавно дугообразно закруглен;
на левых створках симметричен, на правых – не-
значительно скошен сверху; вдоль края уплощен
весьма узко. Скошенности передне- и заднеспин-
ного углов правой створки выглядят, как пологие
выемки. Глазной бугорок отсутствует. Скульпту-
ра представлена низкими валиковидными про-
дольными и поперечными ребрами, образующи-
ми крупноячеистый рельеф. Самое длинное, зиг-
загообразное ребро протягивается посередине
створки от переднего до заднего конца, но не за-
ходит на них. Второе продольное ребро располо-
жено на брюшной стороне, также ундулирует и
достигает переднего и заднего концов, также не
заходя на них. Между этими ребрами развито два
субвертикальных ребра-перемычки, соединяю-
щих их с образованием замкнутой фигуры в виде
восьмерки в середине створки. В передней поло-
вине восьмерки наблюдается короткое верти-
кальное ребрышко, отходящее от брюшного реб-
ра; в задней половине – короткое косое ребрыш-
ко, которое пересекает верхний угол (табл. II,
фиг. 11, 12) и может, изогнувшись, образовать пе-
тельку (табл. III, фиг. 1, 2a). Вдоль спинного края
развито слабо различимое продольное ребро
(лучше выраженное на левых створках; табл. III,
фиг. 1). Пять субвертикальных ребер-перемычек
соединяют срединное ребро со спинным краем, а
между ними могут быть тонкие субгоризонталь-
ные перемычки, в результате пересечения которых
образуются крупные ячейки (табл. II, фиг. 12).
Третье из верхних ребер-перемычек может раз-
дваиваться в виде буквы Y (табл. II, фиг. 12;
табл. III, фиг. 2а). Между третьим и четвертым
ребрами-перемычками наблюдается очень малень-
кое короткое вертикальное ребрышко, похожее на
бугорок (табл. II, фиг. 12; табл. III, фиг. 1, 2а). Ниже
брюшного ребра расположено еще четыре-пять
продольных ребер, утончающихся по направле-
нию к брюшному краю, а перемычки между ними
формируют крупноячеистую скульптуру брюш-
ной стороны (табл. II, фиг. 11, 12). Аналогичный
ретикулюм покрывает передний и задний концы
(лишенные ребер), но различается очень слабо,
поэтому концы кажутся почти гладкими. Вся
межреберная поверхность, включая гладкие ча-

сти переднего и заднего концов, густо покрыта
мелкими простыми порами (табл. III, фиг. 2б).

Отпечатки аддуктора в виде вертикального ря-
да из четырех овальных рубцов хорошо различи-
мы снаружи (табл. II, фиг. 12).

Р а з м е р ы  в  м м:

И з м е н ч и в о с т ь. Незначительно может ме-
няться степень выраженности ретикулюма на
концах створки. Также слабо варьирует длина
продольных и поперечных ребер, от чего зависит
отчетливость их соприкосновения.

С р а в н е н и е. От наиболее сходного по фор-
ме раковины и скульптуре N. zigzag Luppold из
верхнего геттанга Северной Германии (Beutler
et al., 1996, с. 132, табл. 7, фиг. 15, 18, 19) отличает-
ся практически гладкими передним и задним
концами (а не ячеистыми, как у N. zigzag), отсут-
ствием в задней трети раковины хорошо развитых
субвертикальных ребер, пересекающих створку
от спинного до брюшного края, и валиковидны-
ми ребрами (в отличие от гребневидных у N. zig-
zag), расположенными несколько иначе. От дру-
гого немецкого вида из верхнего геттанга N. ele-
gans (Drexler) (Beutler et al., 1996, табл. 7, фиг. 17),
сходного по форме и размеру раковины, гладким
переднему и заднему концам и валиковидным
ребрам, отличается наличием длинных продоль-
ных ребер, вместо коротких арковидных и диаго-
нальных, как у N. elegans.

З а м е ч а н и я. Поскольку не удалось изучить
строение замка, мускульных отпечатков и поро-
во-канальной зоны, по особенностям которых
Е. Херриг выделил два подрода – номинативный
и N. (Domeria) Herrig, 1969 (Herrig, 1969, с. 1080,
1085) – описываемый вид отнесен пока к роду в
целом, хотя наличие у него трех продольных ре-
бер характерно для скульптуры представителей
N. (Domeria).

М а т е р и а л. Шесть целых раковин хорошей
и удовлетворительной сохранности из верхнего
байоса (зона Michalskii) Сокурской скважины.

И Н Ф Р А О Т Р Я Д INCERTAE SEDIS
Н А Д С Е М Е Й С Т В О INCERTAE SEDIS
СЕМЕЙСТВО TRACHYCYTHERIDAE KOZUR, 1972

Род Trachycythere Triebel et Klingler, 1959
Trachycythere peculiaris Tesakova, sp. nov.

Табл. III, фиг. 7

Gen. sp. B: Шурупова и др., 2016, рис. 2.

Д ВПК ВЗК Т Д/В

Голотип Sokur-108 0.24 0.12 0.08 – 2.00
Экз. Sokur-107 0.24 0.12 0.08 – 2.00
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Н а з в а н и е  в и д а – от peculiaris лат. – осо-
бенный.

Г о л о т и п – МГУ Sokur-Ya-062, правая створ-
ка самки; Саратовская обл., скв. Сокурская,
гл. 37.0 м; верхний байос, зона Michalskii.

О п и с а н и е. Раковина маленькая, удлиненно
четырехугольная, слабо выпуклая, почти равно-
створчатая, левая створка незначительно пере-
крывает правую по передне- и заднеспинному уг-
лам. Короткая косая депрессия, выполаживаю-
щаяся у мускульных отпечатков, рассекает
створку в передней трети. Наибольшая длина на
середине высоты, наибольшая высота в начале
переднего конца, наибольшая толщина в задне-
брюшной части створки. Спинной край длин-
ный, прямой, в передний конец переходит через
небольшое ушко, в задний – через пологий уступ.
Брюшной край слабо выпуклый, вогнут в перед-
ней трети, почти параллелен спинному (весьма
слабо конвергирует к заднему концу), в передний
и задний концы переходит плавно (в задний – бо-
лее полого, чем в передний). Передний конец вы-
сокий, закругленный, коробчатой формы, вдоль
края широко уплощен, по всему краю орнамен-
тирован мелкими короткими шипами. Задний
конец ниже переднего, удлиненный, треугольно
заострен, почти симметричный, на правых створ-
ках скошен сверху несколько сильнее, чем снизу,
вдоль края уплощен. Глазной бугорок присут-
ствует. Скульптура представлена полыми конуса-
ми, венчающимися бугорками, и расположенны-
ми субгоризонтальными рядами. В нижней, са-
мой выпуклой, трети створки (на перегибе ее
поверхности) наблюдаются семь–восемь кону-
сов, выстроенных в самый длинный ряд, парал-
лельный брюшному краю. Выше него, но также в
нижней половине створки, различается еще один
ряд из четырех–пяти конусов. В верхней трети
створки, в задней половине, имеется короткий
ряд из трех конусов, на продолжении которого,
непосредственно под глазным бугорком, развит
еще один конус. Последний, в сочетании с кону-
сом, расположенным в верхней передней полови-
не створки, и первым конусом из нижнего ряда,
могут рассматриваться как субвертикальный ряд,
подчеркивающий уступ на поверхности ракови-
ны при переходе в передний конец. Кроме упомя-
нутых конусов, в центральной части створки и в
месте перехода в задний конец наблюдаются еще
три-четыре аналогичных. Поверхность створки
между конусами гладкая, не осложненная допол-
нительной микроскульптурой.

Р а з м е р ы  в  м м:

Д ВПК ВЗК Т Д/В

Голотип Sokur-Ya-062 0.34 0.16 0.11 – 2.13

С р а в н е н и е. От всех видов рода отличается
отсутствием сетчатой микроскульптуры на по-
верхности между бугорками. Кроме того, от T. tu-
bulosa tubulosa Triebel et Klingler (Triebel, Klingler,
1959, с. 344, табл. 7, фиг. 22–26, табл. 8, фиг. 27–
29, табл. 12, фиг. 62; Knitter, 1983, с. 229, табл. 35,
фиг. 8; Riegraf, 1985, с. 78, табл. 2, фиг. 19, 20; Har-
loff, 1993, с. 106, табл. 4, фиг. 1, 2) и T. tubulosa ser-
atina Triebel et Klingler (Triebel, Klingler, 1959,
с. 346, табл. 9, фиг. 30–33; Riegraf, 1985, с. 78,
табл. 2, фиг. 21, 22) из плинсбаха и тоара Западной
Европы, похожих по треугольно-заостренной
форме заднего конца, новый вид отличается бо-
лее короткой раковиной и более высоким задним
концом. От T. verrucosa Triebel et Klingler из тоара
Гемании (Triebel, Klingler, 1959, с. 348, табл. 10,
фиг. 35, 36; Riegraf, 1985, с. 79, табл. 2, фиг. 23–26)
и тоара и нижнего байоса Англии (Bate, Coleman,
1975, с. 12, табл. 3, фиг. 1–8; Morris, 1983, табл. 11,
фиг. 17–19), похожего по высоте заднего конца,
отличается заостренно-треугольной формой
(против плавно-закругленной у T. verrucosa). От
T. horrida Triebel et Klingler из нижнего плинсбаха
Южной Германии (Triebel, Klingler, 1959, с. 348,
табл. 10, фиг. 35, 36; Harloff, 1993, с. 106, табл. 14,
фиг. 1, 2) отличается заостренной формой задне-
го конца, а также иным количеством и располо-
жением бугорков. От T. munita Sylvester-Bradley из
верхнего бата Англии (Bate, 1969, с. 428, табл. 16,
фиг. 3; Sylvester-Bradley, 1973, с. 257–264; Shep-
pard, 1981, с. 133, табл. 23, фиг. 8) и бата Франции
(Sheppard, 1981, с. 133, табл. 23, фиг. 8; Dépêche,
1984, табл. 29, фиг. 5), похожего по числу и распо-
ложению бугорков, наличию крупного глазного
бугорка и продольного ряда на брюшной стороне,
отличается более длинным и треугольно-заострен-
ным задним концом, и более широкой уплощен-
ной частью переднего конца. От T. sp. (Bate, 1969)
из келловея ДДВ (Пяткова, Пермякова, 1978,
с. 157, табл. 71, фиг. 6) – единственного вида, по-
хожего по гладкой межбугорковой поверхности –
отличается меньшей высотой раковины, низким
и треугольным задним концом (а не высоким и
плавно закругленным), существенно меньшим
числом бугристых конусов и их более крупными
размерами. 

З а м е ч а н и я. 1. Вид описан по единственно-
му экземпляру, заполненному изнутри породой,
что не позволило наблюдать строение замка и му-
скульных отпечатков. Но размеры в сочетании со
скульптурой из полых конусов, характерных для
Trachycythere, позволили определить родовую
принадлежность однозначно. Видовая самостоя-
тельность данного экземпляра вытекает из срав-
нения (см. выше) со всеми видами этого рода.

2. Род Trachycythere возник в Западной Европе
в ранней юре и продолжал там развиваться в сред-
ней юре. Его появление на Русской плите связано
с инвазией в Среднерусское море в позднем байо-
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се и, если дальнейшие исследования позволят по
его находкам выделить новый биостратон (на-
пример, в ранге слоев с фауной), то он может рас-
сматриваться как миграционный стратон.

3. Хотя онтогенез нового вида не изучен, по
наибольшему морфологическому сходству и
стратиграфическому положению, T. peculiaris или
имел одного предка с T. munita (тогда был бы для
последнего сестринской формой), или мог быть
для него анцестором. Для решения этого вопроса
недостаточно изучить онтогенезы этих видов, но
также нужны данные о миграциях трахицитер на
протяжении всего времени существования рода.

М а т е р и а л. Голотип.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выполнены уточненные и расширенные опи-

сания двух родов остракод семейства Cytheruri-
dae: Pseudohutsonia Wienholz, 1967 и Procytherura
Whatley, 1970 по материалу из верхнего байоса
(зона Michalskii) и нижнего бата (зона Besnosovi)
Сокурского сводного разреза (Саратовская обл.)
и скважины Обвал (Пензенская обл.). Небольшое
число видов в составе рода Pseudohutsonia, три из
которых встречаются в байосе–келловее Русской
плиты, позволило провести ревизию этого рода и
предположить развитие двух параллельных фило-
линий, на базе которых можно выделять филозо-
ны по псевдохатсониям. Переописание рода Pro-
cytherura (расширенное и обновленное), напро-
тив, показало необоснованность отнесения к
нему ряда таксонов и необходимость его ревизии
с выделением подродов, отвечающих разным фи-
лолиниям.

Монографически описано пять видов. Для
Pseudohutsonia clivosa (Khabarova, 1955) выделен
неотип; четыре других: Procytherura iyae, Acro-
cythere sokurensis, Nanacythere octum и Trachycy-
there peculiaris описаны как новые. Для четырех
таксонов, оставленных в открытой номенклатуре
(Nanacythere sp. 1, N. sp. 2, Ljubimovella sp. 1, Gen.
et sp. 8), приведены сведения о материале и рас-
пространение по изученным разрезам.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I
Принятые сокращения для табл. II и III: цр – целая раковина, пс – правая створка, лс – левая створка, juv. – ювениль-
ная особь.
Все экземпляры происходят из Саратовской обл, скв. Сокурская; верхний байос, зона Michalskii. Длина шкалы на
фиг. 1–8, 11 и 12 – 30 мкм; на фиг. 9 и 10 – 100 мкм.
Фиг. 1–8. Procytherura iyae sp. nov.: 1 – экз. Sokur-Ya-237 лс; гл. 23.6 м; 2 – экз. Sokur-104 цр справа; гл. 22.7 м; 3 – экз.
Sokur-Ya-267 цр с брюшной стороны; гл. 33.0 м; 4 – голотип Sokur-10 цр справа; гл. 47.6 м; 5 – экз. Sokur-102 лс изнут-
ри; гл. 22.7 м; 6 – экз. Sokur-11 цр с брюшной стороны; гл. 47.6 м; 7 – экз. Sokur-bis-104 цр с брюшной стороны; гл. 22.7
м; 8 – экз. Sokur-bis-100 цр со спинной стороны; гл. 22.7 м.
Фиг. 9. Pseudohutsonia clivosa (Khabarova, 1955), неотип Sokur-Ya-175 лс самки; гл. 24.4 м.
Фиг. 10. Acrocythere sokurensis sp. nov., голотип Sokur-47 лс самки; гл. 37.0 м.
Фиг. 11, 12. Nanacythere octum sp. nov.: 11 – экз. Sokur-107 цр самки справа; гл. 22.7 м; 12 – голотип Sokur-108 цр самки
слева; гл. 22.7 м.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Все изображенные остракоды, кроме экземпляров на фиг. 3 и 4, происходят из Саратовской обл., скв. Сокурская;
верхний байос, зона Michalskii; экземпляры на фиг. 3 и 4 из Пензенской обл., скв. Обвал; нижний бат. Длина шкалы
на фиг. 1–4 и 6–9 – 30 мкм; на фиг. 5 – 100 мкм.
Фиг. 1, 2. Nanacythere octum sp. nov.: 1 – экз. Sokur-107 цр самки слева; гл. 22.7 м; 2 – голотип Sokur-108 цр самки;
гл. 22.7 м: 2а – вид справа, 2б – фрагмент поверхности створки с простыми порами.
Фиг. 3, 4. Nanacythere sp. 1; гл. 353.0–353.2 м: 3 – экз. Pnz-12-51 лс (Д–0.29, ВПК–0.13, ВЗК–0.09, Д/В–2.23); 4 –
экз. Pnz-12-50 лс изнутри (Д–0.28, ВПК–0.13, ВЗК–0.10, Д/В–2.15).
Фиг. 5. Nanacythere sp. 2, экз. Sokur-LG-30 цр самки (Д–0.33, ВПК–0.16, ВЗК–0.14, Т–0.17, Д/В–2.06); гл. 47.0 м: 5а –
вид слева, 5б – вид со спинной стороны.
Фиг. 6. Ljubimovella? sp. 1, экз. Sokur-Ya-186 лс самки (Д–0.25, ВПК–0.13, ВЗК–0.08, Д/В–1.92); гл. 24.0 м.
Фиг. 7. Trachycythere peculiaris sp. nov., голотип Sokur-Ya-062 пс самки; гл. 37.0 м.
Фиг. 8, 9. Gen. et sp. 8: 8 – экз. Sokur-Ya-167 цр слева (Д–0.22, ВПК–0.11, ВЗК–0.06, Д/В–0.06); гл. 22.2 м; 9 –
экз. Sokur-111-2 цр слева (Д–0.26, ВПК–0.12, ВЗК–0.06, Д/В–2.17); гл. 22.7 м.

Late Bajocian and Early Bathonian Ostracods of the Russian Plate.
Part II. The genus: Procytherura Whatley, Pseudohutsonia Wienholz, Acrocythere Neale, 

Nanacythere Herrig and Trachycythere Triebel et Klingler
Е. М. Tesakova1, 2

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Geological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119017 Russia

Updated and expanded descriptions of two ostracods genera of the family Cytheruridae are made: Pseudo-
hutsonia Wienholz, 1967 and Procytherura Whatley, 1970. The revision for the genus Pseudohutsonia and the
assumption about the evolution of two parallel lineages in the Middle Jurassic are made. Five ostracods spe-
cies are described from the Upper Bajocian (Michalskii Ammonite Zone) and the Lower Bathonian (Bes-
nosovi Ammonite Zone) of the Sokur reference section (Saratov Region) and Obval well (Penza Region).
The neotype is allocated for Pseudohutsonia clivosa (Khabarova, 1955); four other species: Procytherura iyae,
Acrocythere sokurensis, Nanacythere octum and Trachycythere peculiaris, are described as new. For the four
taxa that are left in the open nomenclature (Nanacythere sp. 1, N. sp. 2, Ljubimovella? sp. 1 et Gen. et sp. 8)
the information on the material and distribution over the studied sections is given, which in future will allow
to use them for detailing stratigraphy and correlation.

Keywords: ostracods, new species, Middle Jurassic, Bajocian, Bathonian, Central Russia, Volga region
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Из отложений перми и триаса описаны новые представители семейства Geinitziidae (Insecta; Recul-
ida): Permoshurabia sukhonica sp. nov. из местонахождения Исады (верхняя пермь России, северо-
двинский ярус), Shurabia minutissima sp. nov., Geinitziella rasnitsyni gen. et sp. nov. из местонахожде-
ния Мадыген (Джайлоучо) (средний–верхний триас Кыргызстана, ладинский–карнийский ярус) и
Shurabia izyumica sp. nov. из местонахождения Гаражовка (верхний триас Украины, норийский
ярус). Рассмотрены изменения состава Geinitziidae на границе перми и триаса.

Ключевые слова: Insecta, Reculida, Geinitziidae, верхняя пермь, средний и верхний триас, новые так-
соны

DOI: 10.31857/S0031031X22030035

Семейство Geinitziidae, относящееся к отряду
Reculida (Aristov, 2015a), известно с ранней перми
(Aristov, Rasnitsyn, 2015) по ранний мел (Aristov,
2020). В перми семейство представлено шестью
родами – Geinitzia Handlirsch, 1906, Shurabia Mar-
tynov, 1937, Stegopterum Sharov, 1961, Permoshura-
bia Aristov, 2009, Permovalia Aristov, 2015 и Permu-
liercula Aristov, 2020. Род Geinitzia известен со
средней перми (Aristov, 2015b) по среднюю юру
(Cui et al., 2012), Shurabia – со средней перми
(Aristov, 2015b) по ранний мел (Aristov, 2020), Ste-
gopterum – со средней перми (Аристов, 2004,
2013) по позднюю пермь (Аристов, 2020), Per-
moshurabia – с ранней перми (Aristov, Rasnitsyn,
2015) по поздний триас (Lara, Aristov, 2017). Энде-
миками являются среднепермский род Permovalia
(Aristov, 2015b) и позднепермский Permuliercula
(Аристов, 2020). Таким образом, из шести перм-
ских родов Geinitziidae в триас переходят три.

Наиболее распространенные роды гейнициид,
Geinitzia и Shurabia, известные из палеозоя, ши-
роко распространены и в мезозое (Стороженко,
1998; Аристов и др., 2009; Cui et al., 2012). Перм-
ский род Permoshurabia в мезозое известен по од-
ному триасовому экземпляру (Lara, Aristov, 2017).
К этим трем родам в мезозое добавляются три эн-
демичных рода – триасовый Fletchizia Riek, 1976
(Аристов и др., 2009) и юрские Prosepididontus
Handlirsch, 1920 и Sinosepididontus Huang et Nel,
2008 (Cui et al., 2012).

Таким образом, семейство Geinitziidae состоит
из трех палеозойских родов (Stegopterum, Per-
movalia и Permuliercula), трех родов, известных
только из мезозоя (Fletchizia, Sinosepididontus,
Prosepididontus), и трех, известных как из палео-
зоя, так и из мезозоя (Geinitzia, Shurabia и Per-
moshurabia). Учитывая, что наиболее разнообраз-
ными из перечисленных родов являются Geinitzia
и Shurabia, изменения в составе семейства Geinit-
ziidae на границе палеозоя и мезозоя не носят ка-
тастрофического характера.

Автор признателен А.П. Расницыну и А.Г. По-
номаренко за замечания по рукописи. Работа
поддержана грантом РНФ № 21-14-00284.

О Т Р Я Д RECULIDA
СЕМЕЙСТВО GEINITZIIDAE HANDLIRSCH, 1906

Род Permoshurabia Aristov, 2009
Permoshurabia sukhonica Aristov, sp. nov.

Табл. IV, фиг. 1 (см. вклейку)

Shurabia permiana: Aristov, 2013, с. 758.
Н а з в а н и е  в и д а от р. Сухоны.
Г о л о т и п – ПИН, № 3840/3102, прямой и об-

ратный отпечатки неполного переднего крыла;
Россия, Вологодская обл., Великоустюгский р-н,
левый берег р. Сухоны в 1 км выше д. Исады, ме-
стонахождение Исады; верхняя пермь, северо-
двинский ярус, верхнесеверодвинский подъярус,

УДК 595.73:551.736+761.2(470)

EDN: ATIWZL
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полдарсская свита, нижняя часть каликинской
пачки.

О п и с а н и е (рис. 1, а). Средних размеров на-
секомые. Передний край переднего крыла слабо-
выпуклый. Костальное поле у основания RS в два
раза шире субкостального. SC с простыми перед-
ними ветвями, заканчивается у середины крыла.
R с простыми и Y-образными передними ветвя-
ми. RS начинается в базальной трети крыла, на-
чинает ветвиться перед его дистальной третью,
дихотомический, с четырьмя или более ветвями.
МА начинает ветвиться сразу за серединой кры-
ла, с шестью или более ветвями. МР начинает

ветвиться непосредственно перед серединой
крыла, двуветвистая. CuA1 с двумя окончаниями,
дистальная ветвь закачивается перед дистальной
третью крыла. CuA2 слабо S-образно изогнута у
вершины. Поперечные жилки простые и образу-
ющие ячейки в интеррадиальном поле.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина крыла – около 14.
С р а в н е н и е. Новый вид наиболее сходен с

P. mesenensis Aristov, 2009 из среднепермского ме-
стонахождения Сояна (казанский ярус Архан-
гельской обл. России), от которого отличается
МА с шестью или более ветвями. У P. mesenensis
МА двуветвистая (Аристов, 2009).

Рис. 1. Новые представители семейства Geinitziidae, передние крылья: a – Permoshurabia sukhonica sp. nov., голотип
ПИН, № 3840/3102; местонахождение Исады; верхняя пермь, северодвинский ярус; б, в – Shurabia minutissima sp. nov.,
голотип ПИН, № 2069/1495: б – сохранившееся крыло, в – реконструкция; местонахождение Мадыген (Джайлоучо);
средний–верхний триас, ладинский–карнийский ярус; г – Sh. izyumica sp. nov., голотип ПИН, № 2069/3320/287; ме-
стонахождение Гаражовка; верхний триас, норийский ярус; д – Geinitziella rasnitsyni gen. et sp. nov., голотип ПИН,
№ 2240/1902, местонахождение Мадыген (Джайлоучо); средний–верхний триас, ладинский–карнийский ярус. Длина
масштабной линейки на а, г, д соответствует 2 мм, на б, в – 1 мм.
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З а м е ч а н и е. Голотип нового вида ранее был
указан как паратип Shurabia permiama Aristov,
2013 из местонахождения Исады. От этого вида
P. sukhonica sp. nov. отличается дихотомическим
(как и у всех Permoshurabia) RS. У Sh. permiama
RS гребенчатый назад (Aristov, 2013).

М а т е р и а л. Голотип.

Род Shurabia Martynov, 1937

Shurabia minutissima Aristov, sp. nov.

Табл. IV, фиг. 2

Н а з в а н и е  в и д а minutissima лат. – мель-
чайшая.

Г о л о т и п – ПИН, № 2069/1495, обратный
отпечаток деформированного неполного перед-
него крыла; Кыргызстан, Ошская обл., Баткен-
ский р-н, местонахождение Мадыген, обнажение
Джайлоучо; средний–верхний триас, ладин-
ский–карнийский ярус (Voigt et al., 2017), мады-
генская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, б, в). Мелкие насекомые.
Передний край переднего крыла слабовыпуклый.
Костальное поле у основания RS немного шире
субкостального. SC заканчивается перед середи-
ной крыла. R с редкими простыми передними
ветвями. RS начинается на границе базальной
трети крыла, начинает ветвиться у его дистальной
трети, с двумя или более ветвями. МА простая,
МР начинает ветвиться перед дистальной третью
крыла, двуветвистая. CuA1 с двумя окончаниями,
дистальная ветвь закачивается в дистальной трети
крыла, сохранившаяся часть CuA2 без изгиба.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина сохранившегося де-
формированного фрагмента переднего крыла 5.5,
предполагаемая (см. ниже) полная длина неде-
формированного крыла около 5.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее сходен с
Sh. sogutensis Rasnitsyn, 1982 из нижнеюрского
местонахождения Согюты (джильская свита Тон-
ского р-на Кыргызстана), от которого отличается
короткой SC и узким костальным полем. У
Sh. sogutensis SC заканчивается за серединой
крыла, костальное поле у основания RS в три раза
шире субкостального (Расницын, 1982).

З а м е ч а н и я. Пропорции крыла на отпечат-
ке искажены (крыло растянуто вдоль) в результа-
те постседиментационной деформации породы.
Такая деформация является обычной для место-
нахождения Мадыген (Джайлоучо) (Zherikhin,
2002). Реконструкция крыла (рис. 1, в) сделана на
основе среднего соотношения длины и ширины
крыла у Geinitziidae – три к одному.

М а т е р и а л. Голотип.

Shurabia izyumica Aristov, sp. nov.

Табл. IV, фиг. 3

Н а з в а н и е  в и д а – от Изюмского р-на.
Г о л о т и п – ПИН, № 3320/287, прямой и об-

ратный отпечатки переднего крыла; Украина,
Харьковская обл., Изюмский р-н, правый берег
р. Береки в 3 км к северу от с. Большая Камыше-
ваха, местонахождение Гаражовка; верхний три-
ас, норийский ярус, протопивская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, г). Средних размеров на-
секомые. Передний край переднего крыла выпук-
лый. Костальное поле у основания RS в два раза
шире субкостального. SC изогнута S-образно, с
частыми простыми передними ветвями, заканчи-
вается сразу за серединой крыла. R с тремя про-
стыми передними ветвями. RS начинается на гра-
нице базальной трети крыла, начинает ветвиться
перед его дистальной третью, гребенчатый впе-
ред, с четырьмя ветвями. МА начинает ветвиться
за серединой крыла, дихотомическая, с четырьмя
ветвями. МР начинает ветвиться у середины кры-
ла, двуветвистая. CuA1 с двумя окончаниями, ди-
стальная ветвь закачивается в дистальной четвер-
ти крыла, сохранившаяся часть CuA2 изогнута
S-образно. CuP прямая. Окраска в виде полос вдоль
поперечных жилок в базальной трети крыла.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина переднего крыла – 16.
С р а в н е н и е. Новый вид наиболее сходен с

Sh. australis Rasnitsyn, 1982 из верхнетриасового
местонахождения Маунт Кросби (низы ипсвич-
ской серии Квинсленда, Австралия), от которого
отличается S-образно изогнутыми SC и CuA2. У
Sh. australis SC и CuA2 не изогнуты S-образно
(Расницын, 1982).

М а т е р и а л. Голотип.

Род Geinitziella Aristov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – от рода Geinitzia.
Т и п о в о й  в и д – G. rasnitsyni sp. nov.
Д и а г н о з. SC слабо S-образно изогнута. RS

гребенчатый вперед. CuA1 c тремя ветвями, гре-
бенчатая назад, CuA2 прямая. Интеррадиальное
поле в своем основании сужено.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. Новый род наиболее сходен с

родом Geinitzia Handlirsch, 1906, от которого от-
личается гребенчатой назад CuA1. У Geinitzia
CuA1 гребенчатая вперед, двуветвистая (Сторо-
женко, 1998) или дихотомическая (Cui et al., 2012).

Geinitziella rasnitsyni Aristov, sp. nov.

Табл. IV, фиг. 4

Н а з в а н и е  в и д а – в честь А.П. Расницына.
Г о л о т и п – ПИН, № 2240/1902, прямой от-

печаток неполного переднего крыла; Кыргыз-



34

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 3  2022

АРИСТОВ

стан, Ошская обл., Баткенский р-н, местонахож-
дение Мадыген, обнажение Джайлоучо; сред-
ний–верхний триас, ладинский–карнийский
ярус, мадыгенская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, д). Средних размеров на-
секомые. Передний край переднего крыла выпук-
лый. Костальное поле у основания RS в два раза
шире субкостального. SC с простыми и Y-образ-
ными передними ветвями, заканчивается сразу за
серединой крыла. RS начинается сразу за базаль-
ной третью крыла, с четырьмя или более ветвями.
МА и МР начинают ветвиться перед дистальной
третью крыла. МА с тремя или более ветвями, МР
с двумя или более ветвями. CuA1 заканчивается в
дистальной четверти крыла. CuP прямая.

Р а з м е р ы  в  м м. Длина переднего крыла –
около 14.

М а т е р и а л. Голотип.
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New Geinitziidae (Insecta: Reculida) from Permian and Triassic of Eurasia
D. S. Aristov

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

New members of the family Geinitziidae (Insecta; Reculida) are described from Permian and Triassic of Eur-
asia: Permoshurabia sukhonica sp. nov. from the Isady locality (Upper Permian of Rissia, Severodvinian
Stage), Shurabia minutissima sp. nov., Geinitziella rasnitsyni gen. et sp. nov. from the Madygen (Dzhailocho)
locality (Middle–Upper Triassic of Kyrgyzstan, Ladinian–Carnian Stage), and Shurabia izyumica sp. nov.
from the Garazhovka locality (Upper Triassic of Ukraine, Norian Stage) are described. Changes in the com-
position of Geinitziidae at the Permian-Triassic boundary are discussed.

Keywords: Insecta, Reculida, Geinitziidae, Upper Permian, Middle and Upper Triassic, new taxa
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Даны краткая история изучения ранних этапов эволюции Polyphaga, а также на основе опублико-
ванных данных разобраны причины их эволюционного успеха, позволившие Polyphaga занять до-
минирующее положение среди подотрядов Coleoptera с раннего мела и по настоящее время. Про-
анализирована морфология предков высших подотрядов жуков (семейства Ademosynidae и родов
Archosyne и Ponomarenkium) из средней и поздней перми и триасовых предков (семейства Peltosyn-
idae), с выделением ключевых особенностей их строения. Приведена оценка молекулярно-генети-
ческих и палеонтологических прогностических идей, предсказывавших облик и предполагаемый
образ жизни древнейших Coleoptera. Показано, что базальные Polyphaga дают широкий спектр ви-
дов наравне с другими группами ранга инфраотряда среди насекомых с полным превращением.

Ключевые слова: Ademosynidae, Ponomarenkiidae, Ponomarenkium, Peltosyne, Peltosynidae, массовое
вымирание
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ВВЕДЕНИЕ
Жуки подотряда Polyphaga являются одним из

наиболее ярких примеров огромного биоразно-
образия среди живых организмов. Представители
Polyphaga начали доминировать в сообществах
Coleoptera с мела (Пономаренко, 1983; Ponoma-
renko, 2003), и по числу видов и численности
остаются абсолютно доминирующей группой
среди современных жуков. Почти все современ-
ные жуки, с которыми человек сталкивается в
природе, принадлежат к этому подотряду (за ис-
ключением жужелиц Carabidae, водных жуков
плавунцов и вертячек Dytiscidae, Gyrinidae). Po-
lyphaga объединяет более 380 тыс. видов (это чис-
ло предполагается гораздо выше за счет неопи-
санных пока видов; см., напр., Stork et al., 2015),
что составляет 90% всех жуков, почти 40% насе-
комых и около 25% видов живых организмов на
Земле (Oberprieler et al., 2007; Ślipiński et al., 2011;
Costello et al., 2012).

Подобный эволюционный успех Polyphaga
объясняют несколькими причинами. Первой из
них называют тесную связь представителей под-
отряда с широко распространенными и разнооб-
разными кормовыми субстратами и местообита-

ниями, в первую очередь – с покрытосеменными
растениями (Angiospermae), древесиной (McKen-
na et al., 2015, 2019), растительной подстилкой
(McKenna, 2016), а также с различными грибами
(Robertson et al., 2015). Ключом к усвоению такой
малопитательной и сложной для переваривания
пищи [примерно половина всех растительнояд-
ных насекомых – жуки (Farrell, 1998)], как расти-
тельные ткани, стали геномные инновации, пере-
давшиеся путем горизонтального переноса генов
(horizontal gene transfer, HGT) от бактерий и гри-
бов и позволившие жукам (в первую очередь это
касается Buprestoidea и Phytophaga) вырабатывать
энзимы для самостоятельного переваривания
растительных клеточных стенок (т.н. plant cell
wall-degrading enzymes, PCWDEs), без участия
симбиотических бактерий (Calderón-Cortés et al.,
2010; Kirsch et al., 2014).

Среди других причин необычного многообра-
зия называют относительно раннее время появ-
ления жуков в геологической летописи (ассель-
ский век, около 298 млн л.н.), давшее им доста-
точно времени на диверсификацию, а также
высокую скорость видообразования при общих
низких темпах вымирания (имеются в виду таксо-

УДК 598.76.3.(470.31)

EDN: KUVOEA
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ны уровня семейства и выше), связываемых с ме-
ханизмами экологического оппортунизма (Crow-
son, 1981; Farrell, 1998; Grimaldi, Engel, 2005; Hunt
et al., 2007; McKenna, Farrell, 2009; McKenna et al.,
2015). Экологический оппортунизм в этом ключе
понимается как способность входить в новые
адаптивные зоны (приближаясь по этому призна-
ку к Hymenoptera и Diptera) путем развития клю-
чевых эволюционных инноваций (Crowson, 1981;
Lawrence, Newton, 1982; Beutel, 1997; Grimaldi,
Engel, 2005). Таким образом, считается, что жуки
используют уже существующие преадаптации,
такие как, например, стратегии питания для
освоения новых ниш (Leschen, 1993; McKenna,
Farrell, 2006; Leschen, Buckley, 2007), примером
может служить диверсификация и активное рас-
селение покрытосеменных растений, образовав-
ших растительные сообщества нового типа в ме-
лу, и последовавшая за этим вспышка разнообра-
зия у связанных с ними групп жуков, в первую
очередь из инфраотряда Cucujiformia (см. Farrell,
1998; Bernhardt, 2000; McKenna, Farrell, 2009).

Граница перми и триаса 251 млн л.н. стала од-
ним из таких ключевых этапов в эволюции жуков,
поскольку данные палеонтологии, а также моле-
кулярной генетики указывают на то, что именно в
это время впервые появляются предки Polyphaga
(Ponomarenko, 2003; Пономаренко, 2004; McKen-
na et al., 2015, 2019; Yan et al., 2017, 2018). В насто-
ящее время до конца не ясно, как выглядели
древнейшие представители Polyphaga, в чем за-
ключались ранние этапы их эволюции и филоге-
нетические отношения этой группы с оставши-
мися тремя рецентными подотрядами: Archoste-
mata, Myxophaga и Adephaga (тем не менее,
продемонстрирована монофилетичность всех че-
тырех групп, см.: McKenna et al., 2015). К настоя-
щему моменту уже накоплен большой объем ин-
формации по признакам как взрослых жуков, так
и их личинок (особо стоит отметить стафилино-
идную личинку Angarolarva Ponomarenko, 1985 из
нижней–средней юры Сибири, местонахожде-
ния Усть-Балей, и триасовую Trialarva Prokin et
Bashkuev, 2020 из верхнего триаса Германии, как
примеры базально организованной личинки Po-
lyphaga), а также молекулярные данные по боль-
шинству современных семейств (см. Lawrence
et al., 2011; Bocak et al., 2014; McKenna et al., 2015).
Таксономическое положение Polyphaga среди
остальных трех подотрядов остается неоднознач-
ным, и уже опубликованы работы со всеми воз-
можными вариантами расхождения ветвей (Ku-
kalová-Peck, Lawrence, 1993, 2004; Hunt et al., 2007;
Beutel et al., 2008; Misof et al., 2014; McKenna et al.,
2015). Подобные полномасштабные исследова-
ния, призванные разрешить крупный таксономи-
ческий вопрос, демонстрируют высокую эффек-

тивность при выяснении филогенетических от-
ношений на уровне видов и родов, но теряют
разрешающую способность прямо пропорцио-
нально повышению ранга изучаемых таксонов
(McKenna et al., 2015; McKenna, 2016), что, веро-
ятно, связано с пока еще недостаточной выбор-
кой задействованных таксонов, и будет решено в
будущем. Получается, что первый из двух мас-
штабных биологических вопросов Polyphaga, за-
ключающийся в выяснении их филогенетических
связей с другими подотрядами, решается в основ-
ном при помощи кладистического анализа боль-
ших объемов закодированной информации о
морфологических признаках, а также методами
молекулярной генетики. Тогда как решение вто-
рой задачи – кем были ранние Polyphaga, от кого
они произошли, через какие эволюционные эта-
пы они прошли на пути к становлению современ-
ных таксонов – почти целиком опирается на ре-
зультаты палеонтологических исследований.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сухие и смоченные 95% этанолом образцы

просматривались под бинокуляром Leica М165С.
Фотографии выполнены при помощи камеры
Leica DFC 420, смонтированной на упомянутый
бинокуляр, в приложении Leica Application Suite
Version 3.4.1. Результирующие изображения полу-
чены с помощью Helicon Focus 5.1.28. Векторные
рисунки по фотографиям и реконструкции вы-
полнены в Corel Draw X8. Трехмерные модели .fbx
выполнены в ZBrush 2020 по изображениям из
соответствующих работ, результирующий рендер
получен в Substance Painter версии 2020.2.2.

Условные обозначения: сплошные линии –
границы склеритов и частей тела, борозды на
склеритах; пунктирные линии – неотчетливые
границы склеритов, частей тела и борозд, места
повреждения отпечатка, места наложения одних
частей тела на другие; точка-тире – бугры и ре-
льеф поверхности склеритов. Длина всех мас-
штабных линеек 1 мм. Классификация Coleoptera
принимается по Дж. Лоуренсу (Lawrence et al.,
2011). Обсуждаемая информация взята из опубли-
кованных работ, поэтому данные об ископаемом
материале специально не обсуждаются.

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ 
ДРЕВНЕЙШИХ POLYPHAGA 

И POLYPHAGA-ПОДОБНЫХ ФОРМ
Ранние гипотезы о строении, образе жизни и

путях эволюции предковых Polyphaga выдвига-
лись задолго до обнаружения реальных палеонто-
логических свидетельств (Crowson, 1960) и базиро-
вались на анализе морфологии современных групп
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жуков (т.е., такие базальные полифаги оказыва-
лись комбинацией из плезиоморфных состояний
всех возможных морфологических признаков).

Среди предполагаемых предковых признаков
указывались такие, чья проверка на палеонтоло-
гическом материале оказывается практически не-
возможной:

– потеря питающих клеток в фолликулах яич-
ников;

– криптонефрические мальпигиевы сосуды;
– особенности строения метэндостернита (ко-

торые теоретически возможно наблюдать на от-
печатках в качестве структур, проступающих че-
рез наружные покровы, если кутикула достаточно
тонкая и позволяет видеть элементы эндоскелета,
но это очень редкое явление).

Среди признаков редких, но подлежащих про-
верке на материале исключительно хорошей со-
хранности, указывались:

– потеря поперечных жилок на заднем крыле;
– нефункциональные дыхальца на восьмом

сегменте брюшка;
– эдеагус с тегменом, схожим с таковым у Cu-

cujoidea (или его производными).
Одним из немногих признаков, который на-

дежно работал на ископаемом материале, был тип
строения задних тазиков, которые не должны бы-
ли иметь вырезки на заднем крае бедренной по-
крышки. Предполагалось (Crowson, 1960), что
ранние Polyphaga были мелкими или очень мел-
кими жуками, подобными современным Myxo-
phaga или Clambidae (Polyphaga: Scirtiformia).

На первый взгляд, подобные рассуждения хо-
рошо соотносятся с находками вероятных пред-
ков Polyphaga на пермо-триасовой границе в ме-
стонахождении Бабий Камень (Волков, 2012) или
рассматриваемыми ниже пермскими миниатюр-
ными жуками, однако сходство это лишь поверх-
ностное, связанное с мелкими размерами отпе-
чатков (табл. V, фиг. 3–7; см. вклейку). В настоя-
щее время большинство признаков, указанных в
качестве “плезиоморфий базальных Polyphaga”,
рассматриваются как продвинутые, специализи-
рованные признаки, например, криптонефрия
является апоморфией Cucujiformia (см. Lawrence,
Newton, 1982). Согласно схеме эволюции Polyph-
aga от очень мелких Myxophaga, предложенной
Р. Кроусоном (Crowson, 1960), от них произошли
некие “протополифаги”, которые, в свою оче-
редь, дали сразу три эволюционных ветви: стафи-
линоидную (соответствовавшую современному
инфраотряду Staphylinoidea), эуцинетоидную
(Scirtoidea) и дерместоидную (Bostrichoidea).
Предполагалось, что все три группы появляются
в конце триаса или начале юры, а в позднем мелу

вместе с покрытосеменными растениями возни-
кают и наиболее продвинутые надсемейства. Сам
процесс эволюции подотряда описывался как
длительный и постепенный, с последовательным
появлением все более продвинутых групп (Crow-
son, 1960, 1975, 1981).

По мере накопления фактического палеонто-
логического материала стало понятно, что ли-
чинки Polyphaga, эволюция которых считалась
еще одним ключевым фактором эволюционного
успеха подотряда, крайне редки в ископаемом со-
стоянии в связи со своим скрытым образом жиз-
ни, часто непосредственно внутри питательного
субстрата, и не смогут стать надежным свидетель-
ством эволюционных преобразований Polyphaga
на преимагинальных этапах. Еще одним препят-
ствием в изучении стала общая тенденция Po-
lyphaga к редукции тех или иных морфологиче-
ских структур: исчезновению швов, уменьшению
числа мышц и жилок заднего крыла, а, значит,
связанная с этим высокая вероятность независи-
мого приобретения одного и того же состояния
признака (Kasap, Crowson, 1975; Пономаренко,
1983; Lawrence et al., 2011). Последующие работы
только усилили недоверие к признакам строения
тела, поскольку раннее отделение Polyphaga от
всех остальных подотрядов указывало на то, что,
например, упрощение торакальной скелето-му-
скульной системы имело место независимо у не-
архостематных подотрядов, особенно у Myxopha-
ga (Beutel, Haas, 2000; Friedrich et al., 2009). След-
ствием таких особенностей строения стали повы-
шенные требования к степени сохранности изу-
чаемого материала. Даже для проверки такого
“несложного для наружного наблюдения” при-
знака, как криптоплеврия, т.е. превращения про-
плевры переднегруди во внутреннюю структуру,
обеспечивающую площадь для прикрепления
мышц (одного из основных признаков, отличаю-
щих Polyphaga от прочих жуков), необходим ма-
териал весьма хорошей сохранности, встречаю-
щийся крайне редко. Наиболее распространенные
остатки жуков – изолированные надкрылья – ока-
зались практически невостребованными для па-
леонтологических исследований, т. к. их строе-
ние является неспецифичным и могло быть очень
сходным у представителей разных семейств, тогда
как у отдельных видов внутри одного рода рази-
тельно отличаться (Пономаренко, 1983).

Упомянутые теоретические рассуждения о
ранних Polyphaga, которые выглядели как некие
Myxophaga-подобные жуки (Crowson, 1960), под-
верглись критике, ведь оказывалось, что если
представить себе гипотетического предка Polyph-
aga как собрание плезиоморфных состояний всех
имеющихся у взрослого жука признаков, то он
будет очень похож на представителя вымершего
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семейства Ademosynidae (Coleoptera: Archostem-
ata), и лишь его проплевры (рис. 1, б, пр) будут
полностью втянуты внутрь тела (Пономаренко,
1983).

За последующие 30 лет с момента публикации
исследования Кроусона (1960) удалось накопить
достаточно ископаемого материала для построе-
ния предварительного облика древнейших Po-
lyphaga (Lawrence, Newton, 1982; Пономаренко,
1983). Общими признаками предковой формы в
обеих работах стали:

– наличие почти гомономных антенномеров;

– полностью или частично втянутые внутрь
переднегруди проплевры;

– поперечные передние тазики, вырезанные
сзади;

– поперечный метавентрит с отчетливым про-
дольным и поперечным (паракоксальным) швами.

В основном полагающаяся на палеонтологи-
ческие свидетельства концепция А.Г. Понома-
ренко (1983) изображала предковые формы Po-
lyphaga схожими со Scirtiformia или отчасти со
Staphyliniformia. Выбор этих двух групп можно
объяснить устойчивыми представлениями о
сциртоидах как о наиболее базальных Polyphaga,

Рис. 1. Реконструкции облика пермских и триасовых жуков по опубликованным данным: а – Sylvacoleodes admirandus
Ponomarenko, 1969; б – Dolichosyne sulcata Ponomarenko, 1969, из: Yan et al. (2017), с изменениями; в – Archosyne perm-
iana Ponomarenko, Yan et Huang, 2014, из: Yan et al. (2017), с изменениями; г – Ponomarenkium belmonthense (Yan et al.,
2017), из: Yan et al. (2017), с изменениями; д – Peltosyne triassica Ponomarenko, 1977, из: Yan et al. (2018), с изменениями.
Обозначения: ан3 – метанэпистерн; пар – параноталии; пр – проплевра (также залита светло-серым; темно-серым от-
мечены открытые сзади впадины передних тазиков); со.г – субокулярный гребень; эп – эпиплевра. Темно-серым цве-
том отмечены открытые сзади впадины передних тазиков.
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ввиду наличия у них наружных проплевр (как,
напр., у Decliniidae), мембранозного сочленения
мезо- и метавентрита и т.д.). В то же время, у ста-
филинид сохраняются такие нечастые для жуков
признаки, как парные простые глазки (есть сви-
детельства даже о тройных глазках у единичной
находки с Японских островов, однако это может
быть морфологической абберацией, см.: Naomi,
1987), что “вписывалось” в гипотетический план
строения древнейших Polyphaga. Из признаков
указывались:

– Y-образный шов на голове (являющийся не
настоящим швом, т.е. местом втягивания кутику-
лы внутрь тела, а линочной линией);

– мандибулы с отчетливой молярной частью и
отчлененной простекой;

– наружные про- и мезотрохантины;
– надкрылья с десятью точечными бороздами

и пришовной бороздкой;
– короткий мезовентрит без швов;
– мезококсальные впадины, не закрытые с бо-

ков метанэпистернами;
– метакоксы, идущие вдоль всего заднего края

метавентрита и продолжающиеся вбок, отделяя
брюшко от метанэпистернов;

– мембранозный второй брюшной стернит,
закрытый метакоксами.

При этом отмечалась невозможность проис-
хождения всего таксономического многообразия
Polyphaga от миниатюризованных жуков, по-
скольку в таком случае необходимо допустить
вторичное развитие сложных морфологических
структур (таких как, например, жилкование кры-
льев Hydrophilidae, практически не несущее сле-
дов редукции), в обход закона Долло. Таким об-
разом, по представлениям Пономаренко (1983),
взрослый представитель древнейших Polyphaga
оказывался короткоживущим насекомым, скорее
всего, не питающимся, с чем и связывались мно-
гочисленные редукции в его строении. Все задачи
по питанию возлагались на скрыто живущую ли-
чинку, обитавшую среди или внутри гниющей
растительности, во влажных местообитаниях и
являющуюся детрито- или мицетофагом.

Анализ находок из верхней перми и триаса
позволил выявить группы-кандидаты на роль ба-
зальных Polyphaga. Одной из таких групп стало
семейство Ademosynidae (рис. 1, б), описанное в
подотряде Archostemata (Пономаренко, 1968).
Представители адемосинид обладали нетипич-
ными для Archostemata надкрыльями с точечны-
ми бороздами; некоторые исследователи предла-
гали считать их наиболее базальными (stem-
group) Polyphaga (Crowson, 1981; Lawrence, 1999;
Grimaldi, Engel, 2005), отмечая, тем не менее, их

необычные, уплощенные тела с ярко выражен-
ными параноталиями, наличие наружных про-
плевр и габитуальное сходство с уже упомянуты-
ми Scirtidae. Наличие отчетливых паранотальных
выростов (рис. 1, пар) и общая уплощенная фор-
ма пронотума рассматривались как серьезный ар-
гумент в пользу примитивности Ademosynidae.
Современные базальные полифаги, действитель-
но, обычно имеют уплощенную переднегрудь с
боковыми выростами, тогда как у большинства
таксонов выросты сокращаются до ребра на боко-
вой стороне переднегруди или исчезают полно-
стью. Жуки без параноталий или продольного
ребра на переднегруди практически не встреча-
ются среди мезозойских форм, даже в таких груп-
пах, как Curculionidae, где округлая в сечении пе-
реднегрудь встречается почти у всех современных
форм (Пономаренко, 1983).

Пономаренко (1977) не считал Ademosynidae
непосредственным предком Polyphaga, указывая
на их явственные проплевры и триасовый воз-
раст; он предлагал обратить внимание на еще
один монотипический род – Peltosyne Ponoma-
renko, 1977 (рис. 1, д) из того же триасового место-
нахождения, где были найдены адемосиниды
Dolichosyne (Ponomarenko, 1969). Peltosyne, на
первый взгляд, походил на некий “генерализо-
ванный” образ жука, сочетая в своем строении
плезиоморфные состояния большинства диагно-
стических признаков, однако, уже обладал внут-
ренними проплеврами. Тем не менее, на момент
описания дальнейшее изучение Peltosyne не было
продолжено ввиду очень ограниченной типовой
серии (три образца), и род получил статус “Po-
lyphaga incertae sedis”.

В дальнейшем указанные группы были переи-
зучены и переописаны. Причем для Ademosynidae
подтвердилось первоначальное их определение
как Archostemata, которые независимо развили
множество признаков, сходных с Polyphaga; та-
ким образом, адемосиниды стали ярким приме-
ром параллельной эволюции, приведшей к обра-
зованию тупиковой ветви (все они вымерли в на-
чале мела). Peltosyne, наоборот, были выделены в
отдельное семейство базальных Polyphaga. Также
впервые был реконструирован облик предковых
форм подотряда с основой на версии разных ис-
следователей (Yan et al., 2017, рис. 8; Ян и др.,
2018).

Проходящие параллельно исследования нук-
леотидных генов по большей части согласуются с
упомянутыми палеонтологическими находками,
утверждая, что “высшие жуки” (т.е. представите-
ли подотрядов Adephaga и Polyphaga) появляются
в поздней перми (253 млн л.н.), и только две фи-
логенетические линии переживают позднеперм-
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ское массовое вымирание. Представители всех
четырех подотрядов жуков фиксируются в пале-
онтологической летописи к концу триаса (Поно-
маренко, 1983; Ponomarenko, 2002; Papier et al.,
2005; McKenna et al., 2015). Временем разделения
Polyphaga на современные инфраотряды (т.е., на
Scirtiformia, Staphyliniformia, Scarabaeformia, Elat-
eriformia, Derodontiformia, Bostrichiformia и Cucu-
jiformia) также указан конец триаса или, самое
позднее, начало юры. Следует отметить, что это
пока лишь теоретические предсказания, и пале-
онтологические свидетельства для всех указан-
ных таксонов известны из намного более моло-
дых отложений. Самые продвинутые семейства
возникают в мелу (Grimaldi, Engel, 2005; Hunt
et al., 2007; McKenna, Farrell, 2009; McKenna et al.,
2015, 2019).

ПЕРМСКИЕ ПРЕДСТАВИТЕЛИ 
ЖЕСТКОКРЫЛЫХ SENSU STRICTO

Поздняя пермь была временем расцвета Ar-
chostemata, а также близких к ним базальных
групп жуков (т.н. stem-group Coleoptera). Сово-
купность таксономических групп, за исключени-
ем Tshekardocoleidae (рис. 1, а), Permocupedidae и
Rhombocoleidae, понимается в настоящей работе
как “Coleoptera sensu stricto” за вычетом базаль-
ных групп. Возникновение первых Polyphaga на
границе перми и триаса предсказывалось задолго
до получения данных по молекулярной филоге-
нии (Hunt et al., 2007; McKenna et al., 2019), на ос-
нове изучения изолированных надкрылий с ряда-
ми точечных борозд и их процентного соотноше-
ния с надкрыльями иного строения в различных
местонахождениях (Пономаренко, 1983, 2016;
Ponomarenko, 2003). Надкрылья с продольными
рядами точечных бороздок, лишенные бугорча-
той скульптуры, ячей и видимых жилок (т.н. “ос-
новных”, т.е. гомологичных крыловым жилкам),
относят к семейству Permosynidae. Сходство в на-
звании с Ademosynidae не случайно. Как уже было
сказано, вымершие аберрантные Archostemata,
такие как Ademosynidae, обладали надкрыльями
именно такого типа (в современной фауне среди
Archostemata надкрылья с точками известны
только у Jurodidae). Тем не менее, массовость
надкрылий с подобной организацией, особенно в
местонахождениях Восточной Европы (напр.,
Аристово, конец верхней перми, чансингский
век, самые низы вятки, около 252 млн л.н.), ука-
зывает на возможность того, что в действительно-
сти, по крайней мере часть из них, могла принад-
лежать и представителям Adephaga и Polyphaga.
Как уже было сказано, неспецифичность строе-
ния надкрылий большинства жуков (не считая
Archostemata) оставляет большой простор для

спекуляций на тему об их таксономической при-
надлежности (поскольку для введения в практику
анализа изолированных надкрылий требуется на-
копление больших объемов знаний по находкам
из множества местонахождений. Тем не менее,
это не является невозможным, стоит лишь взгля-
нуть на методы изучения плейстоценовых Cole-
optera), поэтому не подвергался сомнению лишь
факт смены таксономического состава Coleoptera
близ пермо-триасовой границы.

Если исключить Ademosynidae из кандидатов в
предковые Polyphaga, наиболее древним местона-
хождением, из которого известны Polyphaga-по-
добные жуки, является местонахождение Иньпин
на юге Китая (провинция Анхой) с остатками на-
секомых, найденными в одноименной свите.
Возраст свиты Иньпин неоднократно пересмат-
ривался и изменялся от терминальной средней до
начала поздней перми (см. Пономаренко и др.,
2014). В настоящее время принято считать свиту
Иньпин терминальной средней пермью (кэпи-
тенский век, около 261 млн л.н., см.: Huang et al.,
2007; Lin et al., 2010). Из темно-серых алевролитов
Иньпин известно сразу несколько жуков, кото-
рые могут иметь отношение к высшим подотря-
дам Coleoptera. Первый из них – монотипиче-
ский род Archosyne Ponomarenko, Yan et Huang,
2014.

Описанная по единственному отпечатку (пол-
ному, но достаточно плохо сохранившемуся эк-
земпляру, что является обычным для палеозой-
ских остатков) A. permiana Ponomarenko, Yan et
Huang, 2014 (рис. 1, в) изначально была отнесена
к Ademosynidae на основании наличия наружных
проплевр и способа закрывания средних тазико-
вых впадин с участием передних краев метанэпи-
стернов (рис. 1, в, ан3), что сделало ее древней-
шим представителем семейства. Archosyne –
очень маленький жук (длина тела около 4.3 мм),
по-видимому, с сильно уплощенным телом и
прочными покровами, несущими парные бугры
на голове в местах прикрепления усиков и у перед-
него края пронотума. Еще одной особенностью
Archosyne является сильно поперечный пронотум,
почти втрое превышающий ширину головы. При
этом уплощенные параноталии оказываются от-
носительно узкими. Особенностью надкрылий
было то, что они, скорее всего, лежали “плашмя”
сверху на теле таким образом, что эпиплевра
(рис. 1, эп) не прикрывала тело с боков (иначе
пришлось бы предположить, что она была необы-
чайно широкой). Единственный похожий при-
мер такой организации сцепления между эпи-
плеврой и телом встречается у Tshekardocoleidae
(см. Пономаренко, 1969, рис. 29, 30), относящих-
ся к древнейшим (т.н. stem-group) предкам Cole-
optera (рис. 1, а). Анализ вышеупомянутых при-
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знаков вынудил в более поздних работах исклю-
чить Archosyne из состава Ademosynidae (Yan
et al., 2017). Среди других признаков, указываю-
щих на необходимость ее отделения от Ademo-
synidae:

– наличие выступающих вперед передних уг-
лов пронотума;

– прямой передний край пронотума;
– интеркоксальный отросток пронотума более

короткий, чем прококсы;
– наличие смежных мезококс;
– уплощенные основания надкрылий.
Archosyne получила статус “Coleoptera incertae

sedis” до момента появления новых находок, по-
тенциально способных уточнить ее связь с Po-
lyphaga или с какой-то иной группой жуков. Ar-
chosyne являлась единственной находкой Coleop-
tera s. s. из Иньпин, получившей формальное
описание. Однако, из того же местонахождения
известны отпечатки двух других необычных жу-
ков. У одного из них сходный с Archosyne размер
(до 5 мм), но гораздо более удлиненное тело с
прогнатной головой, почти не скрытой основа-
нием пронотума, выступающими вперед манди-
булами и крупными глазами. Габитуально такой
жук очень близок к тому, что впоследствии был
описан из Австралийского позднепермского (та-
тарский век) местонахождения Бельмонт (Yan
et al., 2017; Ян и др., 2018). Второй неописанный
жук с вальковатым телом, гладкими покровами,
надкрыльями без борозд и бугорков и поперечной
прогнатной головой не имел отношения к Polyph-
aga, однако предварительно был определен как
принадлежащий семейству Triaplidae (А.Г. Поно-
маренко, личн. сообщ.), считающемуся предста-
вителями базальных Adephaga. Жуки такого типа
неизвестны из одновозрастных местонахождений
европейской части России и Сибири, и появля-
ются лишь в терминальной перми (чансингский
век), делая, таким образом, Иньпин уникальным
по фаунистическому комплексу жуков.

Следующей ключевой для понимания поздне-
пермского этапа эволюции жуков современного
типа является находка Ponomarenkium Yan et al.,
2018 (рис. 1, г; табл. V, фиг. 1, 2), известного из не-
много более молодых отложений местонахожде-
ния Бельмонт, расположенного к северу от Сиднея
(Новый Южный Уэльс, поздняя пермь, татарский
век). В палеоэкологических реконструкциях тер-
ритория, занятая местонахождением, интерпрети-
руется как система болот и соединяющих их вод-
ных потоков. Находки насекомых Бельмонта
происходят из тонких кремнистых сланцев свиты
Коудас Бэй со средней толщиной в 30 см, выходя-
щих на поверхность на площади около 20 км. Ме-
стонахождение образовалось в результате захоро-

нения одновременно большого количества насе-
комых под оседающим после извержения вулкана
пеплом (т.н. snapshot kill), что позволяет модели-
ровать условия среды на основе процентного со-
отношения разных групп (Beattie, 2007). Ископа-
емый энтомокомплекс Бельмонт известен доста-
точно давно, с XIX в. (Knight, 1950), отсюда
собраны несколько тыс. отпечатков насекомых из
11 отрядов, среди которых по количеству обнару-
женных остатков преобладают Protelytroptera,
Hemiptera, Mecoptera и Coleoptera (Riek, 1968).
Последние составляют почти 20% от всех находок
(Beattie, 2007). Однако, как и в случае с Иньпин,
очень немногие отпечатки получили в итоге фор-
мальное описание, в основном это – изолирован-
ные надкрылья (Tillyard, 1924). Наиболее много-
численная группа среди жуков – Permosynidae.
Также обнаружены Permocupedidae, Rhombo-
coleidae, Taldycupedidae, Asiocoleidae и Schizo-
coleidae (Yan et al., 2013).

Обладая сравнимыми с Archosyne размерами
тела (4.5 мм), похожей прогнатной головой и над-
крыльями с продольными бороздами (в качестве
одного из важнейших элитральных признаков
указывалась организация борозд на вершинах
надкрылий; А.Г. Пономаренко, перс. сообщ.),
Ponomarenkium, тем не менее, мало чем отличал-
ся от современных жуков (например, уже упомя-
нутых в качестве примера возможных древней-
ших Polyphaga Scirtoidea, а точнее, Decliniidae).
Он уже лишен сильно поперечного, имеющего
форму плоского щита пронотума (а также и пара-
ноталий). Надкрылья, судя по всему, плотно со-
прикасаются с телом, подразумевая наличие за-
пирающего механизма между эпиплеврой и то-
раксом (скорее всего, брюшко Ponomarenkium
все еще не участвовало в фиксации надкрылий и
формировании полноценной субэлитральной по-
лости), тогда как надкрылья Archosyne фиксиро-
вались на теле лишь в районе плеч (самое осно-
вание надкрылья). Тем не менее, среди плезио-
морфных признаков указываются: наличие
субокулярных гребней на голове (рис. 1, г, со.г),
сохранение обоих, продольного и поперечного
(паракоксального) швов на мезо- и метавентрите,
а также очень необычная, коническая форма пя-
тичленикового брюшка с сильно заостренным,
суженным последним стернитом. Несмотря на
наличие проплевры (хотя она была заметно ýже,
чем у Archosyne), у жука из Бельмонта уже отсут-
ствовали метатрохантины, а метанэпистерны не
принимали участия в закрывании с боков мезокок-
сальных впадин. Покровы тела лишены примитив-
ной бугристой скульптуры (табл. V, фиг. 1, 2) и бы-
ли гладкими, либо слабопунктированными. Так-
же отсутствуют бугры на голове и пронотуме (Yan
et al., 2017). Без отнесения Ponomarenkium к одно-
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му из четырех подотрядов, авторы указывали, что
этот таксон мог бы принадлежать как базальным
представителям Polyphaga, так и Myxophaga. Од-
нако, у него нет характерной черты последних –
широкого, часто мембранозного щелевидного
контакта между мезо- и метавентритом (см. Beu-
tel, Haas, 2000). Еще одним важным событием для
систематики древнейших жуков современного
облика, связанным с обнаружением Ponomarenk-
ium, стало выделение отдельного семейства для
подобных жуков (Yan et al., 2017).

Ранние прогнозы о происхождении Polyphaga
от форм, близких к Scirtoidea или Derodontidae, не
подтверждаются реальными палеонтологически-
ми находками пермских жуков, рассмотренными
выше. По молекулярным данным, базальное раз-
деление между Scirtoidea + Derodontidae и всеми
остальными надсемействами Polyphaga произо-
шло предположительно в триасе, примерно
229 млн л.н. (McKenna et al., 2015, 2019). По мор-
фологическим признакам эти группы также про-
тивопоставляются всем остальным Polyphaga
(см., напр., Lawrence et al., 2011), однако это, ско-
рее всего, связано с наличием в матрице призна-
ков наружных проплевр. К апоморфиям семей-
ства можно отнести:

– очень узкий межтазиковый отросток про-
стернума, фактически оставляющий передние та-
зики соприкасающимися;

– мезовентрит без ямки для вкладывания ме-
жтазикового отростка простернума;

– внутренние задние трохантины;
– апикальный брюшной стернит с заострен-

ной, шиповидной вершиной.
При этом находки ископаемых Scirtoidea появ-

ляются не ранее юры и мела (Hong, 1995; Kaddu-
mi, 2007; Kirejtshuk, Ponomarenko, 2010), так же
как и юрских Derodontidae (Cai et al., 2014).

Среди возможных кормовых субстратов и мест
обитания как для древнейших жуков, таких как
Tshekardocoleidae, так и для пермо-триасовых
предков высших подотрядов, указана древесина.
Обычно подразумевают влажную, обильно про-
низанную грибными гифами древесину, возмож-
но, уже мертвых деревьев (Пономаренко, 1969;
Ponomarenko, 2003; Grimaldi, Engel, 2005; Нау-
гольных, Пономаренко, 2010). Однако существу-
ющие уже довольно давно представления о по-
добном образе жизни жуков во многом являются
следствиями применения принципа актуализма,
когда на базальных Coleoptera проецируют образ
жизни современных Cupedidae и Ommatidae (Co-
leoptera: Archostemata), у которых древогрызущи-
ми являются только личинки (Hörnschemeyer,
Yavorskaya, 2016; Hörnschemeyer, Beutel, 2016), то-
гда как для взрослых Cupedidae указывается пита-

ние пыльцой (Crowson, 1962). О находке ископае-
мых следов питания жуков древесиной сообщает-
ся из поздней перми Китая (чансингский век,
около 254–252 млн л.н.). Из отложений, близких
по возрасту тем, откуда был описан Ponomarenki-
um, происходят следы питания камбием и древе-
синой хвойных. Повреждение представляет со-
бой уже очень сложную структуру с материнским
ходом, прогрызенным через кору в камбий, где
была организована яйцевая камера, от которой в
одном направлении отходит гребенчатая последо-
вательность личиночных ходов, заканчивающихся
выходным отверстием. В современной фауне по-
хожие повреждения оставляют специализирован-
ные ксилофаги и ксилобионты из инфраотрядов
Bostrichiformia и Cucujiformia. Подобный пример
заботы о потомстве оказывается одним из самых
древних у жуков (Feng et al., 2017; см. также Feng
et al., 2019, с примерами еще более древних повре-
ждений древесины, не связанных, впрочем, с дея-
тельностью Polyphaga). Подобные находки могут
косвенно указывать на правильность предположе-
ний, упомянутых выше, о питании древесиной как
о ключевом факторе, ставшем залогом невероят-
ного разнообразия Polyphaga. Если принять это
предположение, тогда питание древесиной также
привело в будущем к развитию таких специализи-
рованных форм растительноядности, как мини-
рование листьев и заражение растений грибами,
специально принесенными насекомым в только
что прогрызенный ход, что характерно для неко-
торых современных Platypodinae и Scolytinae
(Johnson et al., 2018; McKenna et al., 2019).

ТРИАСОВЫЕ ПРЕДСТАВИТЕЛИ 
POLYPHAGA

Хотя считается, что кризисные события на
границе перми и триаса не только не сказались
отрицательно на эволюционном успехе жуков, но
и послужили триггером к возникновению и рас-
цвету современных подотрядов, находок, прихо-
дящихся на ранний триас, крайне мало. Это объ-
ясняется общим падением численности многих
таксонов и их временному исчезновению из та-
фономического окна, а также распространением
грубозернистых осадков, усложнявших сохране-
ние отпечатков (Пономаренко, 2016).

Одно из немногих известных местонахожде-
ний данного возраста – Бабий Камень, располо-
женное в Кемеровской области, где в кедровских
слоях мальцевской свиты было найдено необы-
чайно большое количество остатков жуков (около
80 экз. к 2001 г. и несколько сотен на настоящий
момент) и, что особенно важно, многие из кото-
рых представлены отпечатками целых тел
(Ponomarenko, 2003; Yan et al., 2018). Несмотря на
то, что возраст свиты до сих пор обсуждается и
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разными авторами интерпретируется как поздняя
пермь (Садовников, Орлова, 1994; Lozovsky, Kor-
chagin, 2013; Садовников, 2016) или ранний триас
(Kozur, Weems, 2011), находки оттуда, несомнен-
но, имеют ключевое значение для понимания
ранней эволюции высших подотрядов жуков.
Среди пока неописанных образцов (табл. V,
фиг. 3–7) имеются мелкие (до 5 мм длиной) жест-
кокрылые удлиненно-овальной формы (немно-
гим более чем вдвое длиннее своей ширины), об-
ладающие крупными (слегка короче пронотума)
головами, узким простернумом и близко распо-
ложенными средними тазиками. Их параноталии
довольно узкие, что требует дополнительной про-
верки, однако на данный момент не удается обна-
ружить у них следы внешних проплевр. Перечис-
ленные особенности (а также относительно хоро-
шая для нижнего триаса степень сохранности)
делают находки из местонахождения Бабий Ка-
мень очень перспективными для понимания ста-
новления Polyphaga в период активной перестрой-
ки экосистем, тем более что из этого же местона-
хождения описан самый ранний представитель
второго по величине подотряда жуков, Adephaga
(Yan et al., 2018).

Только к началу позднего триаса (карний, око-
ло 225 млн л. н.) появляются несомненные пред-
ставители базальных Polyphaga – вымершее се-
мейство Peltosynidae (рис. 1, д). Эти жуки рази-
тельно отличаются от всех более ранних
претендентов на роль древнейших Polyphaga сво-
ими довольно крупными размерами, до 15 мм.
Т.е., пока не объясненная тенденция на миниа-
тюризацию, свойственная пермским и раннетри-
асовым жукам, проходит. Будучи непохожими ни
на Scirtoidea, ни на Derodontoidea, и являясь ско-
рее неким генерализованным представителем
Coleoptera, Peltosynidae демонстрируют уже пол-
ностью внутреннюю проплевру, массивный гры-
зущий ротовой аппарат, укороченный, полно-
стью разделяющий передние тазики простернум,
также продольный и поперечный швы на мета-
вентрите и, что не встречается у современных Po-
lyphaga, на мезовентрите. Для них также характе-
рен слабо модифицированный и считающийся
исходным для Polyphaga трехлопастной эдеагус.
Оригинальное помещение Peltosyne в Polyphaga
(Пономаренко, 1977) подтверждается отсутстви-
ем у них наружной плевры, открытыми сзади впа-
динами передних тазиков и метанэпистернами,
не участвующими в образовании впадин средних
тазиков. Последний признак также отличает Pel-
tosynidae от Ademosynidae. Признак, объединяю-
щий их со всеми “неархостематными” подотря-
дами – отсутствие наружного метатрохантина.
Присутствие молы на мандибулах отдаляет Pelto-
syne от Archostemata и Adephaga и сближает с Po-
lyphaga и Myxophaga. Относительно уплощенное
тело, грубая скульптура покровов (лишенная при

этом бугорков), крупные выступающие мандибу-
лы с тупыми вершинами и мощным мезальным
зубцом, и борозды для вкладывания антенн указы-
вают на вероятную связь Peltosynidae с древесиной
и подтверждают предположения о ксилобионтно-
сти и ксиломицетофагии, как об исходном для Po-
lyphaga образе жизни. Многочисленные хвойные,
птеридоспермы, цикадофиты и кордаиты, произ-
раставшие по берегам речного оазиса Джайляучо
(Buchwitz, 2011; Franeck et al., 2012), окруженного
ксероморфными долинами с теплым континен-
тальным климатом и сезонными изменениями
температуры (Сикстель, 1962, 1965; Пономарен-
ко, 1969), предоставляли бы в таком случае мик-
роареалы для жизни и питания Peltosynidae.
Можно предположить, что похожие жуки были
среди первых насекомых-опылителей покрыто-
семенных и голосеменных, а полинофагия могла
стать промежуточной диетой между генерализо-
ванными детритофагией, микофагией и сапрофа-
гией (древнейшие способы питания, согласно
Ponomarenko, 2003, для stem-group Coleoptera, по-
явившиеся задолго до возникновения тесной свя-
зи между жуками и покрытосеменными растени-
ями) и специализированной растительноядно-
стью, как у современных Phytophaga (Rainford
et al., 2015; Peris et al., 2017; Cai et al., 2018; Liu et al.,
2018; McKenna et al., 2019).

Хотя пермский этап становления Polyphaga до
сих пор остается наиболее загадочным, а таксо-
ны, приведенные в качестве примеров, имеют
статус incertae sedis или Coleoptera s. s., их связь с
высшими подотрядами жуков сложно отрицать.
Даже несмотря на то, что в оригинальном иссле-
довании (Yan et al., 2017) Ponomarenkium указан
как возможный предок и для Polyphaga, и для
Myxophaga, в действительности реальные свиде-
тельства ранних этапов эволюции миксофаг по-
являются лишь в триасе (Fikáček et al., 2019), при-
чем уже демонстрируют сильное сходство с од-
ним из современных семейств.

Можно предположить, что накопление пале-
онтологических данных приведет к переносу
Ponomarenkiidae в один из существующих подот-
рядов, как это уже произошло с Peltosyne. Пере-
ходные формы между базальными жуками stem-
group и Polyphaga следует искать в пограничных
пермо-триасовых местонахождениях, таких как
Бабий Камень, а также Бор-Тологой, Караунгир,
Недуброво и Тихвинское.

* * *

Настоящее исследование выполнено при фи-
нансовой поддержке Российского фонда фунда-
ментальных исследований в рамках научного
проекта 20-14-50499.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V
Фиг. 1, 2. Ponomarenkium belmonthense (Yan et al., 2017), трехмерная реконструкция: 1 – на растительном субстрате, 2 –
с вентральной стороны (демонстрируется неплотное прилегание дистальных частей надкрылий к телу).
Фиг. 3–7. Остатки целых жуков из местонахождения Бабий Камень, которые могут принадлежать предкам Polyphaga:
3 – экз. ПИН, № 4887/705; 4 – экз. ПИН, № 4887/644; 5, 6 – экз. ПИН, № 4887/677: 5 – смоченный этанолом, 6 –
сухой; 7 – экз. ПИН, № 4887/672.

Early Evolution of Beetles from Polyphaga Suborder (Insecta: Coleoptera)
at the Permian–Triassic Border

E. V. Yan1, O. D. Strelnikova1

1Borissiak Paleontological Institute of the Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Brief overview of Polyphaga early stages evolution research history is given. Reasons for polyphagan unpar-
alleled evolutionary success, which allowed them to become a dominant suborder since Early Cretaceous up
to present time, is analyzed based on published data. Morphology of early finding of crown group beetles
(family Ademosynidae, genera Archosyne Ponomarenko et al., 2014 and Ponomarenkium Yan et al., 2018)
from the Middle and Late Permian and Triassic (family Peltosynidae) are evaluated morphologically, their
key apomorphies are highlighted. Estimation of predicting theories based on molecular analysis, which aimed
to reconstruct appearance and modus vivendi of earliest Polyphaga is given. Basal branching in Polyphaga,
which gave a wide spectrum of forms, not less than in other infraorder-level taxa of Holometabola, helping
them to survive through three out of five mass extinctions of Phanerozoic, is shown.
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В работе описан новый вид жука-долгоносика Pseudanthonomus antonkozlovi sp. nov. из нижнемио-
ценового мексиканского янтаря. Новый вид отличается от P. rufulus Dietz, 1891 из Канады и США
более крупными размерами тела, длинной головотрубкой и сильнее утолщенными бедрами. Это
первая ископаемая находка рода Pseudanthonomus и второй описанный представитель трибы An-
thonomini в мексиканском янтаре.
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Род Pseudanthonomus Dietz, 1891 включает в
себя 35 современных видов, распространенных в
Канаде и США, в Центральной и на севере Юж-
ной Америки, а также в Вест-Индии (Clark, 1987,
1990; Soto-Hernández et al., 2013). Девять видов от-
мечено в фауне Мексики (Clark, 1990). Предста-
вители четырех родов трибы Anthonomini извест-
ны в ископаемом состоянии (Legalov, 2015). Два
вымерших рода, Cremastorhynchus Scudder, 1893 и
Smicrorhynchus Scudder, 1893, описаны из терми-
нального эоцена Флориссанта (Scudder, 1893).
Виды современного североамериканского рода
Coccotorus LeConte, 1876 выявлены также в этих
отложениях (Scudder, 1893). Наиболее разнообра-
зен в палеонтологической летописи род Anthono-
mus Germar, 1817, к которому отнесено 18 вымер-
ших видов из палеоцена Аргентины (Cockerell,
1925), среднего–нижнего эоцена Грин Ривер
(Scudder, 1890, 1893), Флориссанта (Scudder, 1893;
Wickham, 1912), нижнемиоценовых мексикан-
ского (Poinar, Legalov, 2015) и доминиканского
янтарей (Legalov, Poinar, 2016; Легалов, 2019; Ле-
галов, Пойнар, 2020), а также из плейстоцена Ка-
нады (Scudder, 1900).

В представленной работе описывается новый
вид рода Pseudanthonomus из миоценового мек-
сиканского янтаря. Это первая ископаемая на-
ходка этого рода и второй описанный представи-
тель трибы Anthonomini в мексиканском янтаре.

Типовой материал хранится в коллекции
Ин-та систематики и экологии животных СО
РАН, Новосибирск.

Автор благодарит А.О. Козлова (Москва) за
передачу янтаря с инклюзом и Б.А. Коротяева
(С.-Петербург) за предоставление сравнительно-
го материала из коллекций Зоологического ин-та
РАН.

СЕМЕЙСТВО CURCULIONIDAE LATREILLE, 1802

ПОДСЕМЕЙСТВО CURCULIONINAE LATREILLE, 1802

Т р и б а Anthonomini C.G. Thomson, 1859
Род Pseudanthonomus Dietz, 1891

Pseudanthonomus antonkozlovi Legalov, sp. nov.

Табл. VI, фиг. 1 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и да в честь Антона Козлова
(Москва), передавшего образец для изучения.

Г о л о т и п – ИСЭЖ, № MexA-2021/1; мекси-
канский янтарь; ранний миоцен.

О п и с а н и е (рис. 1). Тело красно-коричне-
вое, покрытое редкими волосковидными чешуй-
ками. Головотрубка длинная, явственно изогну-
тая, густо пунктированная. Ее длина в 1.8 раза
больше длины переднеспинки, примерно в
5.7 раза больше ширины на вершине, примерно в
6 раз больше ширины на середине и на основа-
нии. Лоб пунктированный, уплощенный. Глаза

УДК 565.768.1

EDN: HOSBVO
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сильновыпуклые, округлые, немного длиннее
своей ширины. Длина виска составляет 0.8 длины
глаза. Усиковые бороздки длинные, направлены
под глаз. Усики прикреплены возле середины го-
ловотрубки. Стволик длинный, почти прямой,
немного не достигает глаза. Длина стволика в
8.4 раза больше ширины на вершине. Жгутик
6-чениковый. Первый–третий членики жгутика
удлиненно-конические. Длина второго членика
усиков в 2.6 раза больше ширины и составляет
0.3 длины стволика. Ширина второго членика
усиков равна ширине стволика. Длина третьего
членика усиков в 2.3 раза больше ширины и со-
ставляет 0.5 длины второго членика. Ширина тре-
тьего членика составляет 0.6 ширины второго
членика. Четвертый–шестой членики жгутика
широко-конические. Длина четвертого членика
усиков в 2.5 раза больше ширины и составляет
0.6 длины третьего членика. Ширина четвертого
членика составляет 0.7 ширины третьего членика.

Длина пятого членика усиков равна его ширине и
составляет 0.6 длины четвертого членика. Шири-
на пятого членика в 1.5 раза больше ширины чет-
вертого членика. Длина шестого членика усиков
составляет 0.7 его ширины и длины пятого члени-
ка. Ширина шестого членика равна ширине пято-
го членика. Длина седьмого членика усиков в
2.0 раза короче его ширины и в 1.5 раза больше
длины шестого членика. Ширина седьмого чле-
ника в 2.0 раза больше ширины шестого членика.
Булава компактная, заостренная на вершине.
Длина булавы в 2.6 раза больше ширины и состав-
ляет 0.5 длины жгутика. Длина первого членика
булавы составляет 0.7 его ширины и в 1.7 раза
больше длины седьмого членика усиков. Ширина
первого членика булавы немного больше шири-
ны седьмого членика усиков. Второй членик бу-
лавы примерно равен первому членику. Длина
третьего членика булавы в 1.1 раза больше его ши-
рины и в 1.6 раза больше длины второго членика

Рис. 1. Pseudanthonomus antonkozlovi sp. nov., голотип ИСЭЖ, № MexA-2021/1, общий вид, латерально, слева; мекси-
канский янтарь. Длина масштабного отрезка соответствует 1 мм.
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булавы. Ширина третьего членика булавы немно-
го больше ширины второго членика булавы. Пе-
реднеспинка колоколовидная, слабовыпуклая,
редко пунктированная, без бокового киля. Над-
крылья равномерно слабовыпуклые, без пучков
чешуек или волосков. Длина надкрылий в 2.7 раза
больше длины переднеспинки. Плечи слабовы-
пуклые. Бороздки с мелкими и частыми точками.
Промежутки надкрылий слабовыпуклые, мелко
пунктированные. Ширина промежутков в 5–6 раз
больше ширины бороздок. Переднегрудь пункти-
рованная, без заглазничных лопастей. Передне-
тазиковые впадины соединенные. Заднегрудь
слабовыпуклая, ее длина примерно в 2.3 раза
больше длины заднего тазика. Длина эпистерна
заднегруди примерно в 5.6 раза больше ширины
на середине. Брюшко слабовыпуклое. Вентриты
почти гомономные. Края второго–четвертого
вентритов прямые. Длина первого вентрита в
1.4 раза больше длины заднего тазика. Длина вто-
рого вентрита немного меньше длины первого
вентрита. Длина третьего вентрита составляет
0.8 длины второго вентрита. Длина четвертого
вентрита составляет 0.7 длины третьего вентрита.
Длина пятого вентрита составляет 0.8 длины чет-
вертого вентрита. Пигидий слабовыпуклый. Бед-
ра булавовидные, редко и мелко пунктирован-
ные, без зубцов. Длина задних бедер в 2.4 раза
больше ширины на середине. Голени слабо изо-
гнутые, с небольшим ункусом. Лапки длинные.
Первый членик удлиненно-трапециевидный.
Второй членик трапециевидный. Третий членик
двухлопастный, со щеточными подушечками.
Пятый членик удлиненный. Коготки свободные,
с небольшими зубцами у основания. Длина пер-
вого членика средних лапок в 1.6 раза больше его
ширины на вершине. Длина второго членика
средних лапок в 1.2 раза больше его ширины на
вершине, немного короче первого членика. Ши-
рина второго членика немного больше ширины
первого членика. Длина третьего членика сред-
них лапок немного меньше его ширины на вер-
шине и в 1.1 раза больше длины второго членика.
Ширина третьего членика в 1.4 раза больше ши-
рины второго членика. Длина пятого членика
средних лапок в 4.0 раза больше его ширины на
вершине и в 1.6 раза больше длины третьего чле-
ника. Ширина пятого членика составляет почти
0.4 ширины третьего членика.

Р а з м е р ы в мм: длина тела без головотрубки –
2.5; длина головотрубки – 1.1.

С р а в н е н и е. Три современных североаме-
риканских вида рода Pseudanthonomus характе-
ризуются довольно удлиненной формой тела, как
и новый вид. Новый вид сходен с P. rufulus Dietz,
1891 покровом из узких редких волосковидных
чешуек, отличаясь более крупными размерами
тела, длинной головотрубкой и сильнее утолщен-
ными бедрами. От P. crataegi (Walsh, 1867) он от-

личается равномерным чешуйчатым покровом,
не образующим пятен, длинной головотрубкой с
усиками, прикрепленными возле ее середины, и
более толстыми бедрами. От P. helvolus (Boheman,
1843) новый вид отличается довольно редкими
покровами тела, длинной головотрубкой с усика-
ми, прикрепленными возле середины, а также бо-
лее толстыми бедрами. От остальных видов рода
новый вид отличается удлиненной формой тела.

З а м е ч а н и я. Новый вид помещен в трибу
Anthonomini подсемейства Curculioninae из-за не
сросшихся на основании коготков пятого члени-
ка лапок, колоколовидной переднеспинки без
бокового киля, прямых краев второго–четверто-
го вентритов брюшка, гомономных вентритов,
явственно выпуклых глаз, переднегруди без за-
глазничных лопастей и надкрылий с явственны-
ми бороздками. Принадлежность к роду Pseud-
anthonomus подтверждают усиковые бороздки,
направленные под глаз, шестичлениковый жгу-
тик усиков, коготки с зубцами, соединенные пе-
редние тазиковые впадины и тело, покрытое во-
лосковидными чешуйками.

М а т е р и а л. Голотип.
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Фиг. 1. Pseudanthonomus antonkozlovi sp. nov., голотип ИСЭЖ, № MexA-2021/1, общий вид, латерально, слева; мекси-
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First Record of the Weevil Genus Pseudanthonomus Dietz (Coleoptera: Curculionidae) 
from Mexican Amber

A. A. Legalov1, 2, 3
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2Altai State University, Barnaul, 656049 Russia
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A new species, weevil Pseudanthonomus antonkozlovi sp. nov. from Early Miocene Mexican amber is de-
scribed and illustrated. The new species differs from P. rufulus Dietz, 1891 from Canada and USA in the larger
body size, long rostrum and more widened femora. It is the first fossil record of the genus Pseudanthonomus
and the second representative of the tribe Anthonomini described in Mexican amber.

Keywords: Coleoptera, Curculioninae, Early Miocene, Mexican amber, new species
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Описан новый вид конодонтов Icriodus olgaborisovnae sp. nov. из мосоловского горизонта (верхний
эйфель) Воронежской антеклизы по материалам 4-х скважин. Ранее подобные формы определялись
как I. arkonensis Stauffer, 1938. Однако исследования показали, что истинный I. arkonensis встреча-
ется в более поздних отложениях, в воробьевском горизонте живетского яруса среднего девона.

Ключевые слова: конодонты, Icriodus, новый вид, средний девон, мосоловский горизонт, Воронеж-
ская антеклиза
DOI: 10.31857/S0031031X22030096

ВВЕДЕНИЕ

Впервые икриодусы, описываемые в настоя-
щей статье, были встречены В.А. Аристовым и
Н.С. Овнатановой в мосоловском горизонте Во-
ронежской антеклизы (Аристов, Овнатанова,
1985, 1990; Аристов, 1988) и определены как Icrio-
dus arkonensis Stauffer, 1938. Изображение было
приведено только в одной работе (Аристов, Овна-
танова, 1990); этот экземпляр сходен с лектоти-
пом I. arkonensis тем, что боковые и срединные
зубчики образуют семь поперечных рядов. Мор-
фология конодонтовых элементов представите-
лей рода Icriodus показана на рис. 1. Следует от-
метить, что на момент этих исследований с дан-
ного стратиграфического уровня [мосоловский
горизонт соответствует зоне kockelianus стандарт-
ной конодонтовой шкалы (Решение…, 1990)] был
известен только один таксон с большим количе-
ством зубчиков (более пяти в боковых рядах) –
I. regularicrescens Bultynck, 1970. Однако, для него не
характерно расположение зубчиков поперечными
рядами. Впоследствии икриодусы, аналогичные
найденным Аристовым и Овнатановой, были опи-
саны под названием I. arkonensis из мосоловского
горизонта Воронежской антеклизы в диссертациях
В.М. Назаровой (1998) и С.-Ё. Ким (2001), а позд-
нее опубликованы в монографии Л.И. Кононо-
вой и Ким (Kononova, Kim, 2005) и статье Назаро-
вой и Кононовой (2016а). Присутствие этого вида
также неоднократно отмечалось нами в списках
среди эйфельских икриодид (Назарова, 1995,

2011, 2016; Назарова и др., 2010; Назарова, Коно-
нова, 2011, 2012, 2015, 2016б; Кононова, Назарова,
2014; Кулашова и др., 2015).

Позднее при изучении вышележащих отложе-
ний Воронежской антеклизы, относимых к жи-
ветскому ярусу, нами были встречены конодон-
ты, которые первоначально были определены в
открытой номенклатуре как Icriodus sp. D (Наза-
рова, Кононова, 2020а). Однако, при сравнении с
типовой серией вида I. arkonensis, а также с мно-
гочисленными изображениями экземпляров это-
го вида, обнаруженными за пределами Воронеж-
ской антеклизы (Stauffer, 1938; Klapper et al., 1975;
Weddige, 1977; Klapper, Johnson, 1980; García-
López, 1986; Sparling, 1988, 1995; Uyeno, 1998;
Narkiewicz, Bultynck, 2007 и др.), был сделан вы-
вод, что Icriodus sp. D является видом I. arkonen-
sis. Для I. arkonensis характерны: расширяющаяся
к дорсальному концу платформа, низкий средний
ряд зубчиков, соединение боковых зубчиков с
зубчиками среднего ряда в многочисленные по-
перечные ряды, хорошо выраженный главный зу-
бец. Эти признаки в полной мере проявляются у
Icriodus sp. D. Вид I. arkonensis встречается пре-
имущественно в отложениях живетского возрас-
та. Впервые он был описан из живетских отложе-
ний (сланцы Аркона) провинции Онтарио (Кана-
да) (Stauffer, 1938). Кроме того, присутствие вида
I. arkonensis отмечалось в интервале зон ensensis–
средняя varcus штата Огайо (США) (Klapper,
Johnson, 1980; Sparling, 1988, 1995), в зоне средняя
varcus Канады (Uyeno, 1998), в интервале зон en-

УДК 56.016.3:551.734.3

EDN: GQCLLH
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Рис. 1. Морфология I-элементов рода Icriodus.
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sensis–varcus Германии (Weddige, 1977) и Польши
(Narkiewicz, Bultynck, 2007; Narkiewicz, 2011;
Woroncowa-Marcinowska, 2012), в интервале зон
средняя varcus–hermanni-cristatus Испании
(García-López, 1986; García-López, Sanz-López,
2002), в интервале зон ensensis–нижняя varcus
Марокко (Kaufman, 1998; Bultynck, 2003), в ин-
тервале зон ensensis–hemiansatus Турции
(Boncheva et al., 2009) и Западного Урала (Халым-
баджа и др., 1985, 1990; Халымбаджа, Чернышева,
1990), в зоне hermanni-cristatus Ирана (Bahrami
et al., 2015, 2019), в интервале зон varcus–herman-
ni-cristatus Таджикистана (Bardashev, Ziegler,
1985), в зонах нижняя varcus Индии (Draganits
et al., 2002) и hemiansatus Южного Китая (Ji et al.,
1992), в интервале зон ensensis–varcus Австралии
(Mawson, Talent, 1989; Talent, Mawson, 1994).

Икриодусы, ранее определенные из мосолов-
ского горизонта разрезов Воронежской антекли-
зы под названием I. arkonensis, отличаются от
собственно вида I. arkonensis следующими при-
знаками: боковые ряды субпараллельны средне-
му ряду зубчиков, который выше или равен боко-
вым, а вместо хорошо развитого главного зубца
присутствует свободный ряд, в котором главный
зубец не выражен на фоне остальных зубчиков.
Мы предлагаем здесь относить данные формы к
самостоятельному виду I. olgaborisovnae sp. nov.

МАТЕРИАЛ
Изученный материал происходит из четырех

скважин, пробуренных в разных частях Воронеж-

ской антеклизы: скв. Нарышкино 4177 (Орлов-
ская обл.), скв. Щигры-16 (Нижнекрасное) и
Щигры-19 (Осиновка) (Курская обл.), скв. За-
донская ЗДОЛ-1 (Липецкая обл.) (рис. 2, 3). Кол-
лекция насчитывает 52 экз. и хранится на кафедре
палеонтологии МГУ (№ 272). Фотографирование
экземпляров было выполнено на СЭМ CamScan
и Tescan Палеонтологического ин-та им. А.А. Бо-
рисяка РАН. При описании конодонтовых эле-
ментов использована пространственная ориенти-
ровка, предложенная М.А. Пурнелем с соавт.
(Purnell et al., 2000).

СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ 
ВИДА ICRIODUS 

OLGABORISOVNAE SP. NOV.

Вид Icriodus olgaborisovnae sp. nov. – характер-
ный представитель II комплекса конодонтов мо-
соловского горизонта Воронежской антеклизы
(Назарова, Кононова, 2016а). Совместно с I. olga-
borisovnae sp. nov. в одних и тех же образцах во
всех изученных скважинах встречены I. formosus
Nazarova, Polygnathus parawebbi Chatterton мор-
фотип α, Coelocerodonthus sp.; в большинстве
скважин – Pseudobipennatus ziegleri Kononova et
Kim, Ctenopolygnathus taljashenkoae Kononova et
Kim, I. gagievi Kononova et Kim. В скв. Нарышки-
но 4177 и Задонская ЗДОЛ-1 совместно с I. olga-
borisovnae sp. nov. обнаружены также I. gordeevi
Kononova et Kim, I. khalymbadzhai Kononova et
Kim, I. lindensis Weddige, I. orri Klapper et Barrick,
Linguipolygnathus oviformis Kononova et Kim; в
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Нарышкино 4177 и Щигры-16 – Pol. parawebbi
Chatterton морфотип β; в Нарышкино 4177 и Щи-
гры-19 – Pol. parawebbi Chatterton морфотип γ; в
Щигры-16 и Задонская ЗДОЛ-1 – Belodella sp.
Кроме того, совместно с I. olgaborisovnae sp. nov. в
скв. Задонская ЗДОЛ-1 встречены Pelekysgnathus
iris Gagiev, I. norfordi Chatterton, I. struvei Weddige;
в Щигры-19 – I. jejunus Nazarova, в Нарышкино
4177 – I. obliquus Klug.

Приведенные ассоциации конодонтов под-
тверждают возраст мосоловских отложений, ко-
торый соответствует зоне kockelianus стандартной
шкалы (Ziegler, Sandberg, 1990) на основании сов-
местного присутствия Icriodus formosus, I. linden-
sis, I. struvei, Pseudobipennatus ziegleri и Polyg-
nathus parawebbi (Назарова, Кононова, 2016а).

ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
ВЗАИМООТНОШЕНИЯ

При сравнении с другими видами можно отме-
тить, что Icriodus olgaborisovnae sp. nov. близок к
живетскому виду I. difficilis Ziegler, Klapper et

Johnson, 1976 и эйфельскому I. regularicrescens
Bultynck, 1970 [сравнение этих трех видов приво-
дилось нами ранее (Назарова, Кононова, 2020б),
I. olgaborisovnae sp. nov. был упомянут в этой пуб-
ликации, как Icriodus sp. V]. У всех трех видов бо-
ковые ряды зубчиков субпараллельны среднему
ряду, средний ряд не ниже боковых, имеется сво-
бодный ряд, в котором главный зубец (последний
зубчик свободного ряда) может быть лишь незна-
чительно выше остальных. Последний признак
наиболее важен, поскольку характеристики сво-
бодного ряда и главного зубца являются наиболее
значимыми признаками для определения видов
рода Icriodus. Сходство этих видов позволяет вне-
сти уточнения в филогенетическую схему средне-
девонских икриодид, предложенную К. Веддиге
(Weddige, 1977). Исходным для всех вышепере-
численных видов является I. corniger Wittekindt,
1966. К настоящему моменту выделено несколько
подвидов этого вида, некоторые из которых стали
самостоятельными видами, поэтому правильнее
говорить о группе видов I. corniger s.l. Морфоло-
гия этих видов довольно разнообразна: боковые

Рис. 2. Схема расположения изученных скважин: 1 – границы Воронежской антеклизы, 2 – скважины: Нар – Нарыш-
кино 4177, Щ16 – Щигры-16 (Нижнекрасное), Щ19 – Щигры-19 (Осиновка), ЗДОЛ – Задонская 1.

Москва

Рязань

Тула

Калуга
Смоленск

Брянск

Орел
Клинцы

Курск

Старый Оскол

Белгород

Воронеж

Липецк Тамбов

Борисоглебск

ЗДОЛ

Щ16

Нар

Щ19

100 км

1 2



54

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 3  2022

НАЗАРОВА, КОНОНОВА

ряды могут расходиться к дорсальному концу
(платформа каплевидная, расширяющаяся), а
могут быть субпараллельными (платформа округ-
ло-прямоугольная); число зубчиков в боковых
рядах изменяется от шести до девяти; зубчики на
платформе располагаются как поперечными ря-
дами, так и альтернируют (т.е., располагаются в
шахматном порядке); зубчики могут как соеди-
няться друг с другом перемычками, так и быть
обособленными. Общим признаком является на-
личие свободного ряда, состоящего из двух-трех
зубчиков, самый последний из которых (главный
зубец) значительно крупнее остальных. От I. corni-
ger, согласно Веддиге, идут две ветви – I. struvei, у
которого в свободном ряду остается преимуще-
ственно крупный главный зубец, и I. regularic-

rescens, у которого сохраняется вытянутый сво-
бодный ряд, но главный зубец уменьшается и не
выделяется значительными размерами среди
остальных зубчиков. Впоследствии от I. struvei
происходит I. arkonensis со сходной морфологией
дорсального конца, потомком которого, согласно
Веддиге, является I. difficilis. Однако, свободный
ряд I. difficilis представляет собой плавное про-
должение среднего ряда, он сложен слегка сжаты-
ми с боков зубчиками, высота которых постепен-
но возрастает к дорсальному концу, что характер-
но для ветви I. regularicrescens.

Мы предполагаем, что I. regularicrescens являл-
ся предком I. olgaborisovnae sp. nov. (рис. 4). Зуб-
чики на платформе I. regularicrescens располага-
ются в шахматном порядке (альтернируют), а у

Рис. 3. Схема корреляции мосоловских отложений изученных скважин. Обозначения: 1 – известняки, 2 – глинистые
известняки, 3 – аргиллиты, 4 – глины, 5 – алевролиты, 6 – песчаники, 7 – комплексы конодонтов (по: Назарова, Ко-
нонова, 2016а), 8 – образцы, в которых обнаружены Icriodus olgaborisovnae sp. nov.
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Рис. 4. Предполагаемые филогенетические связи вида Icriodus olgaborisovnae sp. nov. Темно-серым цветом показан
главный зубец, светло-серым – остальные зубчики свободного ряда.

Живетский ярус

I. arkonensis

I. difficilis

I. olgaborisovnae

I. regularicrescens

I. corniger
Эмский ярус

Эйфельский ярус

I. struvei



56

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 3  2022

НАЗАРОВА, КОНОНОВА

I. olgaborisovnae sp. nov. они выстраиваются в по-
перечные гребни и соединяются перемычками.
Далее от I. olgaborisovnae sp. nov. происходит
I. difficilis, за счет уменьшения числа боковых
зубчиков и частичного исчезновения перемычек
между боковыми зубчиками и зубчиками средне-
го ряда. В филогенетической линии I. regularic-
rescens → I. olgaborisovnae sp. nov. → I. difficilis
признаками, которые передаются по наследству,
являются: наличие свободного ряда и небольшой
главный зубец, размеры которого не превышают
размеры остальных зубчиков свободного ряда.

СЕМЕЙСТВО ICRIODONTIDAE MÜLLER ET MÜLLER, 1957

Род Icriodus Branson et Mehl, 1938
Icriodus olgaborisovnae Nazarova et Kononova, sp. nov.

Табл. VII, фиг. 1–9; табл. VIII, фиг. 1–11 (см. вклейку)

Icriodus arkonensis: Аристов, Овнатанова, 1990,
табл. I, фиг. 3; Kononova, Kim, 2005, табл. 2, фиг.
4–7; Назарова, Кононова, 2016а, табл. 2, фиг. 9.

Н а з в а н и е  в и д а – в память о выдающемся
педагоге, талантливом исследователе палеозой-
ских кораллов Ольге Борисовне Бондаренко.

Г о л о т и п – МГУ, № 272/956, левый I-эле-
мент; Липецкая обл., г. Задонск, скв. Задонская
ЗДОЛ-1, инт. 329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329;
эйфельский ярус, мосоловский горизонт, зона
kockelianus, слои с Icriodus formosus – Polygnathus
parawebbi; рис. 5, з, и.

О п и с а н и е (рис. 5). I-элемент овально-пря-
моугольной формы, как правило, крупный. Плат-
форма с оральной стороны округло-прямоуголь-
ная, иногда немного расширяющаяся к дорсаль-
ному концу. Продольная ось от прямой до
дуговидно изогнутой. При виде сбоку оральная
поверхность платформы прямая. Зубчики обычно
неострые, равновысокие, либо срединные чуть
выше боковых; боковые ряды зубчиков субпарал-
лельны среднему. Зубчики среднего ряда в попе-
речном сечении округлые, овальные, при соеди-
нении перемычками с боковыми – ромбовидные.
Зубчики боковых рядов в поперечном сечении
каплевидные, вершина капли направлена к сред-
нему ряду, даже если боковой зубчик не соединя-
ется со срединным. Число зубчиков в боковых ря-
дах изменяется от пяти до девяти, обычно шесть–
восемь. На каудальной стороне платформы наи-
более дорсальный зубчик бокового ряда иногда
недоразвит или отсутствует, т.е. на ростральной
стороне в боковом ряду может быть на один зуб-
чик больше (табл. VII, фиг. 1, 7, 8; табл. VIII,
фиг. 3). На платформе зубчики располагаются
поперечными рядами. Боковые зубчики, как пра-
вило, соединены с зубчиками среднего ряда пере-
мычками. На вентральной части платформы мо-
гут присутствовать несоединенные, отдельно сто-
ящие зубчики, особенно у более юных форм.
Иногда зубчики поперечных рядов сливаются в
поперечные гребни, в которых отдельные зубчи-

ки трудно различимы (табл. VII, фиг. 5; рис. 5, в).
Зубчики среднего ряда также соединены перемыч-
ками между собой, обычно все, но иногда только в
дорсальной части платформы; иногда они могут
сливаться в продольный гребень (табл. VIII,
фиг. 3, 4).

На дорсальном конце I-элемента располагает-
ся свободный ряд – участок среднего ряда, кото-
рому не соответствуют боковые зубчики. Поверх-
ность свободного ряда обычно находится на од-
ном уровне с платформой, реже ряд может быть
отогнут аборально. Свободный ряд состоит из
двух–трех зубчиков, немного сжатых с боков.
Они имеют примерно равную высоту. Главный
зубец (последний зубчик) либо имеет такую же
форму и размер, как остальные зубчики свобод-
ного ряда, либо немного крупнее их, но наклонен
дорсально и поэтому не выделяется по высоте.

Базальная полость обширная, каплевидная,
асимметричная. Фланги, как правило, плотные,
крепкие, довольно крутые; выходят за пределы
платформы. На каудальном фланге присутствует
шпора, направленная вбок.

Аппарат неизвестен. Конические элементы,
характерные для аппаратов икриодонтид, были
обнаружены во многих (хотя и не во всех) образ-
цах совместно с I. olgaborisovnae sp. nov., однако
они могут относиться к другим видам рода Icrio-
dus, встречающимся в этих же образцах.

Р а з м е р ы в мкм. Длина платформы 650–
950 мкм, ширина 150–250 мкм (за счет разраста-
ния флангов базальной полости ширина элемен-
та может достигать 500 мкм), высота элемента
150–200 мкм.

И з м е н ч и в о с т ь. Индивидуальная измен-
чивость проявляется, прежде всего, в форме сво-
бодного ряда. Он может быть неправильно изо-
гнут (табл. VIII, фиг. 2, 5), отдельные зубчики мо-
гут несколько выступать над остальными
(табл. VIII, фиг. 3, 4, 10), отдельные – могут быть
уплощены поперечно, а не с боков (табл. VII,
фиг. 6, 7; табл. VIII, фиг. 5). Помимо особенно-
стей среднего ряда, у одного экземпляра оказа-
лось больше боковых зубчиков не с ростральной
стороны, а с каудальной (табл. VIII, фиг. 6), одна-
ко в сравнении с остальными он является более
юным.

Возрастная изменчивость проявляется в уве-
личении числа зубчиков от пяти (табл. VIII,
фиг. 6) до 9 (рис. 5, з, и), в формировании пере-
мычек между ними и в дальнейшем в образова-
нии стертостей на оральной поверхности плат-
формы (табл. VII, фиг. 1, 7; рис. 5, а, б, д–ж), что
может рассматриваться как патология Abrasio
(Nazarova, Kononova, 2020).

С р а в н е н и е. От большинства стратиграфи-
чески близких с ним икриодусов новый вид отли-
чается бóльшим числом зубчиков и наличием пе-
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Рис. 5. Icriodus olgaborisovnae sp. nov. из скв. ЗДОЛ-1 Задонская Липецкой обл.; эйфельский ярус, мосоловский горизонт;
×80: а, б – экз. МГУ, № 272/967, инт. 329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329: а – орально, б – сбоку; в, г – экз. МГУ, № 272/968,
инт. 329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329: в – орально, г – сбоку; д – экз. МГУ, № 272/961, орально, инт. 335.0–352.5 м,
обр. ЗДОЛ-1/335; е – экз. МГУ, № 272/957, орально, инт. 329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329; ж – экз. МГУ, № 272/966, ораль-
но, инт. 323.0–329.5 м, обр. ЗДОЛ-1/328; з, и – голотип МГУ, № 272/956, инт. 329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329: з – орально,
и – сбоку; к, л – экз. МГУ, № 272/964, инт. 323.0–329.5 м, обр. ЗДОЛ-1/324: к – орально, л – сбоку.
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ремычек между ними. Этими признаками он схо-
ден с I. arkonensis, I. formosus и I. tafilaltensis
Narkiewicz et Bultynck, 2010. От вида I. arkonensis
отличается округло-прямоугольной формой плат-
формы и присутствием двух–трех равновысоких
зубчиков в свободном ряду; от I. formosus – удли-
ненной округло-прямоугольной платформой и
наличием свободного ряда; от I. tafilaltensis – бо-
лее узкой, округло-прямоугольной платформой и
четко выраженным свободным рядом. С I. regula-
ricrescens новый вид сходен округло-прямоуголь-
ной формой платформы, большим числом зубчи-
ков и выраженным свободным рядом, отличается
расположением зубчиков на платформе попереч-
ными рядами и наличием перемычек между ни-
ми. С I. difficilis новый вид сходен округло-пря-
моугольной формой платформы и выраженным
свободным рядом, отличается несколько боль-
шим числом зубчиков в боковых рядах и постоян-
ным присутствием перемычек.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Эйфельский ярус,
мосоловский горизонт (зона kockelianus) юго-за-
падных районов европейской части России.

М а т е р и а л. 52 экз. различной сохранности:
Орловская обл., скв. Нарышкино 4177, гл. 348.1 м,
обр. Нар-164 (1 экз.), гл. 346.9 м, обр. Нар-162
(4 экз.), гл. 345.3 м, обр. Нар-159 (3 экз.), гл. 344.8 м,
обр. Нар-158 (2 экз.), гл. 343.3 м, обр. Нар-155
(3 экз.), гл. 342.3 м, обр. Нар-153 (1 экз.), гл. 337.0 м,
обр. Нар-148 (1 экз.); Курская обл., скв. Щигры-
16, инт. 189.25–194.15 м, обр. Щ-16/225 (1 экз.),
Щ-16/223 (1 экз. cf.), Щ-16/222 (1 экз.), Щ-16/220
(2 экз.); скв. Щигры-19, инт. 189.8–194.7 м,
обр. Щ-19/206 (1 экз. cf.), инт. 184.9–189.8 м,
обр. Щ-19/199 (1 экз. cf.), инт. 180.0–184.9 м,
обр. Щ-19/193 (1 экз); Липецкая обл., скв. Задон-
ская ЗДОЛ-1, инт. 316.5–323.0 м, обр. ЗДОЛ-
1/320 (1 экз.), инт. 323.0–329.5 м, ЗДОЛ-1/324
(3+1 экз. cf.), ЗДОЛ-1/325 (3+1 экз. cf.), ЗДОЛ-
1/327 (2 экз.), ЗДОЛ-1/328 (2+1 экз. cf.), инт.
329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329 (7+1 экз. cf.),
инт. 335.0–352.5 м, обр. ЗДОЛ-1/335 (4+1 экз.
cf.), ЗДОЛ-1/336 (2 экз.).

* * *
Авторы выражают признательность Н.Г. Изох

и Е.М. Кирилишиной за конструктивную крити-
ку и замечания.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I
Фиг. 1–9. Icriodus olgaborisovnae sp. nov.; Воронежская антеклиза; Орловская обл., скв. Нарышкино 4177; эйфельский
ярус, мосоловский горизонт; × 80: 1 – экз. МГУ, № 272/962, орально; гл. 344.8 м обр. Нар-158; 2 – экз. МГУ, № 272/533,
орально; гл. 343.3 м обр. Нар-155; 3 – экз. МГУ, № 272/530: 3а – сбоку, 3б – орально; гл. 337.0 м обр. Нар-148; 4 –
экз. МГУ, № 272/960, орально; гл. 346.9 м обр. Нар-162; 5 – экз. МГУ, № 272/532: 5а – сбоку, 5б – орально; гл. 345.3 м
обр. Нар-159; 6 – экз. МГУ, № 272/534: 6а – орально, 6б – аборально; гл. 343.3 м обр. Нар-155; 7 – экз. МГУ,
№ 272/955, орально; гл. 344.8 м обр. Нар-158; 8 – экз. МГУ, № 272/531, орально; гл. 348.1 м обр. Нар-164; 9 – экз. МГУ,
№ 272/535: 9а – орально, 9б – аборально; гл. 346.9 м обр. Нар-162.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1–11. Icriodus olgaborisovnae sp. nov.; Воронежская антеклиза; эйфельский ярус, мосоловский горизонт; × 80: 1 –
экз. МГУ, № 272/973, орально; Курская обл., скв. Щигры-16 (Нижнекрасное), инт. 189.25–194.15 м, обр. Щ-16/220;
2 – экз. МГУ, № 272/972: 2а – орально, 2б – сбоку; Курская обл., скв. Щигры-16 (Нижнекрасное), инт. 189.25–194.15 м,
обр. Щ-16/220; 3 – экз. МГУ, № 272/974: 3а – сбоку, 3б – орально; Курская обл., скв. Щигры-16 (Нижнекрасное),
инт. 189.25–194.15 м, обр. Щ-16/225; 4 – экз. МГУ, № 272/810: 4а – сбоку, 4б – орально; Курская обл., скв. Щигры-16
(Нижнекрасное), инт. 189.25–194.15 м, обр. Щ-16/222; 5 – экз. МГУ, № 272/971: 5а – орально, 5б – сбоку; Курская обл.,
скв. Щигры-19 (Осиновка), инт. 180.0–184.9 м, обр. Щ-19/193; 6 – экз. МГУ, № 272/958, орально; Липецкая обл.,
скв. ЗДОЛ-1 Задонская, инт. 329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329; 7 – экз. МГУ, № 272/965, с вентрального конца; Липец-
кая обл., скв. ЗДОЛ-1 Задонская, инт. 323.0–329.5 м, обр. ЗДОЛ-1/327; 8 – экз. МГУ, № 272/959, с вентрального кон-
ца; Липецкая обл., скв. ЗДОЛ-1 Задонская, инт. 329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329; 9 – экз. МГУ, № 272/969: 9а – ораль-
но, 9б – сбоку; Липецкая обл., скв. ЗДОЛ-1 Задонская, инт. 329.5–330.5 м, обр. ЗДОЛ-1/329; 10 – экз. МГУ,
№ 272/963: 10а – сбоку, 10б – орально; Липецкая обл., скв. ЗДОЛ-1 Задонская, инт. 323.0–329.5 м, обр. ЗДОЛ-1/325;
11 – экз. МГУ, № 272/970: 11а – орально, 11б – сбоку; Липецкая обл., скв. ЗДОЛ-1 Задонская, инт. 335.0–352.5 м,
обр. ЗДОЛ-1/336.

Icriodus olgaborisovnae sp. nov.—a New Species of Conodonts
from the Mosolovian Regional Stage (Eifelian, Middle Devonian)

of the Voronezh Anteclise
V. M. Nazarova1, L. I. Kononova1

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

A new conodont species, Icriodus olgaborisovnae sp. nov., is described from Mosolovian Regional Stage (top
of the Eifelian) of the Voronezh anteclise on the basis of the data from 4 boreholes. Previously, such forms
were defined as Icriodus arkonensis Stauffer, 1938. However, studies have shown that the true I. arkonensis is
found higher up, in the Vorobiyovian Regional Stage of the Zhivetian (Middle Devonian).

Keywords: conodonts, icriodus, new taxa, Middle Devonian, Mosolovian Regional Stage, Voronezh anteclise
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Изучение остатков Caprinae (рогового стержня, фрагментов верхней и нижней челюстей), найден-
ных в 2020 г. в нижнеплейстоценовых отложениях карстовой пещеры Таврида в Крыму, показало их
принадлежность Soergelia minor Moya-Sola, 1987. Эти ископаемые остатки – первое свидетельство
присутствия рода Soergelia Schaub, 1951 в Восточной Европе. Вид S. minor был распространен в ран-
нем плейстоцене на юге Западной Европы, а в Крыму найден впервые. Находки Soergelia в Тавриде
важны для уточнения особенностей эволюции и распространения рода.
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ВВЕДЕНИЕ
Пещера Таврида у пос. Зуя к востоку от Сим-

ферополя – крупное местонахождение остатков
плейстоценовых позвоночных, открытое в 2018 г.
при прокладке федеральной автотрассы “Таври-
да”. Пещера находится на Внутренней гряде
Крымских гор в междуречье рек Бештерек и Фун-
дуклы. По составу млекопитающих основные ко-
стеносные слои относятся к нижнему плейстоце-
ну и имеют возраст 1.8–1.5 млн лет, а фауна сопо-
ставляется с псекупским комплексом Восточной
Европы и с поздним виллафранком Западной Ев-
ропы (Лопатин и др., 2019). В 2020 г. новые инте-
ресные находки из основного слоя были сделаны
в южном коридоре. В их числе оказались остатки
полорогого вымершего рода Soergelia Schaub,
1951.

Род Soergelia относится к подсемейству Capri-
nae Gill, 1872 семейства Bovidae Gray, 1821 и обыч-
но включается в состав трибы Ovibovini Gray,
1872. Он отличается от всех других родов особен-
ностями положения и строения роговых стерж-
ней. Этот род известен по редким находкам из
плейстоцена Евразии и Северной Америки
(Shaub, 1951; Шер, 1971; Harington, 1980, 1987;
Vekua, 1995; Васильев, 2005, 2010, 2011; Бондарев,
Голубев, 2018; Боескоров, 2019). В Евразии So-
ergelia были распространены примерно с 1.8 млн л.н.
и в Европе представлены четырьмя видами:
S. elisabethae Schaub, 1951 (типовой вид), S. minor

Moya-Sola, 1987, S. brigittae Kostopoulos, 1997 и
S. intermedia Cregut-Bonnoure et Dimitrijevic, 2006.
Диагноcтика видов основывается на размерах и
особенностях строения роговых стержней и щеч-
ных зубов.

В Европе остатки зоргелий присутствуют в ме-
стонахождениях Испании, Франции, Италии,
Германии, Нидерландов, Греции, Черногории,
Болгарии и Румынии (Radulesco, Samson, 1965;
Kahlke, 1963, 1969; De Giuli, Masini, 1983; Kost-
opoulos, 1997; Kolfschoten, Vervoort-Kerkhoff,
1999; Bukhsianidze, 2005; Crégut-Bonnoure, Dimi-
trijević, 2006; Fernandez, Crégut, 2007; Martinez-
Navarro et al., 2012). На территории Европы к во-
стоку от р. Прут они найдены впервые.

Данные о морфологии этих животных не пол-
ны, и многие вопросы таксономии, эволюции,
родственных связей и распространения требуют
дальнейшего изучения. Остатки из пещеры Та-
врида представляют особый интерес, так как при-
надлежат одной из древнейших популяций зор-
гелий. Изучение материала из Тавриды дает но-
вую важную информацию об истории зоргелий и
расширяет представления о биоразнообразии
раннеплейстоценовой фауны Тавриды и региона
в целом.

Автор выражает благодарность Д.Б. Старцеву
(Крымский федеральный ун-т им. В.И. Вернад-
ского), Д.О. Гимранову (Ин-т экологии растений
и животных УрО РАН) и А.В. Лаврову (Палеонто-
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раскопок. Автор благодарит своих коллег Д. Ко-
стопулоса (Ун-т Аристотеля, Салоники) за предо-
ставленную возможность знакомства с ископае-
мыми материалами из Аполлонии-1, Я. ван дер
Мада (Национальный музей естественной исто-
рии, Мадрид), М. Буксианидзе (Национальный
музей Грузии, Тбилиси) и Р.-Д. Кальке (Исследо-
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Р.А. Ракитова (ПИН) за томографию рогового
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ОПИСАНИЕ И СРАВНЕНИЕ МАТЕРИАЛА
СЕМЕЙСТВО BOVIDAE GRAY, 1821

ПОДСЕМЕЙСТВО CAPRINAE GILL, 1872

Род Soergelia Schaub, 1951
Soergelia minor Moya-Sola, 1987

Soergelia minor: Moyá-Solá, 1987, с. 192–207, рис. 8; Kost-
opoulos, 1997, с. 862, рис. 8–21, табл. 3; Crégut-Bonnoure,
Dimitrijević, 2006, с. 743; Fernandez, Crégut, 2007, с. 433; Mar-
tinez-Navarro et al., 2012, с. 99, рис. 2C.

Г о л о т и п – Ин-т палеонтологии им. Мигеля
Крусафонта, г. Сабадель, VM-85 Sl N 24-39, череп
с роговыми стержнями, изображен в работе
(Moyá-Solá, 1987, рис. 8); Испания, местонахож-
дение Вента Мицена-2; нижний плейстоцен.

О п и с а н и е (рис. 1–3). Роговой стержень
экз. ПИН, № 5644/107 полный, с частично разру-
шенной внутренней стороной (рис. 1). Рог был
направлен вверх и немного наружу, отогнут впе-
ред и слегка гетеронимно скручен. Роговой стер-
жень не очень массивный, слабо уплощенный, с
чуть заметным передневнутренним килем (греб-
нем) и небольшим продольным желобом на
внешней стороне. Контакт рогового стержня с
пеньком хорошо виден на задней и наружной сто-
роне образца. Костная ткань рогового стержня
довольно плотная, с редкими каналами для круп-
ных сосудов. Синусы лобной кости заходят лишь
в основание рога, на высоту 14.8 мм. Поверхность
рогового стержня неравномерно покрыта бороз-
дами. Сечение рогового стержня овальное.

Верхнечелюстная кость экз. ПИН, № 5644/108
обломана сверху и спереди за альвеолой P4

(рис. 2). Коронка М1 стерта почти до основания.
Коронки М2 и М3 удлиненные, расширяющиеся к
основанию; задние половины коронок длиннее
передних; передние лингвальные полулуния бо-
лее угловатые. На буккальной стороне коронок
хорошо развиты парастиль, мезостиль и мета-
стиль, а также столбики паракона и метакона. Па-
растиль и мезостиль довольно широкие и округ-
лые, умеренно выступающие, они чуть вздуты в
основании. Столбики паракона и метакона ши-

рокие. На М3 метастиль слегка оттянут кзади, есть
хорошо выраженная шпора в задней долинке
(марке) и островок, удлиненный букко-лингваль-
но, как у представителей Ovibovini.

Нижнечелюстная кость экз. ПИН, № 5644/109
с обломанной восходящей ветвью (рис. 3). Тело
нижней челюсти слабо вздуто под М3, сужается и
понижается к P2; его вентральный край на уровне
P2–M3 слабовыпуклый. Длина диастемы от P2 до
С немного меньше альвеолярной длины P2–M3.
Верхняя поверхность здесь (между P2 и симфи-
зом) округленная, гребень почти не выражен.
Резцовая часть тела, с не полностью сохранив-
шимся альвеолярным краем, расширяется кпере-
ди; ее дорсальная (лингвальная) поверхность уз-
кая, длинная, слабовогнутая. Длина симфиза
примерно равна альвеолярной длине ряда премо-
ляров. Маленькое, узкое нижнечелюстное отвер-
стие лежит под P2. Более крупное подбородочное
отверстие, с коротким сосудистым желобом пе-
ред ним, расположено на расстоянии примерно
11 мм позади симфиза.

Ряд премоляров сравнительно длинный, его
альвеолярная длина чуть больше половины дли-
ны ряда моляров. Р3 сохранился лишь частично.
Метаконид лингвально уплощенный, с длинным
задним крылом, протягивающимся почти до зад-
него края коронки. Энтоконид занимает косое
положение относительно переднезадней оси зу-
ба. Третья долинка расширена и углублена на пе-
реднем конце, сужена кзади и открывается на
лингвальной стороне у задневнутреннего угла ко-
ронки. P4 удлиненный, узкий. Индекс его длины –
58%. Задняя доля коронки P4 длинная, ее длина
равна примерно 1/3 длины коронки. Метаконид
удлиненный, слабовыпуклый лингвально; кры-
лья метаконида сливаются с параконидом и энто-
конидом; при этом на лингвальной стороне же-
лобки между ними широкие. Вторая и третья до-
линки замкнутые. Tретья долинка маленькая,
округлая, лежит ближе к буккальному краю. Эн-
токонид скошен назад и четвертая долинка, очень
узкая и косая, открывалась у задневнутреннего
угла коронки. Протоконид очень слабо выпуклый
и слегка угловатый, на буккальной стороне он от-
делен от гипоконида глубокой V-образной бо-
роздкой (буккальной долинкой), почти достига-
ющей третьей долинки на жевательной поверхно-
сти. Гипоконид небольшой, угловатый. Моляры
удлиненные, без метастилида. Передние полови-
ны коронок M2 и M3 длиннее и шире, чем задние.
На M1 есть очень слабо выраженный эктостилид.
На M2 и M3, у переднего наружного угла коронок,
присутствует цингулум. M3 с удлиненной третьей
долей, она полуокруглая с буккальной стороны.

Р а з м е р ы  в  м м, индексы в %. Экз. ПИН,
№ 5644/107, роговой стержень: длина (L), по пря-



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 3  2022

О ПЕРВОЙ НАХОДКЕ SOERGELIA MINOR (ARTIODACTYLA, BOVIDAE) 63

мой – сa. 112, по большой кривизне – сa. 150; пе-
реднезадний и поперечный диаметры основания
(DAP × DT) – 45.6 × 35.01; индекс сжатия основа-
ния рогового стержня (DT/DAP) – 77.

Экз. ПИН, № 5644/108, верхние моляры (дли-
на × ширина, L × W): M1 – 15.40 × 17.63; M2 –
21.92 × 20.69; M3 – 27.08 × 20.81; длина M1–M3 –
62.36.

Экз. ПИН, № 5644/109, нижняя челюсть: вы-
сота тела впереди Р2 – 25.46; его ширина впереди
Р2 – 11.72, высота под Р3 – 34.24; ширина под Р3 –
13.24; высота под М3 – 42.63; ширина под М3 –
22.29; высота позади М3 – 50.82; длина диастемы –
ca. 86.6; высота в середине диастемы – 17.22; ши-
рина – 11.67; длина симфиза – ca. 40.8; длина
P2‒P4 – 38.37; M1–M3 – 70.95; P2–M3 – 107.8; ин-
декс P2–P4/P2–M3 – 36; индекс P2–P4/M1–M3 – 54.

Экз. ПИН, № 5644/109, нижние щечные зубы
(L × W) в мм: P4 – 14.97 × 8.68; M1 – 15.89 × 12.68;
M2 – 22.78 × 12.74; M3 – 33.22 × 13.88; длина и ши-

рина передней и задней долей P4: La ×Wa – 10.25 ×
× 8.68; Lp × Wp – 4.74 × 8.02; его индексы Lp/L –
32; Wa/L – 58; Wp/Wa – 92.

С р а в н е н и е  и  з а м е ч а н и я. По морфо-
логии, размерам и пропорциям образцы из Та-
вриды соответствуют S. minor Moya-Sola, 1987 из
нижнего плейстоцена Вента Мицены (Испания;
MNQ20, 1.3 млн л.н., MmQ-2; Moyá-Solá, 1997,
рис. 8–12, 14, 17, Lamina 3) (рис. 4, 5, табл. 1). Ро-
говой стержень из Тавриды немного мельче, чем
у голотипа S. minor – VM-85 Sl N 24-39, храняще-
гося в Ин-те палеонтологии им. Мигеля Круса-
фонта в Сабаделе. Но он попадает в диапазон из-
менчивости роговых стержней S. minor из Вента
Мицены, DAP – 41.2–51.9; DT – 32.7–38.5; ин-
декс сжатия – 62–81.1 (m = 74.88, n = 8) (по мате-
риалам Moyá-Solá, 1987). По форме, размерам и
пневматизации экз. ПИН, № 5644/107 очень по-
хож на роговой стержень VM 82SS (см. Moyá-Solá,
1987, рис. 12; L – 155, DAP × DT – 41.2 × 33.4). По
морфологии, размерам и пропорциям щечных зу-

Рис. 1. Soergelia minor Moya-Sola, 1987: а–г – экз. ПИН, № 5644/107, правый роговой стержень с пеньком снаружи (а),
спереди (б), изнутри (в), сзади (г); д–и – его томография: продольное сечение (д), снаружи (е), поперечные сечения
(ж–и); к, л – ЗD модели: со стороны синусов лобной кости (к), с внутренней стороны (л); м – реконструкция положе-
ния рогового стержня (на основе голотипа: по Moyá-Solá, 1987, рис. 8); н – реконструкция облика; Крым, пещера Та-
врида; нижний плейстоцен.
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бов зоргелия из Тавриды также хорошо соответ-
ствует S minor. Строение Р3 и Р4 у экз. ПИН,
№ 5644/109, и VM-84-eIII E-9-23 идентично, но

на образце из Тавриды гипоконид на Р4 лингваль-
но менее округлен и слегка угловатый, что, воз-
можно, говорит о большей архаичности. Индек-
сы длины Р4 и ширины задней доли коронки Р4 у
экз. ПИН, № 5644/109 попадают в диапазон этих
индексов у S. minor из Вента Мицены, Wa/L –
57–61 (m = 57, n = 11) и Wp/Wa – 82–100 (m =
= ?97.5, n = 11) (по материалам Moyá-Solá, 1987).

Зоргелия из Тавриды проявляет значительное
сходство с S. cf. minor из нижнего плейстоцена
(1.77 млн л.н., MNQ18) Дманиси, Грузия, в т.ч. по
типу и степени моляризации Р3 и Р4, но отличает-
ся от последней формы меньшими размерами,
менее сжатым основанием рогового стержня и
более коротким рядом премоляров (см. Vekua,
1995; Bukhsianidze, 2005). Р3 и Р4 на образцах из
Дманиси менее стерты и хорошо видны такие
примитивные черты, как: 1) сближенные на жева-
тельной поверхности буккальная и третья линг-
вальная долинки, 2) скошенное положение энто-
конида, и 3) косое положение четвертой долинки,
открывавшейся на лингвальной стороне у заднев-
нутреннего угла коронки.

Oт всех других видов зоргелия Тавриды отли-
чается меньшими размерами и некоторыми осо-
бенностями зубной системы, в частности, более
косым положением энтоконида на Р3 и Р4, а от
S. elisabethae, кроме того, более длинной задней
долей коронки Р4 и положением четвертой до-
линки на Р3 и Р4 у задневнутреннего угла, более
длинным рядом премоляров, а также особенно-
стями рогового стержня.

От S. brigittae Kostopoulos, 1997 из нижнего
плейстоцена (~1 млн л.н, MNQ20) Аполлонии-1,
Греция, отличается немного более длинным ря-
дом нижних премоляров, замкнутостью третьей
долинки на P4 и строением P3.

Рис. 2. Soergelia minor Moya-Sola, 1987, экз. ПИН,
№ 5644/108, правая верхнечелюстная кость с М1–М3:
а – с буккальной, б – с лингвальной, в – с окклюзи-
альной сторон; Крым, пещера Таврида; нижний
плейстоцен.
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Таблица 1. Сравнение промеров и индексов нижних зубных рядов видов рода Soergelia*

* С использованием опубликованных данных (Kahlke, 1969; Moyá-Solá, 1987; Kostopoulos, 1997; Bukhsianidze, 2005; Crégut-
Bonnoure, Dimitrijević, 2006).

Виды
Промеры (мм) и индексы (%)

P2–P4 M1–M3 P2–M3 P2–P4/P2–M3 P2–P4/M1–M3

S. minor, экз. ПИН, 
№ 5644/109, Таврида

38.37 70.95 107.8 36 54

S. minor, экз. VM-84-eIII
E-9-23, Вента-Мицена

43 74.5 116 37.07 57.72

S. cf. minor, Дманиси 49.99 80.10–84.42 130.28 38.37 62.41
S. brigittae, Аполлония-1 50.3–54 92.6–102.5 143–156.8 34.9 53.65
S. intermedia, голотип TRL 
88/68/1, Трлица

46 80.5 123.5 37 57

S. elisabethae, паратип D 377, 
Зюссенборн

45.8 101.6 148.8 31 45
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Роговой стержень S. brigittae представлен
единственным образцом APL-310, небольшой ча-
стью лобной кости с основанием рогового стерж-
ня; его промеры – DAP × DT – 54 × 47.54; индекс
сжатия – 88% (Kostopoulos, 1997, рис. 9G). Голо-
тип S. brigittae – APL-383, неполная нижняя че-
люсть с Р2–М3 – хранится в Ун-те Аристотеля в
Салониках (Kostopoulos, 1997, рис. 9С). Диагноз
вида включает, в частности, открытую третью до-
линку и закрытый тригонид на Р4. На Р3 голотипа
заднее крыло метаконида короткое, энтостилид и
энтоконид длинные, расположены почти перпен-
дикулярно переднезадней оси зуба, и третья до-
линка открывается на лингвальной стороне ко-
ронки.

От S. intermedia Cregut-Bonnoure et Dimitrije-
vic, 2006 из верхов нижнего–низов среднего
плейстоцена Трлицы в Черногории отличается
более узкими коронками нижнего зубного ряда,
более скошенным назад энтоконидом на P3 и P4,
менее моляризованным РЗ, менее вздутыми про-
токонидом и гипоконидом, а также присутствием
небольшого эктостилида (зачаточного) на M1
(примитивные признаки). Кроме того, задняя до-

ля на P4 длиннее и шире, чем у S. intermedia, ин-
дексы Lp/L – 22.82% и Wp/Wa – 81% (по данным
Crégut-Bonnoure, Dimitrijević, 2006).

Голотип S. intermedia – правая нижнечелюст-
ная кость TRL 88/68/1 – хранится в Ун-те Белгра-
да. Роговые стержни в коллекции отсутствуют.
По устному сообщению В. Димитриевич, голотип
найден в слое 2 (Layer II) (конец раннего плейсто-
цена, MmQ3; Crégut-Bonnoure, Dimitrijević, 2006,
табл. III, фиг. 1a–1c; MNQ20: Fernandez, Crégut,
2007). Этот слой 2 соответствует слою 5 более
поздних работ (начало среднего плейстоцена,
MmQ3, MIS 19; Agadzhanyan et al., 2017; Visloboko-
va et al., 2020).

От типового вида рода – S. elisabethae Schaub,
1951 из среднего плейстоцена Центральной Евро-
пы – зоргелия из Тавриды отличается менее мас-
сивными, более стройными и более уплощенны-
ми в основании роговыми стержнями, более
длинным рядом премоляров и строением P4 (см.
Schaub, 1951; Kahlke, 1969). На нижней челюсти
D 377 S. elisabethae из Зюссенборна, хранящейся в
Музее естественной истории в Базеле, коронка P4
короткая и широкая, со сплошной, почти плос-

Рис. 3. Soergelia minor Moya-Sola, 1987, экз. ПИН, № 5644/109: а–г – правая ветвь нижнечелюстной кости с PЗ–M3:
а, г – снаружи, б – изнутри, в – сверху; д–ж – PЗ–M3: д – с буккальной, е – с лингвальной, ж – с окклюзиальной сто-
рон; з – PЗ–P4 с окклюзиальной стороны; Крым, пещера Таврида; нижний плейстоцен.
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кой лингвальной стенкой и с сильновыпуклой
буккальной стенкой. Задняя стенка энтоконида
не скошена и почти перпендикулярна передне-
задней оси коронки. На РЗ и Р4 четвертая долинка
открывается у заднего края коронки. Задняя доля
коронки Р4 сильно укорочена. Индекс длины зад-
ней доли Lp/L на Р4 у S. elisabethae вдвое меньше,
чем у зоргелии из Тавриды. У паратипа D 377 он
равен 14.42%, а у образца из Бад Франкенхаузена
W-Frank. 1642 – 16.29% (Crégut-Bonnoure, Dimi-
trijević, 2006). Реконструкция тела нижнечелюст-
ной кости паратипа D 377 (см. Schaub, 1951,
табл. 12, фиг. 1–3; Kahlke, 1969, рис. 4) искажает
строение его передней части, которая, как и у зор-
гелии из Tавриды, по-видимому, была не очень
высокой.

Таким образом, сравнительный анализ пока-
зывает, что остатки Soergelia из нижнего плейсто-
цена пещеры Таврида относятся к S. minor.

Следует отметить, что вид S. minor представ-
лен в типовом местонахождении Вента Мицена-2
в Испании богатым материалом, хорошо обосно-
ван морфологически, и его самостоятельность не
вызывает сомнений. Некоторые исследователи
предлагают относить к нему и виды S. brigittae и
S. intermedia (напр., Martinez-Navarro et al., 2012).
Однако эти виды отличаются от S. minor более
крупными размерами и особенностями строения
зубной системы. Их сведение в синонимику
S. minor до получения новых ископаемых матери-
алов и данных об изменчивости не может быть
поддержано.

М а т е р и а л. Правый роговой стержень с
пеньком, экз. ПИН, № 5644/107; часть правой
верхнечелюстной кости с М1–М3, экз. ПИН,

№ 5644/108; неполная правая ветвь нижнече-
люстной кости с PЗ–M3, экз. ПИН, № 5644/109;
Крым, пещера Таврида; нижний плейстоцен.

К ИСТОРИИ ЗОРГЕЛИЙ ЕВРОПЫ
В истории европейских Soergelia прослежива-

ются три этапа, соответствующих фаунистиче-
ским стадиям, выделяемым по крупным млеко-
питающим: 1) поздневиллафранкский с S. minor
(~1.8–1.2 млн л.н.), 2) эпивиллафранкский с
S. brigittae и S. intermedia (~1.2–0.8 млн. л.н.) и
3) среднеплейстоценовый (~0.8–0.4 млн л.н.) c
S. elisabethaе.

Европейские виды зоргелий имеют разный
эволюционный уровень и, по меньшей мере, два
из них (S. minor и S elisabethae) пришли в Европу
с дисперсионными волнами из Азии: первый –
вскоре после палеомагнитного эпизода Олдувей
(1.95–1.77 млн л.н.), а второй – в начале среднего
плейстоцена, примерно на уровне или вскоре по-
сле инверсии Matuyama/Брюнес (0.781 млн л.н.).

Основные направления эволюции Soergelia
связаны с усилением адаптаций к жизни в откры-
тых пространствах и более прохладном климате

Рис. 4. Соотношение параметров роговых стержней у
разных видов Soergelia Европы и Кавказа (c использо-
ванием данных: Kahlke, 1969; Moyá-Solá, 1987; Kost-
opoulos, 1997; Bukhsianidze, 2005).

90

80

70

60

50

40

30 40 50 60 70 80
DT основания рогового стержня

D
A

P 
ос

но
ва

ни
я 

ро
го

во
го

ст
ер

ж
ня

S. minor, Таврида
S. minor, Вента Мицена S. elisabethae, Зюссенборн

S. brigittae, Аполлония-1

S. сf. minor, Дманиси

Рис. 5. Сопоставление строения нижних премоляров Р3
и Р4 у разных видов Soergelia из местонахождений Евро-
пы и Кавказа: а – S. minor, экз. ПИН, № 5644/109, пе-
щера Таврида; б, в – S. cf. minor, Дманиси: б –
экз. D654, в – экз. D1733; г – S. intermedia, голотип
TRL 88/68/1, Трлица; д – S. minor, экз. VM-84-eIII
E-9-23, Вента Мицена; e, ж –S. brigittae, Аполлония-1:
е – экз. APL-25, ж – голотип APL-383; з – S. elisabe-
thae, паратип D 377, Зюссенборн (г: по Crégut-Bon-
noure, Dimitrijević, 2006, табл. III, фиг. 1a; з: по
Schaub, 1951, табл. XII, фиг. 3).
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на фоне глобального тренда понижения темпера-
туры в плейстоцене. Они отразились в увеличении
размеров, развороте рогов в стороны и совершен-
ствовании специализации к грейзингу (grazing), а
именно: усилении гипсодонтности, удлинении
моляров и сокращении относительной длины ря-
да премоляров (уменьшение индекса зубных сег-
ментов), усилении моляризации премоляров.
Среди ранних Soergelia (S. minor, S. brigittae и
S. intermedia) строение рогов пока известно толь-
ко для вида S. minor. Но все эти виды существен-
но отличаются от поздних форм меньшей гипсо-
донтностью, более высокими значениями индек-
сов нижних зубных рядов и особенностями
строения P3 и P4, в частности, более длинной зад-
ней долей коронки на P4 и положением четвертой
долинки на лингвальной поверхности у заднев-
нутреннего угла. К примитивным признакам в
строении P4 у ранних Soergelia относятся: узкая
коронка, длинная задняя доля коронки, слабовы-
пуклые метаконид и протоконид, косое положе-
ние энтоконида (его лингвальная стенка скошена
назад), глубокие лингвальные долинки. При этом
в строении зубной системы зоргелий конца ран-
него плейстоцена, с его нестабильными глобаль-
ными климатическими условиями, прослежива-
ется мозаика примитивных и продвинутых при-
знаков и их разное сочетание.

Первый этап, ~1.8–1.2 млн л.н. Зоргелии вида
S. minor – самые примитивные и мелкие предста-
вители рода. Они имели небольшие, довольно
стройные рога, уплощенные в основании и слабо
сужающиеся к концу. Рога располагались над
глазницами и были направлены вверх, отогнуты
вперед, слабо гетеронимно скручены и лишь
слегка развернуты в стороны. Древнейшая зорге-
лия S. cf. minor из Дманиси (1.77 млн л.н.) в Закав-
казье по морфологии зубной системы почти
идентична S. minor из Вента Мицены, но она от-
личается немного более крупными размерами и
такими примитивными признаками, как более
уплощенное основание рогового стержня и более
высокое значение относительной длины ряда
премоляров (Bukhsianidze, 2005).

По большей уплощенности основания рогово-
го стержня и индексу зубных сегментов S. minor
из Tавриды более продвинута, чем S. cf. minor из
Дманиси (1.77 млн л.н.), и занимает промежуточ-
ное положение между этой формой и эпивил-
лафранкскими S. brigittae и S. intermedia. По сте-
пени моляризации P4 и гипсодонтности моляров
S. minor из Тавриды также примитивнее, чем
S. brigittae и S. intermedia.

Кроме Вента Мицены-2 (1.3 млн л.н.) в Испа-
нии (Moyá-Solá, 1987) и пещеры Tаврида (1.8–
1.5 млн л.н.) в Крыму, поздневиллафранкские So-
ergelia представлены в Италии (Монте Арджента-
рио) (Martinez-Navarro et al., 2012) и, возможно, в

Венгрии (Villany 3) (Crégut-Bonnoure, 2002). В
Монте Арджентарио найден фрагмент лобной ко-
сти с неполным рогом, определенный как Soerge-
lia sp. cf. S. minor (Martinez-Navarro et al., 2012,
рис. 2A). Роговой стержень крупнее, чем у S. minor;
диаметры его основания DAP и DT (58.5 × 52.1)
ближе к таковым у S. brigittae.

Второй этап, ~1.2–0.8 млн л.н. Ранние Soerge-
lia представлены видами S. brigittae из Аполло-
нии-1 (~1 млн л.н) в Греции и S. intermedia из
Трлицы (> 0.8 млн л.н.) в Черногории, известны-
ми лишь из их типовых местонахождений
(Коstopoulos, 1987; Crégut-Bonnoure, Dimitrijević,
2006). Роговых стержней в Трлице нет, а в Апол-
лонии-1 найден фрагмент лобной кости с основа-
нием рога. Рог мог быть слегка гетеронимно скру-
чен (Коstopoulos, 1987). Эти виды отличаются от
S. minor более крупными размерами и особенно-
стями строения P3 и P4 (см. выше), в частности,
менее скошенным положением энтоконида, а
друг от друга – некоторыми особенностями спе-
циализации к грейзингу (разным сочетанием
примитивных и продвинутых признаков в строе-
нии зубной системы). По уровню эволюционного
развития они занимают промежуточное положе-
ние между самыми ранними и среднеплейстоце-
новыми формами, а по размерам близки к по-
следним.

Кроме того, Soergelia этого этапа, по-видимому,
присутствуют в пещере Козарника в Болгарии, Ма-
асвлакте в Нидерландах (Kolfschoten, Vervoort-Kerk-
hoff, 1999) и пещере Валлонне (~1 млн л.н.) во
Франции (Crégut-Bonnoure, 2007), а также отме-
чены в составе фауны Тетою-3 Румынии (Radule-
sco, Samson, 2001). В пещере Козарника в нижних
слоях (биозона B2-2) найдено четыре зуба S. aff.
intermedia, в т.ч. M1 (H14-H15, K/2264, 11b) с до-
вольно высоким эктостилидом, высотой около
1 см (Fernandez, Crégut, 2007, табл. 1, фиг. 7).
Нижний моляр M3 из Маасвлакта идентифици-
рован как S. minor (Kolfschoten, Vervoort-Kerk-
hoff, 1999, рис. 4) и по размерам соответствует
этому виду. Но, судя по степени его гипсодонтно-
сти, он мог принадлежать более продвинутому
виду ранних Soergelia. В Валлоне часть материала,
отнесенная к Ammotragus europaeus, по мнению
Э. Крегут-Боннур, принадлежит Soergelia (Cré-
gut-Bonnoure, 2007), в частности M3 Val A8 AI19
654 с удлиненным букко-лингвально островком
(см. Moullé et al., 2004, рис. 2).

Третий этап, ~0.8–0.4 млн л.н. Наиболее про-
двинутые формы зоргелий в Европе представле-
ны видом S. elisabethaе – крупными формами,
впервые описанными из среднего плейстоцена
местонахождений Зюссенборн и Капелленберг в
Германии (Schaub, 1951; Kahlke, 1969). Этот вид
присутствует в Германии в местонахождении Бад
Франкенхаузен, а также, возможно, во Франции
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(Сейн Сол Белкастел), Италии (Грималди), Ру-
мынии (Олтения) и др. (Radulesco, Samson, 1965;
Kahlke, 1969; Koenigswald, Heinrich, 1999; Crégut-
Bonnoure, 2002, 2005; Crégut-Bonnoure, Dimitrije-
vić, 2006; Kahlke et al., 2011). У S. elisabethaе, в от-
личие от ранних Soergelia, роговые стержни были
сильнее развернуты в стороны и, по-видимому,
без гетеронимного скручивания; они массивные
в основании и сильно сужающиеся к концу, ино-
гда с заметной вздутостью в основании и средней
части (Schaub, 1951; Kahlke, 1969; Bukhsianidze,
2005; Crégut-Bonnoure, 2005). S. elisabethaе хоро-
шо отличается от ранних Soergelia и по более вы-
сокой степени гипсодоности и сильной моляри-
зации P4 (см. выше), которые свидетельствуют о
довольно высоком уровне специализации этого
вида к грейзингу.

Экология и распространение. Все ранние So-
ergelia Западной Палеарктики были теплолюби-
выми, с выраженными адаптациями к грейзингу
и, вероятно, в разной степени способные к брау-
зингу. В состав их кормов наряду с травянистыми
растениями и травами могли входить побеги,
листва и ветви древесных растений и кустарни-
ков. Эти зоргелии были, скорее всего, обитателя-
ми полуоткрытых и мозаичных ландшафтов (са-
ванноподобных, лесостепных и степных) на
склонах гор, в предгорьях и долинах. Все виды
встречены в регионах, относящихся к Альпий-
скому горному поясу, на Пиренейском и Апен-
нинском полуостровах, Балканах, в Крыму и За-
кавказье. Рост разнообразия горных обитателей
таких регионов в раннем плейстоцене мог быть
связан как с разрывом ареалов при значительных
глобальных климатических колебаниях и измене-
ниях ландшафтно-климатической обстановки, так
и с разновозрастными дисперсионными волнами.

Первые Soergelia, как и Нomo, пришли в во-
сточные районы Западной Палеарктики вместе с
дисперсионной волной примерно на уровне па-
леомагнитного эпизода Олдувей, и постепенно
распространились к западу. На Балканах первое
появление Soergelia отмечено в Трлице, уровень
TRL11–10, 1.8–1.5 млн л.н., Donau/Eburonian,
MIS 63–51 (Vislobokova et al., 2020), а на Пиреней-
ском п-ове – позже, 1.5–1.3 млн л.н. В Европе
широкое распространение ранних Soergelia свя-
зано с дисперсионной волной перед палеомаг-
нитным эпизодом Харамильо, ~1.2 млн л.н.
(MIS 36), а среднеплейстоценовых – с дисперси-
онной волной в начале эльстерского оледенения.

По сравнению с ранними Soergelia, вид S. elis-
abethae из среднего плейстоцена Европы был луч-
ше адаптирован к прохладному и холодному кли-
мату и открытым пространствам (в частности,
степным и, возможно, тундростепным). Эти круп-
ные зоргелии (так называемые “степные козы”),
по-видимому, вселились в Европу из Восточной

Палеарктики с расширением открытых про-
странств во время эльстерского оледенения; они
наиболее широко распространились в холодную
стадию MIS 16 (Kahlke, 1995; Von Koenigswald,
Heinrich, 1999; Kahlke et al., 2011; van der Made
et al., 2017). В фауне Бад Франкенхаузена, кото-
рую относят к холодной стадии MIS 12 эльстера,
поздние S. elisabethae сосуществовали с первыми
шерстистыми носорогами Coelodonta tologoijen-
sis, пришедшими из Азии (Kahlke et al., 2011). Все-
ление Сoelodonta в Центральную Европу свиде-
тельствует о существовании перигляциальных
условий и обширных открытых пространств (см.
Kahlke, Lacombat, 2008; Kahlke et al., 2011). Позд-
ние европейские S. elisabethae могли быть автох-
тонными формами, преадаптированными к оби-
танию в таких условиях. Но не исключено, что
они, как и первые популяции S. elisabethae, про-
никли в Центральную Европу с дисперсионной
волной из Восточной Палеарктики. Крупные
формы зоргелий были распространены там с кон-
ца раннего плейстоцена. Их остатки найдены в
Восточной Сибири (Шер, 1971; Sher, 1986; Бое-
скоров, 2016, 2019) и на юге Западной Сибири
(Кожамкулова, Мотузко, 1974; Алексеева, 1980;
Васильев, 2005). Наиболее древние формы So-
ergelia sp. присутствуют в Якутии в раннеолерской
фауне, а наиболее молодые найдены в поздне-
плейстоценовых местонахождениях Красный Яр
и Тараданово на юге Западной Сибири в верхо-
вьях р. Оби (Васильев, Мартынович, 2007; Васи-
льев, 2010, 2011). S. aff. elisabethae известны из
позднеолерской фауны, коррелируемой с галери-
ем Западной Европы (Sher, 1986). Эта зоргелия из
Якутии, возможно, конспецифична S. elisabethae
из Европы (Боескоров, 2019). Роговые стержни у
нее в среднем были более уплощенные, чем у
S. elisabethae из Европы (Боескоров, 2019), и это
позволяет предполагать, что она была немного
примитивнее и могла быть близка к базальным
популяциям вида. В раннем и среднем плейсто-
цене сибирские Soergelia, по-видимому, были ин-
тразональными и могли существовать в нескольких
ландшафтных зонах (от степных и лесостепных до
лесотундровых и тундровых). Такие адаптации поз-
волили им распространиться в Европу и Северную
Америку при подходящих глобальных ландшафт-
но-климатических изменениях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, исследование позволило до-
полнить фаунистический список из пещеры Та-
врида первым представителем трибы Ovibovini,
найденным в нижнем плейстоцене Крыма. Ис-
следование nоказало, что Soergelia из Тавриды
принадлежала к одной из наиболее ранних попу-
ляций европейского вида S. minor, существовав-
шей в интервале примерно от 1.8 до 1.5 млн л.н.
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Эта находка расширяет представления о биохро-
нологическом распространении и ареале S. minor,
проливает свет на некоторые аспекты эволюции,
экологии и распространения рода, а также свиде-
тельствует о большом разнообразии раннеплей-
стоценовых парнопалых Крыма и фаунистиче-
ских связях с Западной Европой и Закавказьем.
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On the First Finding of Soergelia minor (Artiodactyla, Bovidae)
in the Lower Pleistocene of the Taurida Cave in the Crimea

and the History of the Genus Soergelia
I. A. Vislobokova

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The study of the fossil remains of Caprinae (horn core, upper and lower jaws), found in 2020 in the Lower
Pleistocene deposits of the Taurida Cave in the Crimea, showed their belonging to Soergelia minor Moya-So-
la, 1987. These fossils are the first evidence of the presence of the genus Soergelia Schaub, 1951 in Eastern
Europe. S. minor occurred in the Early Pleistocene in the south of Western Europe, and was found in the
Crimea for the first time. The finds of Soergelia in Taurida are important for clarifying the features of the evo-
lution and distribution of the genus

Keywords: Soergelia minor, Ovibovini, Early Pleistocene, the Crimea, Taurida Cave
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Из эоцена известен единственный кордиципитоидный гриб на сеноеде из балтийского янтаря и
следы “мертвой хватки”, оставленные на листе из Месселя муравьем, зараженным кордиципитоид-
ным грибом-паразитом. Находки кордиципитоидных грибов на жуке-скакуне из ровенского янтаря
и на муравье Camponotus из балтийского янтаря не подтвердились. Муравьи рода Camponotus неиз-
вестны из раннего и среднего эоцена, что не позволяет с уверенностью установить систематическую
принадлежность самого древнего пораженного кордиципитоидными грибами муравья. Обсужда-
ются некоторые вопросы эволюции энтомопатогенных грибов порядка Hypocreales.

Ключевые слова: Ophiocordycipitaceae, Clavicipitaceae, Coleoptera, Goriresina fungifora, эволюция
DOI: 10.31857/S0031031X2203014X

ВВЕДЕНИЕ
Обширный сборный род Cordyceps s.l. (Hypoc-

reales, Sordariomycetes, Ascomycota) в результате
критического пересмотра с использованием мо-
лекулярных методов (Sung et al., 2007) был разде-
лен на четыре рода, принадлежащие к трем се-
мействам: Metacordyceps G.H. Sung, J.M. Sung,
Hywel-Jones et Spatafora (Clavicipitaceae), Ophio-
cordyceps Petch, Elaphocordyceps G.H. Sung et Spa-
tafora (Ophiocordycipitaceae) и Cordyceps Fr.
(Cordycipitaceae). Однако, поскольку большин-
ство видов этих родов составляют энтомопато-
генные грибы, широкое применение для их обо-
значения в целом приобрел термин “кордиципи-
тоидные грибы”, который используется в данной
статье.

Наиболее интересным и широко известным
таксоном в группе кордиципитоидных грибов яв-
ляется Ophiocordyceps, самый крупный род се-
мейства Ophiocordycipitaceae, который в настоящее
время насчитывает более 230 видов почти исключи-
тельно энтомопатогенных грибов (Spatafora et al.,

2015; Luangsa-ard et al., 2018). Виды, отнесенные к
этому роду, являются паразитами широкого круга
насекомых-хозяев, относящихся к различным от-
рядам. Однако в последнее время появились так-
же сообщения об эндосимбиотических видах ро-
да, связанных с питающимися на растениях ге-
миптерами (Quandt et al., 2014; Gomez-Polo et al.,
2017; Matsuura et al., 2018), потерявшими облигат-
ных бактериальных симбионтов (Matsuura et al.,
2018).

Жизненный цикл этих грибов, как и многих
других плеоморфных аскомицетов, включает две
спорообразующие стадии: мейотическую и мито-
тическую. Чаще всего половые репродуктивные
стадии Ophiocordyceps соотносятся с представи-
телями анаморфных родов Hirsutella, Hymenos-
tilbe, а также некоторых других (Quandt et al.,
2014; Shrestha et al., 2017).

Род Ophiocordyceps – космополитный, его
наибольшее видовое разнообразие наблюдается в
тропиках и субтропиках (напр., Sanjuán et al.,
2015; Luangsa-ard, 2018; Araújo et al., 2018, 2020,
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EDN: MYYQEH
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2021). Состав современных видов рода Ophio-
cordyceps, как и других кордиципитоидных гри-
бов, а также их таксономия и разнообразие хозяев
сравнительно хорошо изучены. В то же время, на-
ходки этих грибов-энтомофагов в ископаемом
состоянии весьма скудны.

Наиболее древней находкой энтомопатоген-
ных Hypocreales является Paleoophiocordyceps
coccophagus G.-H. Sung, Poinar et Spatafora из ран-
несеноманского качинского (бирманского) янта-
ря (Sung et al., 2008), возраст которого 99 млн лет.
Это паразит червеца (Hemiptera, Coccinea, Albi-
coccidae); более древние свидетельства парази-
тизма грибов на насекомых неизвестны (Sung
et al., 2008).

К кордиципитоидным грибам относится и со-
хранившаяся в миоценовом доминиканском ян-
таре синнема Hirsutella (на сеноеде Troctopsocop-
sis sp.; Poinar, 2014); недавно этот гриб был описан
как Ophiocordyceps dominicanus Poinar et Vega
(Poinar, Vega, 2020).

Характерные парные отверстия вдоль жилок
раннеэоценового листа Byttneriopsis daphnogenes
(Ettingshausen) Kvaček et Wilde (Malvaceae) из лагер-
штетта Мессель (Гессен, Германия) (48 млн лет),
оставлены муравьями-зомби, которыми манипу-
лировали грибы-паразиты, принадлежавшие к
кордиципитоидным (Hughes et al., 2011); родовое
название растения в этой статье ошибочно указа-
но как Byttnertiopsis.

Еще одна подробно не описанная находка кор-
диципитоидных из доминиканского янтаря пред-
ставлена грибом, морфологически сходным с со-
временными видами рода Beauveria (анаморфа
Cordyceps s. l.), инфицировавшим некрупного ра-
бочего муравья из рода Azteca Forel, 1878 (Poinar,
Thomas, 1984; Poinar, 2014).

Недавно был описан первый вид эоценовых
Ophiocordycipitaceae, а именно, Polycephalomyces
baltica Poinar et Vega с антенны нимфы балтий-
ского сеноеда (Psocoptera, Troctopsocidae) (Poinar,
Vega, 2020).

Из балтийского и саксонского янтарей (позд-
ний эоцен) описано несколько видов аскомице-
тов, паразитирующих на членистоногих. Среди
них саксонский Stigmatomyces succini W. Rossi,
Kotrba et Triebel (Laboulbeniales) с груди стебель-
чатоглазой мухи Prosphyracephala succini (Loew,
1873) (Diopsidae; Rossi et al., 2005) и балтийский
Aspergillus collembolorum Dörfelt et A.R. Schmidt
(Eurotiales) с коллемболы из подотряда Entomo-
bryomorpha (Dörfelt, Schmidt, 2005).

Кроме этих находок, сообщения об ископае-
мых энтомопатогенных грибах из европейских
янтарей (ровенский, балтийский и саксонский
янтари) до недавнего времени отсутствовали.
Первая находка Ophiocordycipitaceae из одновоз-
растного c балтийским (Mitov et al., 2021) ровен-

ского янтаря была указана с жука-скакуна Gorire-
sina fungifora Matalin, Perkovsky et Vasilenko, 2021
(Matalin et al., 2021), а новый род Clavicipitaceae
был описан с муравья из балтийского янтаря
(Poinar, Maltier, 2021).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Жук-скакун Goriresina fungifora обнаружен в

образце позднеэоценового ровенского янтаря из
местонахождения Воронки (Варашский р-н Ровен-
ской обл., Украина) (Matalin et al., 2021, рис. 1, 2).
Вес этого образца после первичной обработки –
88 г, размеры – 78 × 55 × 15 мм. Образец с голоти-
пом G. fungifora (инв. номер SIZK L-813) хранит-
ся в коллекции Ин-та зоологии им. И.И. Шмаль-
гаузена НАН Украины; выявленные сининклюзы
перечислены в первоописании G. fungifora (Ma-
talin et al., 2021), определение жужелицы из си-
нинклюза до подтрибы приведено М. Киричен-
ко-Бабко и др. (Kirichenko-Babko et al., 2021).

Поврежденный глаз скакуна (рис. 1) исследо-
вали при помощи микроскопа Nikon E-800 (уве-
личение объектива 10×) с цифровой камерой
Olympus OM-D E-M10-II. Индивидуальные кад-
ры с промежуточной фокусировкой собирали в
конечное изображение, используя ПО Helicon
Focus 7.6.2 Pro, алгоритм А.

ОБСУЖДЕНИЕ
В исследованном образце была ранее указана

синнема гриба, выступающая из разрушенного
правого глаза жука-скакуна (Matalin et al., 2021,
рис. 8).

Переизучение образца позволило установить,
что из глаза выступает не синнема, а зрительная
доля, cходная с таковой современного скакуна
Tetracha (s. str.) spixii opulenta Naviaux, 2007 из
колл. Московского педагогического ун-та, лю-
безно отпрепарированного и отснятого А.В. Ма-
талиным. Отдельные грибные гифы можно уви-
деть на других участках кутикулы жука, но уста-
новить систематическое положение гриба не
представляется возможным.

В настоящее время данных о взаимосвязи
между экологией насекомых и биологией энто-
мопатогенных грибов, в частности, о взаимодей-
ствиях паразит–хозяин, а также их жизненных
циклах, крайне мало (Araújo et al., 2021). Недав-
ние филогенетические исследования с использо-
ванием палеонтологических данных дают неко-
торое представление об эволюции энтомопатоген-
ных грибов и на основе анализа истории паразитов
и их хозяев проливают свет на геохронологию этих
грибов. Было продемонстрировано, что в эволю-
ции грибов порядка гипокреальных с момента его
появления (около 158–232 млн лет назад) имели
место многочисленные переходы на новых хозя-
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Рис. 1. Детали строения скакуна Goriresina fungifora Matalin, Perkovsky et Vasilenko, 2021, голотип SIZK L-813: мицелий (а) и
зрительная доля (б), выступающая из поврежденного глаза; позднеэоценовый ровенский янтарь.

0.5 мм

0.5 мма

б
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ев, причем на представителей как одного, так и
разных царств живых организмов, живущих в од-
них и тех же местообитаниях (Spatafora et al., 2007;
Sung et al., 2008). Реконструкция истории Ophio-
cordycipitaceae подтвердила древние черты их
экологии как паразитов животных, оценив воз-
раст кроновой группы, по крайней мере, ранним
мелом (Sung et al., 2007). В другой работе с помо-
щью молекулярных часов был определен возраст
(143.47 млн лет) кроновой группы крупнейшего в
семействе рода Ophiocordyceps, включающего в
себя паразитов членистоногих (Dai et al., 2020).

Полученный с учетом возраста Ophiocordyceps
dominicanus раннемеловой (верхний альб,
102 млн лет: Qu et al., 2018) возраст кроновых
групп Hirsutella нуждается в корректировке, так
как возраст доминиканского янтаря в этой работе
был ошибочно удвоен до 30–45 млн лет (Qu et al.,
2018), вместо давно установленных 15–20 млн лет
(Penney, 2010).

Не было обнаружено никакой прямой связи
между эволюцией анаморф Hirsutella и вымира-
нием на рубеже мела и палеогена, что свидетель-
ствует о том, что разнообразие некоторых микро-
скопических спороносящих структур, напр., фи-
алид – верхушечных структур конидиеносцев,
скорее всего, вызвано продолжительной экологи-
ческой адаптацией и коэволюцией с насекомы-
ми. Как известно, на рубеже мела и палеогена
массовое вымирание насекомых не отмечено
(Rasnitsyn, Quicke, 2002), за немногочисленными
исключениями таких групп, как тли (Perkovsky,
Wegierek, 2018), которые к важным хозяевам кор-
диципитоидных грибов не относятся.

Согласно одному из вероятных вариантов сме-
ны хозяев в ходе эволюции рода Ophiocordyceps,
предложенному по результатам широкомасштаб-
ной филогенетической реконструкции гипокре-
альных грибов, грибы-паразиты муравьев-зомби
произошли от предкового паразита жуков (личи-
нок жуков в почве или гниющей древесине),
сходного с современными видами Ophiocordyceps
на жуках (Araújo, Hughes, 2019).

Упомянутый выше датируемый ранним эоце-
ном (48 млн лет) отпечаток листа из Месселя со
следами характерной “мертвой хватки” муравьев
(Hughes et al., 2011) удивительно похож на те, что
оставляют муравьи-древоточцы трибы Campono-
tini, зараженные современным видом Ophiocordy-
ceps camponoti-leonardi Kobmoo, Mongkols.,
Tasan., Thanakitp. et Luangsa-ard в Юго-Восточ-
ной Азии (Araújo et al., 2018). Однако в качестве
хозяев Ophiocordyceps отмечены представители
различных подсемейств муравьев: Dolichoderinae,
Formicinae, Ectatomminae и Ponerinae, а не только
представители трибы Camponotini, управление
поведением которых грибами-манипуляторами
наиболее изучено.

В то же время, род Colobopsis Mayr, 1861, к ко-
торому относится C. leonardi (Emery, 1889), ос-
новной (97%) хозяин Ophiocordyceps camponoti-
leonardi в Юго-Восточной Азии [приведенного
как O. unilateralis (Tul. & C. Tull.) Petch в: Hughes
et al., 2011], из эоцена не известен. Род Camponotus
Mayr, 1861, к которому C. leonardi относили ранее,
известен лишь из позднего эоцена (Radchenko,
Perkovsky, 2021). Североамериканский раннеэоце-
новый вид, ранее предположительно относимый к
Camponotus (Hughes et al., 2011), в действительно-
сти оказался принадлежащим роду Oecophylla
F. Smith, 1857 (Перфильева, 2021). Род Oecophylla
известен из Месселя (Dlussky et al., 2008), и на его
современном представителе недавно описан но-
вый вид рода Ophiocordyceps (зараженные Oeco-
phylla также оставляют следы мертвой хватки на
листьях). Отличительным признаком этого вида
является формирование фиалид не на поверхно-
сти синнем, а непосредственно на конечностях
хозяина (Araújo et al., 2018).

Недавно было опубликовано описание пара-
зитического гриба на рабочем муравье-формици-
не из балтийского янтаря, предположительно от-
несенного к Clavicipitaceae, с установлением осо-
бого рода Allocordyceps Poinar, и указанием, что
“it is quite possible that Allocordyceps represents a
precursor” cовременных Ophiocordyceps (Poinar,
Maltier, 2021, c. 4). Предположения и построения,
высказанные в статье Дж. Пойнара и И.-М. Малтье
(Poinar, Maltier, 2021), в значительной степени ос-
нованы на том, что ими изучен ископаемый пред-
ставитель рода Camponotus. Однако на основа-
нии приведенных в статье фотографий муравья
можно бесcпорно утверждать, что Allocordyceps
описан с формицины Prenolepis henschei Mayr,
1868, обычного муравья в позднеэоценовых янта-
рях (по крайней мере в 5 раз более обычного, чем
Camponotus: Dlussky, Rasnitsyn, 2009; LaPolla,
Dlussky, 2010) и, в частности, в балтийском янтаре
(Perkovsky, 2011). На это указывает целый ряд
признаков, хорошо различимых на фото: скапусы
антенн значительно выступают за затылочный
край головы (их длина больше длины головы, из-
меренной от края переднего края наличника до
затылочного края); глубокое метанотальное вдав-
ление на груди, проподеум, таким образом, четко
отделен от метанотума, его основная поверхность
приблизительно равна покатой; петиоль с на-
клонной чешуйкой, с длинной задней цилиндри-
ческой частью; тело в многочисленных длинных
отстоящих волосках. Подобный набор признаков
никогда не встречается у представителей рода
Camponotus (личн. сообщ. Д.А. Дубовикова и
Д.М. Жаркова). Помимо перечисленных призна-
ков, отнесению к Camponotus (или Colobopsis)
противоречит слишком мелкий размер рабочего:
ширина его головы (Poinar, Maltier, 2021, рис. 1)
равна 0.4 мм, что в 1.7 раза меньше, чем у самых
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мелких представителей этих родов. Энтомопато-
генные Hypocreales с голарктических, часто до-
статочно холодолюбивых, муравьев современно-
го рода Prenolepis Mayr, 1861, не случайно назван-
ных “зимними муравьями” (winter ants: Perkovsky,
2011 и ссылки в этой работе), неизвестны. C боль-
шинством моментов в описании гриба трудно со-
гласиться, особенно, если янтарь действительно
был автоклавирован (Й. Дамзен, личн. сообщ.).
По нашему мнению, опубликованные фото и
описание не дают оснований для утверждения о
находке в данном образце представителя Clavicip-
itaceae.

Представляется, что находка обоих кайнозой-
ских кордиципитоидных на сеноедах неслучайна
(Poinar, Vega, 2020): это мелкие насекомые, до-
вольно обычные как на коре, так и в ископаемых
смолах, и манипулирование их поведением кор-
дицепсовыми неизвестно. Находка эоценовых
кордиципитоидных на муравьях представляется
весьма маловероятной, так как Camponotus были
явно не слишком обычны на янтарном дереве, и
для грибов-манипуляторов рассеивание спор со
ствола янтарного дерева не слишком рациональ-
но, в т.ч. потому, что труп муравья-зомби должен
рассеивать споры долго, а потоки смолы этому
препятствуют. Возможно, последней причиной
объясняется и почти полное отсутствие находок
Hypocreales на муравьях в доминиканском и мек-
сиканском янтарях, в которых их современные
хозяева неплохо представлены и достаточно раз-
нообразны.
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From the Eocene, the only record of cordycipitoid fungus on barklice in Baltic amber is known as well as a
single example of death-grip leaf scars from Messel left by the ant parasitized by cordycipitoid fungus. The
find of cordycipitoid fungus on the tiger beetle in Rovno amber and the report of clavicipitoid fungus on Cam-
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В статье представлены результаты исследования тканей фитолеймы листа ископаемого Taxodium
dubium из эоценовой тавдинской флоры Западной Сибири. Фёльген-тестирование показало сохра-
нение в клетках фёльген-позитивных, гетерогенно окрашенных ядерных структур и мелких грану-
лярных хромоцентров. Ядра окрашены в красно-фиолетовый цвет, хромоцентры демонстрируют
более интенсивную окраску. Это свидетельствует о наличии в хроматине ядер альдегидных групп
дезоксирибозы и демонстрирует специфическое присутствие ДНК. Дополнительное окрашивание
препаратов алциановым синим и гематоксилином Эрлиха отображает клеточные стенки и прилега-
ющий внутриклеточный материал.
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ВВЕДЕНИЕ
Хорошо сохранившиеся клеточные ядра, яд-

рышки и пластиды были зарегистрированы для
многих ископаемых растений возрастом 15–
180 млн лет (Niklas, 1983; Schönhut et al., 2004;
Bomfleur et al., 2014; Wang et al., 2014; Озеров,
Яковлева, 2015). Сообщалось, что ДНК-содержа-
щие клеточные структуры могут сохраняться в
ископаемых растениях в течение нескольких де-
сятков миллионов лет. В частности, фёльген-по-
зитивное окрашивание ядер клеток было показа-
но на ископаемых листьях и плодах ранних эоце-
новых миртовых из арктической Якутии и
листьев метасеквойи из среднего эоцена арктиче-
ской Канады и раннего олигоцена Западной Си-
бири (Ozerov et al., 2006, 2020, 2021). Реакция
Фёльгена является очень чувствительным сред-
ством обнаружения альдегидных групп дезокси-
рибозы и часто используется как метод для де-
монстрации специфического присутствия ДНК
(Chieco, Derenzini, 1999). В ископаемых растени-
ях клеточные стенки, а также антиоксидантная и
антибактериальная активность внутриклеточных
конденсированных танинов, возможно, обеспе-
чивают защиту от деградации внутриклеточных
структур, подобных различным пластидам и кле-
точному ядру, а также способствует долгосрочно-
му сохранению ДНК и других биополимеров (Liu,
Zheng, 2002; Ozerov et al., 2006, 2020, 2021; Gupta

et al., 2009; Жинкина и др., 2018). Благодаря этим
свойствам растений были секвенированы гены
хлоропластов Magnolia L., Persea Mill. и Taxodium
Rich. возрастом 17–20 млн лет (Golenberg et al.,
1990; Soltis et al., 1992; Kim et al., 2004).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В исследовании использовалась фитолейма
листьев Taxodium dubium (Sternb.) Heer (колл.
БИН № 600, обр. 110), собранная М.Г. Горбуно-
вым в 1952 г. из местонахождения третичных рас-
тений ур. Компасский Бор. Район урочища рас-
положен на правом берегу р. Тым (правый приток
р. Оби). Эта речная терраса вскрыта двумя боль-
шими обнажениями. Верхнее обнажение по те-
чению реки называется Белый Яр (рис. 1), а
нижнее – Дунаевский Яр. Подробное геологиче-
ское описание отложений урочища Компасский
Бор сделано Горбуновым (1962). В нижней поло-
вине Белого Яра в толще песков нижнего слоя об-
нажается линза плотных, однородных, темно–се-
рых пластичных глин мощностью до 5.7 м с мно-
гочисленными растительными остатками –
отпечатками листьев, остатками древесин, пло-
дов, шишек, семян и пыльцы (Горбунов, 1962).
Согласно последним карпологическим исследо-
ваниям, в ур. Компасский Бор комплекс расти-
тельных остатков довольно небогатый, однако

УДК 561.47:551.781.43:576.315

EDN: KRFAXC
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легко диагностируется по присутствию характер-
ных эоценовых таксонов – Azolla (Prisca) sp., Azol-
lites minor (nom. nud.), Pseudoisoetes tymensis sp.,
Viola prisca (nom. nud.), Cleonisia baksanica Balueva
et V.P. Nikit., Aracispermum sphenosum Balueva et
V.P. Nikit., Urospathites antiquus V.P. Nikit. и др. В
ряду кайнозойских флор Западной Сибири по
данным палеокарпологии раннетавдинская фло-
ра происходит из кусковской свиты, нижнетав-
динской подсвиты. Возраст этих отложений дати-
руется концом среднего–поздним эоценом (Уни-
фицированные … 2001; Никитин, 2006).

Постоянные препараты тканей из раститель-
ных остатков были сделаны в соответствии с ци-
тоэмбриологической процедурой в связи со спе-
цификой исследуемого материала (Ozerov et al.,
2006, 2020). Растение помещали в хлороформ на
часовом стекле, а после выдерживания в нем по-
крывали парафином. В смеси хлороформа и пара-
фина материал помещали в термостат, где при
температуре 60°С происходило полное замеще-
ние хлороформа парафином в течение недели.
Постоянные препараты изготавливали по обще-
принятой методике (Барыкина и др., 2004). Срезы
ткани толщиной 3 мкм делали с помощью микро-
тома Microm HM 325 (Carl Zeiss, Германия). Срезы
депарафинировали толуолом (3 × 15 мин), затем про-
мывали этанолом (3 × 15 мин) и водой (2 × 15 мин).
Окрашивание препаратов основным фуксином
Фёльгена (реактив Шиффа) и алциановым синим
(Loba Chemie, Австрия) проводили по следующей

схеме (Жинкина, Озеров, 2008): холодный гидро-
лиз: 1 N HCl – 5 мин, 5 N HCl – 30 мин, 1 N HCl –
5 мин; реагент Шиффа (подготовка: Pearse, 1953) –
2 часа; сернистая вода (на 100 см3 дистиллированной
H2О добавить 2 г Na2SO3 и 2 см3 HCl) – 3 × 5 мин;
проточная вода – 20 мин; дистиллированная вода –
5 мин; уксусная кислота 3% – 5 мин; алциановый
синий 0.1% – 5 мин; дистиллированная вода –
10 мин; Мавиол®. Реагент Шиффа использовали
для окрашивания хроматинсодержащих нуклеи-
новых структур, оставляя ядрышки и цитоплазму
неокрашенными. Алциановый синий использо-
вали для окрашивания клеточных стенок и цито-
плазмы. Срезы наблюдали с помощью светового
микроскопа AxioPlan 2ie (Carl Zeiss, Германия).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Уникальное состояние ископаемых листьев

T. dubium из местонахождения Белый Яр эоцено-
вой тавдинской флоры дает возможность иссле-
довать это растение, как на структурном, так и на
ультраструктурном уровне. Листья черешковые,
спирально расположенные, с хорошо выраженной
средней жилкой, линейноланцетные, с острой
верхушкой и низбегающим основанием. Листья
отходят от побега под углом 35°–45° (табл. IX,
фиг. 1; см. вклейку). Наружные периклинальные
стенки эпидермальных клеток четырех- или мно-
гоугольные, длина их равна ширине или несколь-
ко превышает ее. Антиклинальные стенки эпи-

Рис. 1. Местонахождение Белый Яр, где были обнаружены ископаемые листья Taxodium dubium. Базовая карта Яндекс©.
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дермальных клеток прямые или слегка изогнутые
(табл. IX, фиг. 2). Устьица амфициклические, эн-
циклоцитные, расположены на абаксиальной по-
верхности листа. Число побочных клеток у совре-
менных и ископаемых представителей рода Taxo-
dium составляет четыре–шесть (Свешникова,
Буданцев, 1960; Викулин и др., 2005). Ядра побоч-
ных клеток лежат в одной плоскости (табл. IX,
фиг. 3). Устьичная щель ориентирована косо или
перпендикулярно. На концах замыкающих кле-
ток сохранились кутикулярные полярные Т-об-
разные выросты (табл. IX, фиг. 3а).

Окрашивание по Фёльгену показало, что в ли-
стьях ископаемого T. dubium сохранились эпи-
дермальные клетки с фёльген-позитивными гете-
рогенно окрашенными ядрообразными структу-
рами округлой формы, включая диффузное и
мелкое зернистое вещество. Окраска ядер от
красно-фиолетового до фиолетового цвета. Ядра
эпидермальных клеток демонстрируют более ин-
тенсивно окрашенные хромоцентры (табл. IX,
фиг. 3, 4). Некоторые клетки в пределах неокра-
шенного ядрышкового дворика имеют хорошо
заметное фёльген–позитивное округлое тельце
(табл. IX, фиг. 5). Возможно, что оно возникло в
результате постмортальной агрегации хроматина.
В эпидермальных клетках обнаружены лейкопла-
сты. Они примыкают, в основном, к наружной
клеточной стенке. Лейкопласты небольшие, от
округлых до вытянутых в длину, характерные для
эпидермальных клеток современных представи-
телей голосеменных растений (табл. IX, фиг. 4, 6).
Дополнительное окрашивание препаратов алци-
ановым синим и гематоксилином Эрлиха выяви-
ло клеточные стенки и прилегающий внутрикле-
точный материал, окрашенный от светло- до тем-
но-синего цвета (табл. IX, фиг. 2–6).

ОБСУЖДЕНИЕ
Структурно сохранившиеся побеги рода Taxo-

dium известны из верхнемеловых отложений
(Свешникова, 1967; Aulenback, LePage, 1988). В
третичный период этот род получил широкое рас-
пространение по всей Евразии и Северной Аме-
рике (Горбунов, 1955; Борсук, 1956; Дорофеев,
1976; Буданцев, 1983, 1986, 1997 и др.). Ареал так-
содиума чрезвычайно сузился в связи с климати-
ческими перестройками конца плиоцена. Вслед-
ствие раннеплейстоценовых оледенений на про-
тяжении четвертичного периода, этот род исчез в
Европе (Никитин, 1957; Дорофеев, 1976).

Впервые облиственные побеги типа T. dis-
tichum были описаны под названием Taxodites du-
bius Sternb. (Sternberg, 1838) по двум экз. из глин
лигнитовой формации Билина в Чехии. Образцы
из этих же отложений Ф. Унгер определил как
T. dubius, отнеся к нему, кроме побегов, мужские
стробилы и обломок женской шишки (Unger,

1852). В 1855 г. все находки T. dubius были отнесе-
ны О. Геером к современному роду таксодиум –
Taxodium dubium (Heer, 1855). Под таким назва-
нием он описал остатки таксодиума из Швейца-
рии, включив в диагноз характеристику побегов и
листьев. В описательной части Геер воспроизво-
дит изображения женской шишки и мужского
стробила, определенные Унгером как Taxodites
dubius (Heer, 1855). Необходимо отметить, что ис-
копаемые виды таксодиума невозможно разде-
лить по внешней морфологии облиственных по-
бегов. Поэтому большинство таких находок
обычно относят к Taxodium dubium.

Листья ископаемого T. dubium из эоценовых
отложений Западной Сибири демонстрируют
ядерный материал с неоднородной красно-фио-
летовой окраской, обусловленной наличием в
хроматине ядер дезоксирибозных остатков. При
этом неокрашенными остаются ядрышки и цито-
плазматические структуры (Chayen et al., 1953).
Получение такого образца ядер возможно с ис-
пользованием фёльген-теста при окрашивании
ткани. Мягкий кислотный гидролиз, который
происходил в окрашенных Фёльгеном препара-
тах тканей растения, вызывал отделение пурино-
вых оснований, содержащихся в молекулах ДНК,
что приводило к размазыванию альдегидных
групп дезоксирибозы. Свободные альдегидные
группы и реагент Шиффа образовали кислото-
устойчивый краситель, который выявил эпидер-
мальные клетки листьев с диффузным фёльген-
позитивным материалом в ядрах. Ядра были
окрашены в фиолетовый и красно-фиолетовый
цвета, тогда как хромоцентры были окрашены
более интенсивно.

Ранее проводилось окрашивание по Фёльгену
срезов эпидермальных клеток листьев Paramyrt-
aciphyllum agapovii Ozerov и клеток мезокарпия
плодов Paramyrtacicarpus plurilocularis Ozerov из
отложений нижнего эоцена арктической Якутии,
а также мумифицированных листьев Metasequoia
nathorstii Sveshn. из среднего эоцена арктической
Канады и фитолеймы листа Metasequoia occiden-
talis (Newb.) Chaney из раннего олигоцена Запад-
ной Сибири. Целью предыдущих исследований
явилось выявление в изучаемых образцах ДНК-
содержащих структур. Окрашивание показало со-
хранение фёльген-позитивных гетерогенно окра-
шенных ядерных структур, подобных тем, кото-
рые были обнаружены в настоящем исследова-
нии (Ozerov et al., 2006, 2020, 2021).

Окрашивание по Фёльгену является одной из
наиболее эффективных химических реакций для
обнаружения и количественного определения
внутриклеточной ДНК. Важно, что реакция
Фёльгена специфична для ДНК, при этом в ядрах
не образуются посторонние альдегидные группы;
ядрышки и цитоплазма остаются неокрашенны-
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ми одновременно (Chieco, Derenzini, 1999). Окра-
шивание по Фёльгену может вызывать пурпурное
окрашивание некоторых других природных аль-
дегидов и эластинов, однако они либо не встреча-
ются в растительной ткани, либо присутствуют в
небольших количествах, либо не влияют на ха-
рактер окрашивания (Feulgen, Voit, 1924; Chieco,
Derenzini, 1999).

Окрашивание сафранином мумифицирован-
ных листьев Metasequoia nathorstii из арктической
Канады показало, что ядра имеют очень четкие
границы и выглядят так, как будто они были за-
фиксированы до фоссилизации (Жинкина и др.,
2018; Ozerov et al., 2020). Причиной этого может
быть наличие природных клеточных танинов,
особенно тех, которые относятся к группе кон-
денсированных. Танины могут быть распределе-
ны среди других клеток, как в одиночных танино-
вых клетках, так и собраны в группы. Локализа-
ция танинов в специализированных таниновых
клетках может объяснить спорадическое сохране-
ние ядер в некоторых, но не во всех клетках.
Предполагается, что ранее находящиеся в вакуо-
лях клетки танины могут эффективно фиксиро-
вать ядро после гибели клеток и разрушения мем-
браны (Schoenhut et al., 2004; Wang et al., 2014).
Это предположение подтверждается как харак-
терным желто-коричневым танин-положитель-
ным окрашиванием тканей плодов раннеэоцено-
вого растения, относящегося к семейству мирто-
вых, после обработки хромовым ангидридом, так
и красновато-коричневым окрашиванием сафра-
нином мумифицированных листьев среднеэоце-
новой метасеквойи из арктической Канады (Oze-
rov et al., 2006, 2020). Наличие танинов в исследо-
ванном материале совпадает с наблюдениями,
проведенными на тканях ископаемых листьев
(Niklas, Brown, 1981; Wilson, Hatcher, 1988;
Schoenhut et al., 2004). Было показано, что тани-
ны ингибируют бактериальную и грибковую де-
градацию макромолекул и клеточных структур
(Bajpai et al., 2009; Ushio et al., 2013).

Цитохимические доказательства того, что
часть ДНК, вероятно, сохранилась в некоторых
ископаемых растениях, ограничены только на-
шими работами, где было показано фёльген-по-
зитивное окрашивание ядер (Ozerov et al., 2006,
2020, 2021). Однако, по крайней мере, две незави-
симые исследовательские группы выделили
ДНК, амплифицировали и секвенировали гены
хлоропластов Magnolia, Persea и Taxodium из от-
ложений миоцена Кларкии (Golenberg et al., 1990;
Soltis et al., 1992; Kim et al., 2004). Отметим, что
наличие интактных хлоропластов, сохранивших-
ся в ископаемых тканях листьев кларкии миоце-
нового возраста, было показано ранее (Nicklas
et al.,1985).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Наше исследование показывает, что ДНК-дез-

оксирибозный скелет, служащий мишенью для
реагента Шиффа во время реакции Фёльгена, ча-
стично сохраняется в исследованном ископаемом
материале. В результате этого выявлены основ-
ные эпидермальные клетки листа T. dubium с
диффузным красно-фиолетовым фёльген-пози-
тивным материалом в ядрах. Это позволяет ис-
пользовать изученный материал для последую-
щего молекулярно-генетического анализа в каче-
стве матрицы для реакции ПЦР для изучения
филогенетического сродства современных и ис-
копаемых организмов.

* * *
Настоящее исследование выполнено в рамках

госзадания БИН РАН № AAA-A19-119021190031-8
“Ископаемые растения России и сопредельных
территорий: систематика, филогения, палеофло-
ристика и палеофилогения” и частично госзада-
ний БИН РАН № АААА-А18-118051590112-8,
№ АААА-А18-118042490106-6 и АААА-А18-
118040290161-3.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I X
Фиг. 1–6. Taxodium dubium (Sternb.) Heer, экз. БИН 600/110; местонахождение Белый Яр; эоцен: 1 – отпечаток фраг-
мента побега; 2–6 – клетки листа с окрашенными клеточными стенками и прилегающим внутриклеточным материа-
лом (окрашены реактивом Шиффа, алциановым синим и гематоксилином Эрлиха): 2 – эпидермальные клетки листа
с прямыми или слегка изогнутыми антиклинальными стенками; 3, 3а – амфициклическое устьице с расположенными
на концах замыкающих клеток полярными Т-образными устьичными гребнями; 3, 4 – побочные и эпидермальные
клетки с ядрами, имеющими более интенсивно окрашенные хромоцентры; 5 – ядра с ядрышковыми двориками с
фёльген-позитивным округлым тельцем; 4, 6 – эпидермальные клетки с диффузным фёльген-позитивным материа-
лом в ядрах и с округлыми и вытянутыми лейкопластами.
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ОЗЕРОВ и др.

Feulgen Testing of the Leaf Cells Niclei
in Taxodium dubium (Cupressaceae) Eocene Tavda Flora of Western Siberia

I. A. Ozerov1, N. A. Zhinkina1, A. A. Torshilova1, E. M. Machs1, A. V. Rodionov1

1Komarov Botanical institute RAS, St. Petersburg, 197376 Russia

The article presents the results of a study of the leaf tissues of the fossil Taxodium dubium from the Eocene
tavda f lora of Western Siberia. Fuelgen testing showed the preservation in the cells heterogeneously stained
nuclear structures and small granular chromocenters. The nuclei were red-violet-stained, and the chromo-
centers were stained more intensely. This indicates the occurrence in the chromatin of aldehyde groups of the
deoxyribose and demonstrates the specific presence of the DNA. The additional staining of the preparations
with the alcian blue and Ehrlich’s hematoxylin displays the cell walls and the adjacent intracellular material
that is colored from light to dark blue.

Keywords: Taxodium, feulgen-test, Eocene, tavda f lora, Western Siberia



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, № 3, с. 83–91

83

ЦИКАДОВЫЕ В ПЕРМИ СУБАНГАРИДЫ
© 2022 г.   А. В. Гоманьков*

Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН, Санкт-Петербург, 197376 Россия
*e-mail: gomankov@mail.ru

Поступила в редакцию 18.02.2021 г.
После доработки 13.12.2021 г.

Принята к публикации 14.12.2021 г.

В казанских отложениях Восточно-Европейской платформы обнаружены остатки кладоспермов
цикадовых, описанные как Dioonitocarpidium rossicum sp. nov. Эти находки подтверждают присут-
ствие цикадовых в перми Субангарской палеофлористической области, предполагавшееся ранее на
основе находок вегетативных листьев. Обсуждается роль рода Dioonitocarpidium как возможной ис-
ходной формы для последующей эволюции цикадовых в мезозое и кайнозое.
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ВВЕДЕНИЕ
Цикадовые (порядок Cycadales подкласса Cyc-

adopsida класса Gymnospermae) обычно считают-
ся группой, характерной для мезозоя (Мейен,
1987; Thomas, Spicer, 1987; Юрина и др., 2010). До-
стигая максимального распространения и разно-
образия в юре и раннем мелу, они постепенно
угасают в кайнозое, и в настоящее время пред-
ставлены примерно десятью родами, распростра-
ненными исключительно в тропиках и субтропи-
ках. О происхождении и истории цикадовых в па-
леозое известно очень мало. С.В. Мейен (Meyen,
1984) на основании симметрии семян считал их
потомками тригонокарповых, однако никаких
переходных форм между тригонокарповыми и
цикадовыми до сих пор не известно. С. Мамей
(Mamay, 1976) в качестве возможных предков ци-
кадовых рассматривал роды Spermopteis Cridland
et Morris, Archaeocycas Mamay и Phasmatocycas
Mamay, известные из приуралия США. Однако
позже Гао Чжифен и Б. Томас (Gao, Thomas,
1989) описали из нижней перми Китая кладо-
спермы, фактически идентичные кладоспермам
современного рода Cycas L. Таким образом, вы-
яснилось, что в приуралии цикадовые существо-
вали уже в “готовом виде” и их предков надо ис-
кать в более древних отложениях (Гоманьков,
1993). На роль примитивных цикадовых может
претендовать также род Dioonitocarpidium Rühle
von Lilienstern, с начала XX в. известный из сред-
не–верхнетриасовых отложений Западной Евро-
пы (Pott, 2019). Сравнительно недавно (DiMichel

et al., 2001) остатки этого рода были найдены так-
же в приуралии Техаса, что ставит под сомнение
представления об эволюции цикадовых не только
Мамея, но также Гао и Томаса. Вне зависимости
от пути происхождения цикадовых можно, по-
видимому, утверждать, что в приуралии они были
уже достаточно разнообразной (хотя и редкой)
группой. Поэтому их присутствие представляется
вполне возможным и для гвадалупия.

В гвадалупской флоре Субангарской палео-
флористической области (Meyen, 2002) остатки,
которые могли принадлежать цикадовым, были
до недавнего времени представлены исключи-
тельно листьями (роды Taeniopteris Ad. Brongniart
и Guramsania Vachrameev, E. Lebedev et Sodov).
Таким образом, присутствие цикадовых в данной
флоре, не будучи подтверждено находками гене-
ративных органов, оставалось проблематичным.
В 2006 г. в местонахождении Чепаниха в Удмур-
тии в пограничных казанско-уржумских отложе-
ниях мною было найдено два остатка, которые
можно отнести к роду Dioonitocarpidium. Еще
один остаток, который можно отнести к тому же
роду, был обнаружен в коллекции, собранной в
Чепанихе Е.И. Улановым в 1970 г. и хранящейся
ныне в лаб. палеофлористики Геологического
ин-та (ГИН) РАН. Ниже эти остатки описывают-
ся как новый вид рода Dioonitocarpidium. Они
расширяют наши представления о разнообразии
и распространении данного рода, а, следователь-
но, и всего порядка Cycadales.

УДК 561.44:551.736.3(471.0+517.9+581)

EDN: QDYKQX
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ГОМАНЬКОВ

При описании остатков принята терминоло-
гия, предложенная Мейеном (1982) для фрукти-
фикаций голосеменных растений, а также исполь-
зовавшаяся Х. Поттом (Pott, 2019) при описании
видов рода Dioonitocarpidium. Обр. № 4036/87, яв-
ляющийся оригиналом к настоящей статье, хра-
нится в лаб. палеофлористики ГИН РАН
(Москва). Остальные оригиналы к статье хранят-
ся в лаб. палеоботаники Ботанического ин-та
им. В.Л. Комарова РАН (БИН), С.-Петербург.

Автор выражает признательность сотрудникам
лаб. артропод Палеонтологического ин-та им.
А.А. Борисяка (ПИН) РАН А.С. Башкуеву,
Д.С. Копылову и Д.Е. Щербакову за помощь в
сборе материала, положенного в основу настоя-
щей статьи, а также И.А. Игнатьеву и Ю.В. Мо-
сейчик за предоставленную возможность ознако-
миться с коллекциями, хранящимися в лаб. па-
леофлористики ГИН РАН. Работа выполнена в
рамках темы госзадания № АААА-А19-
119021190031-8 БИН РАН.

МЕСТОНАХОЖДЕНИЕ ЧЕПАНИХА

Местонахождение Чепаниха расположено на
правобережье Камы (рис. 1, а) в верховьях оврага,
впадающего слева в долину р. Россохи в д. Чепа-
ниха, приблизительно в 1.3 км северо-восточнее
центра деревни (56.678652° с.ш., 53.644367° в.д.).
Растительные остатки в этом местонахождении

более или менее равномерно распределены в слое
темно-серого аргиллита видимой мощностью
7.2 м, который перекрывается примерно двадца-
тиметровой толщей пестроцветных терригенных
пород (рис. 1, б) и имеет, вероятно, старичный ге-
незис (Гоманьков, 2008). В одном слое с расти-
тельными остатками встречены также остатки
остракод, конхострак и насекомых.

Стратиграфическое положение этого местона-
хождения подробно обсуждалось мною в недавно
опубликованной статье (Gomankov, 2020). При-
вязка к “старой” стратиграфической шкале перм-
ских отложений Восточно-Европейской платфор-
мы (Стратотипический разрез …, 2001) позволяла
относить Чепаниху к пограничным казанско-ур-
жумским отложениям, точный возраст которых
представлялся не вполне определенным. Однако
постановлением Межведомственного стратигра-
фического комитета от 8 апреля 2005 г. (Поста-
новление …, 2006) эта шкала была существенно
реорганизована: ее уржумский горизонт был по-
вышен в ранге до яруса, а его лимитотип был пе-
ренесен с р. Вятки в Южное Приуралье и зафик-
сирован на значительно более высоком страти-
графическом уровне (Молостовская, 2009). При
таком “новом” понимании положения казанско-
уржумской границы (и, соответственно, объема
казанского яруса) местонахождение Чепаниха за-
ведомо должно относиться к верхнеказанскому
подъярусу.

Рис. 1. Географическое положение (а) и разрез (б) местонахождения Чепаниха: 1 – песчаники, 2 – пески, 3 – алевро-
литы, 4 – аргиллиты, 5 – растительные остатки.
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СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ

П О Р Я Д О К CYCADALES
СЕМЕЙСТВО CYCADACEAE PERSOON, 1807

Род Dioonitocarpidium Rühle von Lilienstern, 1928

Dioonitocarpidium rossicum Gomankov, sp. nov.

Табл. X, фиг. 1–3 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а – от Российской Феде-
рации.

Г о л о т и п – БИН РАН, № 1853/243, отпеча-
ток кладосперма; местонахождение Чепаниха;
верхнеказанский подъярус; обозначен здесь
(табл. X, фиг. 1).

D i a g n o s i s. Fertile part of cladosperm is rectan-
gular and possesses entire margins along the whole
length. The central lamina of the sterile part of the
cladosperm possesses no more than two longitudinal
ridges; its maximum width does not exceed 7 mm. At
the junction of the fertile and sterile parts, the central
lamina of the sterile part is significantly narrower than
the fertile part, so that the total width of the sterile part
at its base is equal to the width of the fertile part or
even slightly smaller. The maximum width of the clad-
osperm is in the middle of its sterile part.

О п и с а н и е (рис. 2, а). Кладоспермы состоят
из проксимальной фертильной и дистальной сте-
рильной части. Фертильная часть имеет форму
прямоугольника с закругленными углами. Ее ши-
рина составляет около 12 мм, а длина, судя по об-
щим пропорциям сохранившихся фрагментов,
была не менее 20 мм. Поверхность кладосперма в
его фертильной части почти гладкая; на ней мож-
но заметить лишь очень тонкую штриховку в виде
линий, изогнутых в сторону верхушки и веерооб-
разно расходящихся от середины кладосперма к

его краям. Семенных рубцов на сохранившихся
фрагментах не видно.

Максимальная наблюдавшаяся (неполная)
длина стерильной части кладосперма составляет
44 мм. Эта часть кладосперма состоит из цен-
тральной пластинки и обрамляющих ее по краям
листочков. Центральная пластинка прикрепляет-
ся к дистальному краю фертильной части кладо-
сперма (табл. X, фиг. 1). Ее основание (место со-
единения с фертильной частью) имеет ширину
около 7 мм, дальше в сторону верхушки она сужа-
ется до 2 мм, а затем, вероятно, снова расширяет-
ся и в середине длины может достигать ширины
6 мм. В средней части центральной пластинки на-
блюдаются два продольных валика (на противо-
отпечатке, соответственно, желобка) шириной
около 1 мм, отстоящих друг от друга примерно на
3 мм (табл. X, фиг. 3). Боковые листочки располо-
жены под углом 40°–80° к продольной оси кладо-
сперма (табл. X, фиг. 1, 2). Они вытянуто-тре-
угольные, иногда слегка изогнутые в сторону вер-
хушки кладосперма или в сторону его основания,
с приостренными верхушками. Их ширина со-
ставляет около 1 мм. В основании стерильной
части кладосперма длина листочков составляет
3–4 мм, так что общая ширина стерильной части
кладосперма немного меньше, чем ширина его
фертильной части, а в сторону верхушки длина
листочков увеличивается до 6 мм, и общая шири-
на стерильной части оказывается немного боль-
ше, чем фертильной. В каждом листочке имеется
единственная жилка, прослеживающаяся на всем
его протяжении от основания до верхушки.

С р а в н е н и е  и  з а м е ч а н и я. В составе ро-
да Dioonitocarpidium к настоящему времени было
описано пять видов: D. pennaeforme (Schenk)
Rühle von Lilienstern (Schenk, 1864; Rühle von Lil-
ienstern, 1928), D. titzei (Krasser) Pott (Krasser, 1917;
Pott, 2019), D. liliensternii Kräusel (Kräusel, 1953),
D. keuperianum Kräusel (Kräusel, 1953) и D. moroderi
(Leonardi) Kustatscher, Wachtler et van Konijnen-
burg-van Cittert (Leonardi, 1953; Kustatscher et al.,
2004). Вид D. keuperianum был впоследствии спра-
ведливо признан младшим синонимом D. lilien-
sternii (Pott, 2019). Кроме того, к роду Dioonito-
carpidium, по-видимому, следует относить един-
ственный экземпляр, который был описан под
видовым названием Cycadospadix yochelsonii Ma-
may (Mamay, 1976), но позже Гао и Томасом (Gao,
Thomas, 1989) перенесен в род Crossozamia Pomel.
Однако по имеющемуся изображению и описа-
нию этого экземпляра трудно определить, дей-
ствительно ли он представляет самостоятельный
вид, или же принадлежит к какому-либо виду ро-
да Dioonitocarpidium, описанному прежде.

От видов D. pennaeforme, D. titzei и D. lilien-
sternii, а также от вида Crossozamia yochelsonii
(Mamay) Gao et Thomas описываемый вид D. ros-

Рис. 2. Общая форма кладоспермов рода Dioonitocarpid-
ium (не в масштабе): а – тип 1 (D. rossicum sp. nov.), б –
тип 2 (D. pennaeforme, D. titzei, Crossozamia yochel-
sonii), в – тип 3 (D. liliensternii), г – тип 4 (филлоспер-
мы, описанные как D. pennaeforme: Kustatscher, van
Konijnenburg-van Cittert, 2010).

ба в г
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sicum sp. nov. отличается формой фертильной ча-
сти кладоспермов и характером соединения ее со
стерильной частью. Среди остатков рода Diooni-
tocarpidium, описанных и изображенных в лите-
ратуре, можно выделить несколько типов, разли-
чающихся формой фертильной части кладоспер-
ма (рис. 2).

Тип 1. Фертильная часть кладосперма имеет
прямоугольную форму: ее верхний и боковые
края прямые и ровные. Ширина центральной
пластинки стерильной части в основании суще-
ственно меньше, чем ширина фертильной части,
так что переход от фертильной части к стериль-
ной сопровождается резким перегибом и очень
ясно выражен. К этому типу относится только
описываемый вид D. rossicum sp. nov.

Тип 2. Фертильная часть кладосперма имеет, в
общем, прямоугольную форму, но наверху она
постепенно сужается, и на краях появляются бо-
ковые листочки, сходные с листочками стериль-
ной части. Переход от фертильной к стерильной
части кладосперма, таким образом, оказывается
постепенным: суженная фертильная часть пере-
ходит в центральную пластинку стерильной ча-
сти. К этому типу относятся кладоспермы, опи-
санные Г. Рюле фон Лилиенштерном как Diooni-
tocarpidium pennaeforme (Rühle von Lilienstern,
1928, табл. 5, фиг. 1, 2), Х. Поттом как D. titzei
(Pott, 2019, рис. 1, a, c, d) и Мамеем как Cycado-
spadix yochelsonii (Mamay, 1976, табл. 2, фиг. 3).
Вид D. pennaeforme (типовой вид рода) был опи-
сан лишь по стерильным частям кладоспермов
(Schenk, 1864). Однако характер листочков в ос-
новании стерильной части на экземпляре, пред-
ставленном на табл. V, фиг. 2 работы А. Шенка
(Schenk, 1864), позволяет предположить, что фор-
ма фертильной части у этого кладосперма также
соответствовала типу 2. Таким образом, можно
(хотя и с некоторой долей условности) вслед за
Рюле фон Лилиенштерном (автором рода Diooni-
tocarpidium и комбинации Dioonitocarpidium pen-
naeforme) считать, что для вида D. pennaeforme
были характерны кладоспермы, относящиеся к
типу 2. При этом самостоятельность видов Cros-
sozamia yochelsonii и D. titzei (отличие их от
D. pennaeforme) вызывает сомнения, а отнесение
к виду D. pennaeforme кладоспермов, описанных
и изображенных Э. Кустачер и И. ван Конийнен-
бург-ван Циттерт (Kustatscher, van Konijnenburg-
van Cittert, 2010) представляется неправомерным.

Тип 3. Фертильная часть кладосперма имеет
овальную форму, сужаясь постепенно как к вер-
хушке, так и к основанию; боковые края выпук-
лые и нигде не несут боковых листочков. Хотя в
месте соединения фертильной и стерильной ча-
стей ширина фертильной части примерно равна
ширине центральной пластинки стерильной ча-
сти, но переход от фертильной части к стериль-

ной имеет довольно резкий характер, благодаря
появлению боковых листочков в основании сте-
рильной части. К этому типу относится голотип
вида D. liliensternii (Pott, 2019, рис. 3, a), а также,
по-видимому, экземпляры, определенные У. Ди-
майклом с соавт., как Dioonitocarpidium sp.
(DiMichele et al. 2001, рис. 6.6, 6.7).

Тип 4. Так же, как в типе 3, фертильная часть
кладосперма имеет овальную форму с выпуклы-
ми боковыми краями, хотя, возможно, в основа-
нии имеет нечто вроде прямоугольного “череш-
ка”. Однако, подобно типу 2, ее суженная верхняя
часть несет боковые листочки, благодаря чему пе-
реход от фертильной части к стерильной оказыва-
ется постепенным, будучи выраженным лишь в
уменьшении общей ширины кладосперма. К это-
му типу относятся кладоспермы, описанные Ку-
стачер и ван Конийненбург-ван Циттерт как
D. pennaeforme (Kustatscher, van Konijnenburg-van
Cittert, 2010, рис. 7, A, C), но заслуживающие, ве-
роятно, выделения в отдельный вид.

Таким образом, поскольку описываемый вид
оказывается единственным в своем типе, он от-
личается по форме фертильной части кладоспер-
мов от всех других видов, у которых эта фертиль-
ная часть известна.

От вида D. moroderi, известного только по сте-
рильным частям кладоспермов, описываемый
вид отличается существенно более узкой цен-
тральной пластинкой стерильной части с мень-
шим числом продольных валиков: у D. moroderi
эта центральная пластинка несет четыре валика, а
ее максимальная ширина составляет 10 мм
(Kustatscher et al., 2004), тогда как у D. rossicum
центральная пластинка, по-видимому, не превы-
шает в ширину 7 мм и несет только два валика.

М а т е р и а л. Три отпечатка кладоспермов
(два с противоотпечатками) из типового местона-
хождения.

НАХОДКИ ЛИСТЬЕВ ЦИКАДОВЫХ 
В ПЕРМИ СУБАНГАРИДЫ

В пермских отложениях с цикадовыми связы-
вают обычно простые листья типа Taeniopteris. В
триасе на основании ассоциации в одних и тех же
местонахождениях листья Taeniopteris связыва-
ются, по крайней мере, с некоторыми видами Di-
oonitocarpidium (Kustatscher et al., 2004; Kustatsch-
er, van Konijnenburg-van Cittert, 2010; Pott, 2019).
Такие же листья были найдены в Чепанихе
(табл. X, фиг. 4).

Находки листьев, которые можно было бы от-
нести к цикадовым, в перми Субангариды не еди-
ничны, хотя и немногочисленны (рис. 3). Мейен
(1971) отмечал присутствие рода Taeniopteris в ка-
занских отложениях Южного Приуралья, правда,
без точного указания местонахождений. Помимо



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 3  2022

ЦИКАДОВЫЕ В ПЕРМИ СУБАНГАРИДЫ 87

Чепанихи, листья Taeniopteris sp. (табл. X, фиг. 5)
известны из местонахождения Костоваты, кото-
рое расположено на берегу Камы в 37 км северо-
восточнее Чепанихи и синхронно этому местона-
хождению (Гоманьков, 2008). К тому же страти-
графическому уровню относится и местонахож-
дение Кичкас в Оренбургской обл., откуда тоже

известны листья рода Taeniopteris (Gomankov,
1995, 2020). В азиатской части Субангарской об-
ласти остатки Taeniopteris sp. известны из поздне-
пермской флоры района Кабула (Meyen, 2002).

К роду Taeniopteris морфологически близки
листья, описанные (Гоманьков, Мейен, 1986) из
местонахождений Исады и Аристово, которые

Рис. 3. Местонахождения листьев, возможно, принадлежавших цикадовым, в пределах Субангарской палеофлористи-
ческой области. Границы области, обозначенные пунктиром, проведены на основании работ Дуранте, Лувсанцедэн
(2002) и Мейена (Meyen, 2002). Обозначения: 1 – Исады, Аристово, 2 – Чепаниха, Костоваты, 3 – Кичкас, 4 – Кабул,
5 – Яман-Ус.
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расположены в бассейне Северной Двины и от-
носятся к вишкильскому и вятскому горизонту
или, по новой схеме (Постановление …, 2006), со-
ответственно, к северодвинскому и вятскому яру-
сам. Для этих листьев, относившихся первона-
чально к папоротникам, было введено родовое
название Fefilopteris Gomankov, однако в даль-
нейшем выяснилось (Гоманьков и др., 2017), что
оно является более поздним синонимом назва-
ния Rhabdotaenia Pant, а сами листья должны от-
носиться, скорее, к голосеменным. Для них ха-
рактерно большое количество одноклеточных во-
лосков, а также сильноизвилистые радиальные
стенки эпидермальных клеток. Одноклеточные
волоски отмечались у кладоспермов Dioonito-
carpidium pennaeforme (Rhüle von Lilienstern, 1928)
и D. titzei (Pott, 2019). Возможно также, что отпе-
чатками одноклеточных волосков являются тон-
кие изогнутые штрихи, наблюдавшиеся в фер-
тильной части кладоспермов D. rossicum sp. nov.
С другой стороны, извилистые радиальные стен-
ки эпидермальных клеток характерны больше для
беннеттитов, чем для цикадовых. Кладоспермы
Dioonitocarpidium чрезвычайно похожи на ба-
зальные чешуи “цветков” беннеттитов, отличаясь
от них лишь наличием семян (Mamay, 1976). На
имеющихся экземплярах D. rossicum следов при-
крепления семян также не наблюдается, что мо-
жет указывать на их принадлежность к беннетти-
там, однако, поскольку генеративные органы
беннеттитов до сих пор никогда не встречались в
перми, автор все же относит описываемые здесь
остатки к цикадовым и, соответственно, включа-
ет их в род Dioonitocarpidium.

В пермских отложениях центральной Ангари-
ды (Ангарской палеофлористической области)
широко распространен род Yavorskia Radczenko
(Meyen, 1982). Простоперистые листья этого рода
также могли принадлежать цикадовым. Близкие
по морфологии листья были найдены на юге
Монголии в местонахождении Яман-Ус, распо-
лагающемся на границе Ангарской и Субангар-
ской областей. Здесь в отложениях песчаниковой
толщи яманусской свиты, имеющих, вероятно,
чансинский возраст, был найден один отпечаток
простоперистого листа, который можно опреде-
лить как Yavorskia sp. (табл. X, фиг. 6; рис. 4). От
типичных представителей рода Yavorskia он отли-
чается длинными черешками перышек, изогну-
тыми почти под прямым углом к оси перышка и
сильно низбегающими на рахис, а также един-
ственной жилкой, входящей в каждый черешок.
Вероятно, эти растения заслуживают выделения в
отдельный вид, который, однако, не описывается
здесь из-за недостаточности материала.

Из более древних отложений того же местона-
хождения, вероятно, синхронных вишкильскому
горизонту, были описаны (Вахрамеев и др., 1986)
простоперистые листья Guramsania hosbajari
Vachrameev, E. Lebedev et Sodov, также морфоло-
гически сходные с родом Yavorskia. Все эти цика-
доподобные листья могут рассматриваться как
“центрально-ангарские” элементы в погранич-
ном местонахождении Яман-Ус.

DIOONITOCARPIDIUM 
И ПРОИСХОЖДЕНИЕ ЦИКАДОВЫХ

Со времен работ Мамея (Mamay, 1973, 1976)
считалось, что исходным типом кладосперма ци-

Рис. 4. Yavorskia sp., экз. № 1860/195; местонахождение Яман-Ус (Монголия, аймак Умнеговь, окрестности колодца
Яман-Ус в 25 км восточнее сомона Номгон); чансиний (?), яманусская свита, песчаниковая толща (см. табл. X, фиг. 6).

1 мм
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кадовых является листоподобный орган с про-
стой цельнокрайней пластинкой и сравнительно
длинным черешком, к которому по бокам в два
ряда прикрепляются семена. В качестве реализа-
ции этого типа рассматривались кладоспермы ро-
да Phasmatocycas, известные из приуралия США.
Однако в дальнейшем было показано (Gillespie,
Pfefferkorn, 1986), что семена на кладоспермах
Phasmatocycas прикреплялись не к черешку, а к
средней жилке на абаксиальной стороне простого
листоподобного органа, сходного с листьями ро-
да Taeniopteris. Кроме того, в приуралии Китая
были обнаружены кладоспермы рода Crosso-
zamia, морфологически почти не отличимые от
кладоспермов современного рода Cycas (Gao,
Thomas, 1989). На основании этого Гао и Томас
исключали Phasmatocycas из числа предковых
форм цикадовых и в качестве исходной формы
для эволюции кладоспермов этой группы голосе-
менных рассматривали род Crossozamia. Однако
происхождение самого этого рода (весьма “про-
двинутого” в эволюционном смысле, если иметь
в виду его морфологию) не обсуждалось. Также в
эволюционной схеме цикадовых, предлагавшей-
ся Гао и Томасом, не находилось места для рода
Dioonitocarpidium, который выглядел “прими-
тивнее”, чем Crossozamia, но имел более молодой
(триасовый) возраст. Обнаружение остатков рода
Dioonitocarpidium в пермских отложениях позво-
ляет по-новому взглянуть на ранние стадии эво-
люции цикадовых.

Имея столь же древний возраст, как и кладо-
спермы Crossozamia, кладоспермы Dioonitocarpid-
ium могут претендовать на роль исходной формы
для эволюции цикадовых женских фруктифика-
ций. С другой стороны, будучи более “листопо-
добными”, чем Crossozamia, кладоспермы Dio-
onitocarpidium, по-видимому, лучше подходят
для этой роли, т.к. считается, что общая эволю-
ция в цикадопсидной группе голосеменных шла в
направлении все большей специализации кладо-
спермов, которые изначально мало чем отлича-
лись от вегетативных листьев (Meyen, 1984).

Стерильные части кладоспермов Crossozamia
и Dioonitocarpidium сходны друг с другом в отно-
шении расчленения на узкие линейные листочки;
отличие же заключается в том, что у кладоспер-
мов Dioonitocarpidium это расчленение имеет пе-
ристый характер, а у кладоспермов Crossozamia –
скорее пальчатый. Однако у многих видов рода
Crossozamia стерильная пластинка кладосперма
имела ромбическую форму, и ее дистальная
часть, суживающаяся к верхушке и несущая ли-
сточки на сходящихся боковых краях, вполне мо-
жет быть сопоставлена с перисто рассеченной ди-
стальной частью кладоспермов Dioonitocarpidi-
um. А у видов C. chinensis (Zhu et Du) Gao et
Thomas и C. minor Gao et Thomas, обладавших ве-
ерообразными кладоспермами, их дистальный

край, помимо обычных листочков, нес еще цен-
тральный вырост, который, в свою очередь, де-
лился перисто. Таким образом, стерильная пла-
стинка кладоспермов Crossozamia может быть
просто выведена из стерильной части кладоспер-
мов Dioonitocarpidium путем расширения ее в ос-
новании.

Стерильные части кладоспермов у рода Cycas,
так же как у рода Dioonitocarpidium, расчленены
перисто. B этом отношении они ближе к Diooni-
tocarpidium, чем к Crossozamia, и могут быть вы-
ведены из кладоспермов Dioonitocarpidium путем
редукции листовой пластинки в их фертильной
части.

В итоге можно представить себе следующую
картину эволюции кладоспермов у цикадовых
(рис. 5). Исходные формы были Taeniopteris-по-
добными с семенами, прикреплявшимися к цель-
ной листовой пластинке в ее базальной части дву-
мя рядами вдоль средней жилки. Морфологиче-
ски близкими к этой гипотетической форме,
возможно, были кладоспермы Archaeocycas, опи-

Рис. 5. Схема предполагаемого эволюционного раз-
вития кладоспермов у цикадовых (кладоспермы и се-
мезачатки показаны не в масштабе): 1 – гипотетиче-
ская предковая форма (Archaeocycas?), 2 – Dioonito-
carpidium, 3 – Cycas revoluta Thunberg, 4 – Crossozamia
chinensis, 5 – Crossozamia cucullata (Halle) Gao et
Thomas, 6 – Beania, 7 – Zamia.
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санные Мамеем (Mamay, 1973, 1976) из приуралия
Северного Техаса, хотя позже сохранность ориги-
нального материала этого рода была признана не-
достаточной для того, чтобы адекватно судить о
характере прикрепления семян к пластинке кла-
досперма (Axsmith et al., 2003). В ходе дальнейшей
эволюции дистальная часть пластинки стала пе-
ристо рассеченной, в результате чего возникли
кладоспермы, известные как Dioonitocarpidium.
Кстати, наиболее древние представители этого
рода, описанные как Crossozamia yochelsonii (Ma-
may, 1976; Gao, Thomas, 1989) и Dioonitocarpidium
sp. (DiMichele et al., 2001), происходят из тех же
нижнепермских отложений Северного Техаса,
что и род Archaeocycas. Эволюционный переход
от цельнокрайней листовой пластинки к просто-
перистой происходил, вероятно, и в вегетативной
сфере ранних цикадовых, т.к. среди древнейших
листьев, связывающихся с цикадовыми, преобла-
дают простые листья рода Taeniopteris. Последую-
щая редукция пластинки в фертильной части кла-
доспермов Dioonitocarpidium привела к образова-
нию кладоспермов такого типа, как у Cycas
revoluta Thunberg, – простоперистых с семенами,
прикрепляющимися к черешку. Параллельно с
редукцией фертильной пластинки преобразова-
ние простоперистой стерильной части в пальчато
рассеченную привело к появлению кладоспермов
Crossozamia. Кладоспермы цикадовых с нерассе-
ченной дистальной частью могли возникнуть че-
рез промежуточные формы, сходные с родом
Beania Carruthers. Их можно вывести непосред-
ственно из гипотетической предковой формы с
цельной листовой пластинкой или из кладоспер-
мов Crossozamia, как предполагалось Гао и Тома-
сом (Gao, Thomas, 1989).
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X
Фиг. 1–3. Dioonitocarpidium rossicum sp. nov.: 1 – голотип № 1853/243, отпечаток кладосперма в месте соединения фер-
тильной и стерильной частей; 2 – экз. № 1853/244, отпечаток стерильной части кладосперма, центральная пластинка
с боковыми листочками, сохранившимися только с одной стороны; 3 – экз. № 4036/87, отпечаток стерильной части
кладосперма – центральная пластинка с основаниями боковых листочков; Удмуртия, верховья оврага, впадающего
слева в долину р. Россохи в д. Чепаниха, приблизительно в 1.3 км северо-восточнее центра деревни (местонахождение
Чепаниха); верхнеказанский подъярус.
Фиг. 4, 5. Taeniopteris sp., отпечатки листьев: 4 – экз. № 1853/252; местонахождение и возраст те же, что и для фиг. 1–3;
5 – экз. № 1853/455A; Удмуртия, прав. берег р. Камы в 1.3 км северо-восточнее д. Костоваты (местонахождение Ко-
стоваты); верхнеказанский подъярус.
Фиг. 6. Yavorskia sp., экз. № 1860/195; Монголия, аймак Умнеговь, окрестности колодца Яман-Ус в 25 км восточнее
сомона Номгон (местонахождение Яман-Ус); чансиний (?), яманусская свита, песчаниковая толща (см. рис. 5). Длина
масштабной линейки: фиг. 1, 3, 5 – 5 мм, фиг. 2, 4, 6 – 2 мм.

Cycads in the Permian of thе Subangara Region
A. V. Gomankov

Komarov Botanical Institute of the Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, 197376 Russia

Remains of cladosperms attributed to the Cycadales and described as Dioonitocarpidium rossicum sp. nov.
were found in the Kazanian of the Russian Platform. They prove the presence of the Cycadales in the Permian
of the Subangara Region suggested by the previous findings which have been presented only by vegetative
leaves. The significance of Dioonitocarpidium as a possible initial form in the evolution of the Cycadales in the
Mesozoic and Caenozoic is discussed.

Keywords: Cycads, fructifications, leaves, Subangara Region, the Upper Permian, evolution
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Родовое название Adamas (типовой вид A. hu-
kawngensis Chen et Wang, 2020, по первоначально-
му обозначению) было предложено Ченом и Ван-
гом (Chen, Wang, 2020) для нового рода сверлил из
сеноманского качинского янтаря. Однако стало
известно, что это название преоккупировано.

Название Adamas Malaise, 1945 (Malaise, 1945,
с. 97) было предложено ранее для современного
рода Tenthredinidae (Insecta: Hymenoptera), в ка-
честве замещающего (Huber, 2007) для названия
Dinax Konow, 1897, nom. rev. (Blank et al., 2009).

В связи с этим замещающее родовое название
Anancites Perkovsky, nom. nov. (иное название для
алмаза согласно Плинию, лат.) и видовое назва-
ние типового вида Anancites hukawngensis (Chen et
Wang, 2020) comb. nov. предлагаются здесь для жу-
ка из бирманского янтаря.

Интересно, что название Adamas позже, чем
для пилильщиков, было предложено для афри-
канского рода рыб (Huber, 1979, 2007), а последу-
ющая замена названия этого рода в преимуще-
ственно электронном издании (Özdikmen et al.,
2006) вызывала дискуссию (Huber, 2007; Özdik-
men, 2008; Sonnenberg, van der Zee, 2008).

Мы сообщили авторам рода Adamas о необхо-
димости предложить для него замещающее на-
звание 3.03.2020, но реакции не последовало. Ав-
тор признателен Шухэю Ямамото за полезную
дискуссию.
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Недавно коллектив исследователей из разных
стран и учреждений – К. Фрау (Тулон, Франция),
В. Уимблдон (Бристоль, Великобритания),
К. Ифрим (Гейдельберг, Германия), Л. Бюло
(Марсель, Франция) и А. Поль (Дижон, Фран-
ция) – опубликовал большую статью с пересмот-
ром систематики среднерусских аммонитов ря-
занского яруса “предположительно”, как следует
из ее названия, тетического происхождения (Frau
et al., 2021). По большей части это критический
разбор моих публикаций по аммонитам рязан-
ского века, с 2002 по 2018 г. включительно; кол-
легами приведен достаточно полный список
этих статей, опубликованных преимущественно
в “Палеонтологическом журнале”. Приведены
многочисленные репродукции, большей частью
из моих публикаций, а также фотографии некото-
рых оригиналов к монографиям предшествую-
щих исследователей (Богословский, 1896; Луппов
и др., 1988). Авторы отмечают, что ревизия вы-
полнена на основе анализа литературных данных,
без изучения коллекций аммонитов.

К сожалению, в обсуждаемой работе имеются
многочисленные ошибки и недочеты. Так, боль-
шинство репродукций фотографий аммонитов на
рис. 2, 6, 8 приведено в искаженном масштабе, а
внутренние обороты Transcaspiites на рис. 7 D, E –
и вовсе с увеличением в два раза, без указания на
это; для данного экземпляра отсутствует ссылка
на источник (Митта, 2007, табл. III, фиг. 1а, 1б).

На рис. 5 A, B приведена репродукция Riasani-
tes rulevae (Mitta) (Митта, 2007, табл. III, фиг. 7а,
7б), но в объяснениях к рисунку указан Prorjasani-
tes plumatus Sasonova (Сазонова, 1977, табл. XIX,
фиг. 3). Изображение последнего воспроизведено
на рис. 5 C–E, с ошибочной ссылкой на P. vnigni
Sasonova (Сазонова, 1977, табл. XX, фиг. 4).

На рис. 6 А, B как голотип указаны два разных
экземпляра (голотип и паратип) Mazenoticeras ro-
bustum Mitta, для репродукции на рис. 6 B не ука-
зан источник (Митта, 2011б, табл. VI, фиг. 4).

Лектотип Riasanites rjasanensis (Nikitin) хра-
нится не во ВСЕГЕИ (Frau et al., 2021, c. 523), а в
Горном музее С.-Петербурга (Митта, 2008, с. 34).

Для иллюстрации отличительных признаков
рода Transcaspiites оппоненты привели (Frau et al.,
2021, рис. 7 H-J) в неверном масштабе, превыша-
ющем реальные размеры раковины на ~25%, ре-
продукции фотографий голотипа его типового ви-
да Protacanthodiscus transcaspius Luppov (Атлас …,
1949, табл. LXIV, фиг. 4), сильно ретуширован-
ные в первоисточнике. Более правильное пред-
ставление о голотипе (и о виде в целом) дают бо-
лее поздние фотографии (Богданова и др., 1985,
табл. VI, фиг. 5, 6а; Луппов и др., 1988, табл. XIV,
фиг. 21; Аркадьев и др., 2012, табл. 29, фиг. 11).

1 В двух этих публикациях, подготовленных к изданию уже
после кончины Н.П. Луппова (1904–1975) по его рукопис-
ным материалам, перепутаны некоторые текстовые ссыл-
ки на иллюстрации и нумерация фигур на фототаблицах.

УДК 551.763.1:564.53(470.3)

РЕЦЕНЗИИ
И НАУЧНЫЕ ДИСКУССИИ

EDN: JUUCCJ
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Коллеги демонстрируют оригинальное виде-
ние географии и палеогеографии. В перечне ви-
дов “eastern Mediterranean–Caucasian” происхож-
дения указаны средиземноморские таксоны, а
как “western Mediterranean–Caucasian origin” пе-
речислены виды с Северного Кавказа и Мангыш-
лака (Frau et al., 2021, c. 516). При обсуждении
среднерусских и мангышлакских видов, понима-
емых мною в родах Subalpinites Mazenot (тип рода
описан из Франции) и Karasyazites Mitta (тип рода
описан с Мангышлака) (с некоторой долей услов-
ности отнесенных оппонентами к последнему),
внезапно появляется сентенция “… supposed af-
finities between the Trans-Caucasian and Mediterra-
nean forms …” (там же, с. 530). Надеюсь, что это
все досадные опечатки, и коллеги не считают
Мангышлак (Прикаспий, Казахстан) Закавка-
зьем (Южный Кавказ).

Жаль, что оппоненты приводят зональное рас-
членение рязанского яруса по: Mitta, 2017. Судя
по выходным данным статьи Фрау с соавторами,
ревизованная версия рукописи была представле-
на в середине 2020 г., и вполне можно было учесть
уточненный вариант зональной схемы (Митта,
2019а, б). Подразделение рязанского яруса в его
типовом регионе (Русская платформа) обосновы-
вается также в более поздней статье, при характе-
ристике зональных видов-индексов этого интер-
вала (Митта, 2021).

Оппоненты ставят в упрек, что “… some of the
generic identifications have been repeatedly revised
(compare systematic treatement [sic] between Mitta,
2002 and Mitta, 2018 for example)” (Frau et al., 2021,
c. 516). Вероятно, тут уместно напомнить колле-
гам их публикацию, где из титона Франции был
указан Riasanites? sp. (Wimbledon et al., 2013,
рис. 12). Всего лишь через год этот экземпляр (де-
формированная раковина менее 45 мм в диамет-
ре, представленная лишь двумя третями одного
оборота, без внутренних оборотов – по сути, Peri-
sphinctoidea indet.) стал голотипом нового вида el-
sae, ставшего типовым для нового монотипиче-
ского рода Pratumidiscus (Bulot et al., 2014, рис. 6).

Полагаю вполне естественным пересмотр сво-
их более ранних определений, по мере пополне-
ния материала и знаний, тем более, когда иссле-
дования продолжаются в течение десятилетий.
Первые мои сборы аммонитов рязанского яруса
датируются 1980 г., и лишь 20 лет спустя была на-
чата обработка накопившегося материала, длив-
шаяся еще два десятилетия. Определения в пер-
вой статье с описанием рязанских аммонитов те-
тического происхождения (Митта, 2002) были
сделаны преимущественно по литературным дан-
ным. В последующие годы я имел возможность
ознакомиться с коллекциями аммонитов берриа-
са Юго-Восточной Франции, хранящимися в Ли-
онском ун-те Клода-Бернара, Парижском музее

естественной истории, а также с необработанны-
ми коллекциями Сорбонны, хранящимися в за-
пасниках Ун-та Пьера и Мари Кюри в Париже, и
с одновозрастными аммонитами во многих дру-
гих учреждениях Западной и Восточной Европы.
Это позволило увереннее определять системати-
ческую принадлежность среднерусских аммони-
тов, в т.ч. пересмотреть свои ранние определения.

Оппонентами рассматриваются как один “pa-
leospecies” два старейших вида, установленных в
рязанском ярусе – Riasanites rjasanensis и
R. swistowianus (Frau et al., 2021, c. 520). Сложно
сказать, что авторы понимают под термином па-
леовид, в палеонтологической работе – возмож-
но, это какой-то аналог biospesies у аммонитов в
понимании Дж. Калломона (Callomon, 1985). Од-
нако два указанных выше вида со времени их
опубликования (Никитин, 1888) принимались
как самостоятельные несколькими поколениями
специалистов, видевшими материал, а не судив-
шими о нем по изображениям. Репродукции на
рис. 2 в работе коллег демонстрируют совершен-
но очевидные для всякого специалиста по аммо-
нитам отличия между этими двумя видами – как
по степени объемлемости оборотов, так и по раз-
личиям в скульптуре.

Фрау и др. указывают, что “R. rjasanensis is
thereafter retained as the senior name by pagination
priority in the work of Nikitin (1888) and its wide use
in the literature” (Frau et al., 2021, с. 520), т.е. что
R. rjasanensis является старшим синонимом на
основании постраничного приоритета в работе
С.Н. Никитина (1888) и широкого употребления в
литературе. Упоминание постраничного приори-
тета ошибочно, поскольку он исключен из дей-
ствующего кодекса (ICZN, 1999). Речь, вероятно,
может идти о правиле первого ревизующего
(ICZN, 1999, ст. 24.2).

На с. 522 коллеги пишут: “The Luppov’s speci-
men is a whorl fragment of a Riasanitidae that lack di-
agnostic features. As such, we therein consider R. bo-
goslowskii as invalid with respect to the ICZN Code”.
Из этого заявления неясно, как плохая сохран-
ность образца без диагностических признаков
может повлиять на валидность по кодексу (не мо-
жет). В действительности же B.B. Митта (2018)
установил, что R. bogoslowskii Luppov in Luppov
et al., 1988 является младшим синонимом Kara-
syazites bajarunasi (Luppov in Luppov et al., 1988).

Виды, установленные в роде Riasanella –
R. riasanitoides, R. plana, R. rausingi, R. olorizi
(Митта, 2011а) – сводятся оппонентами в сино-
нимию типового вида, R. rausingi, в первую оче-
редь вследствие их происхождения из одного уз-
кого интервала (конденсированных отложений)
одного местонахождения (Frau et al., 2021, с. 523).
В то же время коллегами признается самостоя-
тельность всех видов Subalpinites, найденных в
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том же интервале того же местонахождения –
S. krischtafowitschi, S. gruendeli, S. faurieformis и
S. remaneiformis (Митта, 2009б). Такая избиратель-
ность подходов, вероятно, объясняется различной
размерностью раковин: макроконхи рязанелл по
размерам сопоставимы с микроконхами субальпи-
нитов, а по изображениям крупноразмерных рако-
вин макроконхов последних оппонентам было
легче увидеть их явные отличия.

Коллеги сочли Transcaspiites tscheffkini (Мит-
та, 2018) младшим синонимом “Hoplites” michei-
cus Bogoslowsky, отнесенного ими к роду Mittaites.
В обсуждаемой статье приведены фотографии го-
лотипа вида Богословского (Frau et al., 2021,
рис. 7 A–C), сделанные без напыления и частич-
но “обгрызенные” в фотошопе (что не дает чита-
телю возможности полноценного визуального
сравнения этих двух видов), поэтому считаю необ-
ходимым привести новые фотографии (рис. 1).
Надо отметить, что, за исключением отдельных
случаев, рисунки в работе Н.А. Богословского
(1896) достаточно точны и гораздо информатив-
нее фотографий, приведенных коллегами.

Тасовать виды по разным близкородственным
родам можно бесконечно; автору представляется,
что это не имеет практического значения, тем бо-
лее при известном субъективизме понимания па-
леонтологических видов. Но в обсуждаемой рабо-
те без ревизии таксонов родовой группы на типо-
вом материале, происходящем преимущественно
из берриаса Ю.-В. Франции, отрицается принад-
лежность к ним целого ряда видов явно тетиче-
ского происхождения не только Восточно-Евро-
пейской (Центральной России и Польши), но и
Крымско-Кавказской палеобиогеографических
провинций.

Фрау с соавторами выделяют новое семейство
Riasanitidae, включающее в себя установленные
ранее роды Gechiceras Sakharov, Tauricoceras
Kvantaliani et Lyssenko (=Subriasanites Sazonova),
Riasanites Spath, Riasanella Mitta, Prorjasanites Sa-
zonova и новый род Mittaites Frau et al. Идея
обособления рязанитов и близких к ним родов в
таксон ранга семейства, что называется, давно
“носилась в воздухе”. Несколько десятилетий на-
зад в статье по новым видам крымских Tauricoc-
eras, исключительно в английской аннотации, без
всякого упоминания в тексте, было указано:
“A new subfamily Riasanitinae Kvantaliani et Lyssen-
ko is distinguished in the family Berriasellidae Spath”
(Кванталиани, Лысенко, 1982, с. 8). Конечно, по
правилам ICZN (1999) это название является no-
men nudum. Полагаю, что от установления этого
таксона советские исследователи отказались по
причине неясности происхождения и филогене-
тических связей рязанитов и родственных им ам-
монитов. Нет этой ясности и в обсуждаемой рабо-
те Фрау с соавторами.

В состав нового семейства Riasanitidae его ав-
торами включены и северокавказские таксоны
(Gechiceras), и крымские (Tauricoceras). В таком
случае ареал Riasanitidae охватывал акваторию
как минимум двух палеобиогеографических про-
винций (Восточно-Европейской и Крымско-
Кавказской), относящихся к разным надобла-
стям (соответственно, Бореальной и Тетиче-
ской). Следовательно, это не подходит под опре-
деление ареала Riasanitidae как “resctricted palaeo-
biogeographic distribution” (Frau et al., 2021, с. 515).

При обсуждении нового рода Mittaites коллеги
именуют его родственным по отношению к Ma-
zenoticeras: “… the type species Mazenoticeras brous-
sei (Mazenot, 1939) differs distinctly from the Russian
relatives …” (Frau et al., 2021, c. 526). Пояснение к
иллюстрации с репродукциями экземпляров, от-
несенных мною к роду Mazenoticeras, а оппонен-
тами – к Mittaites, начинается словами “Re-illus-
tration of Malbosiceras relatives …” (Frau et al., 2021,
рис. 6). Учитывая, что роды Malbosiceras Grigorie-
va и Mazenoticeras Nikolov относятся к сем. Neo-
comitidae, то и родственные им таксоны (как бы
они ни назывались), логичнее относить к тому же
семейству.

Авторы сомневаются в принадлежности Dal-
masiceras, описанных с Кавказа (Химшиашвили,
1976; Кванталиани, 1999) и из Крыма (Богданова,
Аркадьев, 1999), к этому роду, “… since they only
superficially match the type species D. dalmasi” (Frau
et al., 2021, с. 530). Но мы можем отличать палеон-
тологические виды лишь по внешним признакам,
и у разных видов одного рода должны быть и
сходство (по признакам родового ранга), и отли-
чия (видового ранга). Сходство и различия фран-

Рис. 1. Transcaspiites micheicus (Bogoslowsky, 1896), голо-
тип (по монотипии), Центральный научно-исследова-
тельский геолого-разведочный музей им. Ф.Н. Черны-
шева (ЦНИГР музей, С.-Петербург), № 63/623, фраг-
мокон: а – сбоку, б – с вентральной стороны;
Рязанская обл., Сапожковский р-н, берег р. Пожва
близ с. Михеи; рязанский ярус, зона Spasskensis. Мас-
штабная линейка 10 мм; фотографии выполнены
С.В. Багировым (ПИН РАН).

а б
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цузских и крымских Dalmasiceras обсуждались ав-
тором с покойным исследователем аммонитов
титона и берриаса Франции Ф. Чекка в 2004 г., и
мы пришли к единому мнению, что некоторые
виды, установленные Т.Н. Богдановой и В.В. Ар-
кадьевым, очень близки или даже тождественны
французским. Добавлю, что два новых вида Sub-
alpinites, описанные из Горного Крыма (Аркадьев
и др., 2012), очень близки к некоторым среднерус-
ским видам, отнесенным (Митта, 2009б) к тому
же роду.

Бросается в глаза, что оппоненты сравнивают
среднерусские и крымские виды исключительно
с типовыми видами родов. Да, конечно, здесь бу-
дут отличия – так и должно быть между видами
одного рода.

Основной целью статьи Фрау с соавторами яв-
ляется посеять сомнения в тетическом происхож-
дении обсуждаемых аммонитов (что следует уже
из ее названия, и неоднократно постулируется в
тексте). И неискушенному читателю, вероятно,
логичным видится предостережение коллег отно-
ситься с осторожностью к корреляции рязанских
отложений с разрезами берриаса типового района
(Frau et al., 2021, с. 534).

Действительно, 40 лет назад, при недостаточ-
ности наших знаний о разнообразии и таксоно-
мическом составе аммонитов рязанского яруса,
были сомнения в правильности предположений о
тетическом происхождении некоторых из них
(Donovan et al., 1981, c. 154). Но материал, полу-
ченный за последние два десятилетия, развеял
всякие сомнения.

Еще в XIX в. Н.П. Вишняков (Vischniakoff,
1878) превосходно проиллюстрировал на средне-
русском материале факт, что у аммонитов волж-
ского века полностью атрофировались специфи-
ческие устьевые выросты (ушки), присущие мик-
роконхам большинства юрских аммонитов, в т.ч.
Perisphinctoidea. Ушки отсутствуют у несомнен-
ных волжских перисфинктоидей – представите-
лей сем. Virgatitidae и Dorsoplanitidae, как и у по-
томков последних, сем. Craspeditidae. Краспеди-
тиды абсолютно доминируют в верхнем
подъярусе волжского яруса и рязанском ярусе бо-
реальных районов; раковины их микроконхов
имеют устьевые края со слабо выраженными вен-
тральным и боковыми выступами, но без ушек
(Герасимов, 1969; Митта, 1993, 2010; и др.). В то
же время, титон/берриасские Perisphinctoidea Те-
тической (Тетис-Панталасса) надобласти сохра-
нили хорошо выраженные ушки, как в Средизем-
номорской палеобиогеографической провинции,
так и в Крымско-Кавказской (Retowski, 1893; Ma-
zenot, 1939; Химшиашвили, 1976; и др.).

Несмотря на неблагоприятные обстановки
осадконакопления конденсированных отложе-
ний и редкость аммонитов хорошей сохранности,

из рязанского яруса Русской платформы известно
несколько экземпляров микроконхов с ушками;
изображен один из них – раковина Mazenoticeras
с хорошо сохранившимся ушком (Митта, 2011б,
рис. 4). Подобные находки неопровержимо сви-
детельствуют о тетическом происхождении части
аммонитов рязанского яруса. Впрочем, это под-
тверждают фактически и авторы обсуждаемой
статьи, декларируя широкое распространение ви-
да Riasanites rjasanensis (Nikitin), ареал которого,
согласно приведенной ими синонимии, занимал
обширные акватории не только Центральной
России и Польской низменности, но и несомнен-
ной периферии Тетис – Южного и Северного
Кавказа и Мангышлака. Но из тональности ста-
тьи вполне определенно складывается впечатле-
ние, что истинно тетическое происхождение ав-
торы признают исключительно за уроженцами
окраинной западной части Тетис, именуемой
Средиземноморской провинцией.

Ошибки коллег в современной географии я
предпочел бы считать опечатками. Но, кажется,
оппоненты имеют весьма слабое представление о
палеогеографии Северного полушария в домело-
вое время. За пять–шесть веков (в геологическом
исчислении) до берриаса, в позднем байосе (сред-
няя юра) северо-западной окраиной Тетис явля-
лись на юге обсуждаемой территории акватории
Кавказа и Прикаспия, а севернее – до централь-
ной части Русской платформы, от Среднего По-
волжья на востоке до Донбасса на западе (вклю-
чая сюда и бассейн р. Оки – типовой район ря-
занского яруса). Исследования последних двух
десятилетий позволили установить бореально-те-
тический экотон на рубеже байоса и бата в По-
волжье, в окрестностях Саратова. В итоге, благо-
даря находкам в одном разрезе высокоширотных
бореальных Arcticoceras (сем. Cardioceratidae) и
перитетических Oraniceras (сем. Parkinsoniidae),
удалось впервые сопоставить часть “бореального
бата” (Callomon, 1985) со стандартной западноев-
ропейской шкалой байоса и бата (Митта, Сель-
цер, 2002; Митта, 2009а; Митта и др., 2011; Mitta
et al., 2014, 2015).

События в тех или иных вариациях повторя-
ются не только в истории человечества, но и в
геологической истории. Возникновение бореаль-
но-тетического экотона на территории нынеш-
ней Центральной России на рубеже юры и мела,
как некое повторение событий на рубеже байос-
бата, считаю закономерным, исходя из геологи-
ческого строения и тектоники Русской платфор-
мы и прилегающих территорий С.-З. Тетис. Раз-
ница в возникновении этих бореально-тетиче-
ских экотонов лишь в направлении трансгрессии:
в начале бата инвазия аммонитов происходила с
севера на юг, а в начале берриаса – в противопо-
ложную сторону.
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Полагаю, что в настоящее время аммониты те-
тического (несомненно) происхождения рязан-
ского яруса Русской платформы являются един-
ственно достоверным инструментом для корреля-
ции вмещающих отложений с подразделениями
берриаса Средиземноморской провинции.

Предпринятая К. Фрау с соавторами попытка
пересмотра систематического состава аммонитов
тетического происхождения берриас/рязани Во-
сточно-Европейской и отчасти Крымско-Кав-
казской палеобиогеографических провинций
представляется интересной, но не вполне удач-
ной. Жаль, что коллеги не сочли нужным ознако-
миться с коллекциями аммонитов, доступными
для изучения в музеях Москвы и С.-Петербурга; в
этом случае выводы могли бы быть гораздо более
определенными и обоснованными.
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Ранее (Gao et al., 2019) нами было описано 10 нимф насекомого неясного положения Mesophthirus
engeli (Order incertae sedis) из бирманского (Мьянма) янтаря середины мела, сохранившихся на ча-
стично поврежденных перьях динозавров. Основываясь на характерных для эктопаразитов призна-
ках этих крохотных нимф, мы сделали вывод, что Mesophthirus engeli был древнейшим насекомым,
питавшимся перьями, и что питание покровами позвоночных возникло у насекомых в середине или
ранее середины мела, параллельно с радиацией оперенных динозавров, в т.ч. птиц. Д. Гримальди и
И. Веа (Grimaldi, Vea, 2021) усомнились в питании этих насекомых перьями и предположили, что
нимфы Mesophthirus engeli – это бродяжки (младшие нимфы) червецов, случайно попавшие на по-
врежденные перья. Д.Е. Щербаков (2022, этот номер), рецензируя предыдущую версию нашего от-
вета, согласился с критикой Гримальди и Веа (2021) и дополнил их аргументацию. Мы рассматри-
ваем здесь эти возражения.

Ключевые слова: Mesophthirus, бирманский янтарь, середина мела, питание перьями, эктопаразити-
ческие насекомые, ископаемые насекомые
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Наше исследование (Gao et al., 2019) нового
таксона Mesophthirus engeli из бирманского
(Мьянма) янтаря середины мела основано всего
на двух нимфальных стадиях, поэтому мы были
очень осторожны в отношении таксономическо-
го положения этих предположительно питавших-
ся перьями насекомых, и не отнесли их ни к одно-
му из известных отрядов насекомых. Mesophthi-
rus Gao et al. – это, безусловно, не настоящие
Mallophaga, и ожидать у них наиболее характер-

ные черты последних нет оснований. В частно-
сти, упоминаемые Д.Е. Щербаковым (2022, этот
номер) размеры яиц и ранних нимф могли оста-
ваться мелкими или даже еще уменьшиться, а
мощные приспособления к надежной фиксации
на перьях и волосах хозяина еще не развились.
Еще меньше оснований предполагать, что они
были столь же специализированы по хозяевам,
как современные пухоеды.
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Нимфы M. engeli Gao et al. (рис. 1), действи-
тельно, обнаруживают ряд морфологических
признаков, сходных с таковыми нимф и Coc-
coidea, и Phthiraptera (Price, Graham, 1997), такие
как маленькие глаза, короткие антенны с неболь-
шим числов коротких члеников, лапки с одним
коготком и малым числом члеников, бескрылое и
дорсовентрально уплощенное тело, короткие но-
ги и т.д., как это описано в нашей работе и пере-
числено Д. Гримальди и И. Веа (Grimaldi, Vea,
2021). В действительности эти признаки обычны
у разных эктопаразитических насекомых (Price
et al., 2003). Однако M. engeli легко отличим от
нимф червецов своей округло-четырехугольной
формой тела, а не почти правильно-овальной
(ср. Grimaldi, Vea, 2021: рис. 1a, 1b); явственными
границами между головой, передне-, средне и
заднегрудью, грудью и первым сегментом брюш-
ка (белые стрелки на рис. 1), в отличие от оваль-
ного, почти всегда без пережимов, тела у нимф
червецов (см. Grimaldi, Vea, 2021: рис. 1a и 1b).
Исключение составляют лишь самые низшие
червецы (некоторые Orthezioidea), но и для них
характерно такое же овальное тело с относитель-
но узкой головой и сбежистой вершиной брюш-
ка. Лапки с двумя длинными члениками (рис. 1,
черные стрелки), с когтевидным претарзом
(рис. 1, а, передняя лапка): лапки личинок и са-
мок червецов одночлениковые, редко двучлени-
ковые, с очень коротким базальным члеником.
Помимо хорошо заметных щетинок, трех на вер-
шине антенны и двух на претарзе, развиты по од-
ной очень тонкой и длинной щетинке на каждом
бедре (впервые обнаружены Щербаковым; чаще
видна соответствующая ямка на бедре, чем сама
щетинка) и гораздо более короткие щетинки на
вершине брюшка (рис. 1, синие стрелки). Для
большинства червецов, напротив, характерна па-
ра длинных щетинок на вершине брюшка. Две
последовательные стадии развития M. engeli
(рис. 1, а, б и 1, в, г, соответственно) различаются
очень четко и по размерам (длина тела 141–143 и
167–229 мкм соответственно; Gao et al., 2019,
табл. 1), и по форме тела (по мнению Щербакова,
у младших нимф голова подвернута и вершина
брюшка втянута), контур спереди и сзади вогну-
тый или прямой, а у старших нимф передний и
задний концы тела более расправлены и контур
округлен. У червецов первые две нимфальные
стадии различаются гораздо сильнее, а редко
встречающийся половой диморфизм бродяжек не
обнаруживает аналогии с двумя формами нимф
мезофтируса, поскольку диморфизм бродяжек
связан с расселительными адаптациями (Cook
et al., 2000), чего нет у нимф мезофтируса.

Некоторые замечания наших оппонентов
справедливы и очень важны. Нами был описан
грызущий ротовой аппарат Mesophthirus (Gao
et al., 2019, с. 2, рис. 2b, 3e). В действительности за

мандибулы и щупики нами было принято при-
хотливой формы затемнение, возможно вторич-
ной природы, вентрального щита мезофтируса
(рис. 2, стрелки): известная ошибка по причине
избыточного энтузиазма и недостаточной осто-
рожности в выводах. С другой стороны, Грималь-
ди и Веа, а за ними и Щербаков, находят у мезоф-
тируса типичный колюще-сосущий аппарат чер-
вецов и, в частности, стилеты, петлевидно
уложенные в специальной структуре, именуемой
крумена. По нашему мнению, они при этом со-
вершают такую же ошибку. То, что Гримальди и
Веа идентифицируют у мезофтируса как крумена
со стилетами, во-первых, прихотливо меняет
форму от особи к особи (рис. 1, а, б, г), что гораздо
более соответствует кишечнику, чем крумене,
во-вторых, ее содержимое извилисто, не склеро-
тизировано [слабо затемнено, кроме случая, ко-
гда две ветви петли налегают друг на друга
(рис. 1, а, б, г)]. Стилеты – это тонкие, гибкие, но
очень плотные нити, которые на просвет должны
быть очень четкими и лишь плавно изогнутыми, а
не извилистыми (ср. Grimaldi, Vea, 2021, рис. 1a),
чего совершенно нет у Mesophthirus. Очевидно, у
последних это просто кишечник, прослеживае-
мый примерно от уровня задней дорсальной гра-
ницы головы, если не еще ростральнее, делаю-
щий широкую петлю в брюшке (в его передней
половине на второй нимфальной стадии) и выхо-
дящий к анусу (ср. рис. 1, а, б, г; трассировано бе-
лой линией на рис. 3). А то, что Щербаков обозна-
чает как конечную петлю свернутых стилетов
(длинная стрелка на его рис. 2, а), соответствует
интерсегментальной границе, точно такой же,
как впереди, позади и слева от обозначенного
участка. Собственно ротовые части обнаружить у
Mesophthirus, к сожалению, не удается.

Наше ошибочное определение мандибул не
позволило правильно атрибутировать ускольз-
нувший от внимания склерит (Gao et al., 2019:
рис. 2а, 2c) и определить его границы. Вероятно,
это наличник (клипеус; менее вероятна его гомо-
логия с простернумом бескрылых сеноедов се-
мейства Liposcelididae, считающегося ближай-
шим к предкам пухоедов и вшей; см. напр. Nel
et al., 2005, рис. 5; Polilov, 2016, рис. 3.1, c, 3.4, c,
3.16, b). Наличник слабо выражен у младших
нимф (рис. 1, а, б), но четкий и плотный у стар-
ших (рис. 1, в, г). У младших нимф сквозь клипеус
просвечивает тенториум, подтверждающий, что
это именно клипеус. Дистальный край клипеуса
проходит впритык к переднему краю четко отгра-
ниченной (у старших нимф) поперечной пла-
стинки с боковыми тяжами вдоль заднего края
наличника по направлению к передним тазикам.
Это либо крупный, как у сеноедов, лабрум (у
Rhynchota лабрум всегда маленький, узкий;
Singh, 1971), или простернум. Правда, в падаю-
щем свете (рис. 1, в) он совершенно не выделяет-
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ся, так что нельзя исключить, что это вообще
внутренняя структура. В любом случае, попереч-
ная пластинка с широким прямым дистальным
краем не может быть рудиментом членистого хо-

ботка, тем более что “стилеты”, как их понимают
наши оппоненты, проходят сбоку этой пластин-
ки, а не по центру ее переднего края, т.е., не через
кончик хоботка, если это он.

Рис. 1. Mesophthirus engeli Gao, Shih, Rasnitsyn et Ren, 2019 из бирманского янтаря середины мела: а – паратип CNU-
MA2016005, б – паратип CNU-MA2016001, в – паратип CNU-MA2016010, г – голотип CNU-MA2016009; а, б – млад-
шие нимфы, в, г – нимфы следующего возраста; все в одном масштабе. Белые стрелки указывают границу головы, сег-
ментов груди и брюшка, черные – границы члеников лапки, синими помечены щетинки. Длина масштабной линейки
50 мкм.

ааа ббб

вв
гг
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Существует обширная литература о разных ти-
пах перьев настоящих птиц и оперенных динозав-
ров в бирманском янтаре (Xing et al., 2016a, b, 2017,
2019). Основываясь на чередующемся положении
бородок на стержне пера и бородочек на стержне
и бородках, мы считаем перья с Mesophthirus en-
geli принадлежавшими не-пеннарапторным це-
лурозаврам, известным из бирманского янтаря.

В коллекции нашей лаборатории (Key Labora-
tory of Insect Evolution and Environmental Changes,
College of Life Sciences, Capital Normal University,

Beijing, China) собрано множество перьев в бир-
манском янтаре. В ходе этого исследования, в по-
исках питающихся перьями членистоногих, мы
изучили более двух тыс. образцов янтаря с перья-
ми. Как указано в нашей статье (Gao et al., 2019),
было найдено только два пера в двух кусках янта-
ря (AMBER No. 01 и AMBER No. 02) с прицепив-
шимися к перьям насекомыми, и все эти 10 насе-
комых сходного строения были отнесены к M. en-
geli. Все остальные перья, изученные за последние
три года, были почти совершенно лишены повре-

Рис. 2. Mesophthirus engeli Gao, Shih, Rasnitsyn et Ren, 2019 из бирманского янтаря середины мела, паратип
CNU-MA2016010; слева в падающем свете, справа в проходящем, посередине – комбинация падающего и проходящего
освещения; стрелками показаны затемнения, первоначально принятые за челюсти. Длина масштабной линейки 0.1 мм.

Рис. 3. Mesophthirus engeli Gao, Shih, Rasnitsyn et Ren, 2019 из бирманского янтаря середины мела, голотип
CNU-MA2016009 (зеленый канал), кишечник (справа трассирован белым). Длина масштабной линейки 50 мкм.

а б
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ждений. Только перо в AMBER No. 01 с девятью
нимфами M. engeli несло повреждения (дыроч-
ки). Такие повреждения могли наносить какие-то
членистоногие. Действительно, M. engeli
No. CNU-MA2016006 (Gao et al., 2019, рис. 1g) и
CNU-MA2016007 (там же, рис. 1d) сохранились с
ногами и/или антеннами, зафиксированными на
бородочках, обломки пера найдены также под
No. CNU-MA2016001, вокруг головы No. CNU-
MA2016004 (там же, рис. 1c, красные стрелки) и
CNU-MA2016005 и вблизи No. CNU-MA2016008
(напр., Gao et al., 2019, рис. 1b, 1e, 1f, 1i). Микро-
скопический и более или менее стандартный раз-
мер отверстий в пере, затрагивающих только бо-
родочки, т.е., самые нежные элементы пера, ука-
зывают на очень мелкие размеры и избирательное
поведение виновника этих повреждений, и ис-
ключает их возникновение под действием слу-
чайных факторов или обычных кератофагов, как
это предполагает Щербаков (Щербаков, 2022,
с. 105). Это делает наиболее правдоподобным
предположение, что именно Mesophthirus был
виновником этих повреждений. Все эти данные
подтверждают, что описанные нами насекомые
сохранились in situ, и случайное их попадание на
перо представляется совершенно невероятным.
Более того, ничего подобного не было до сих пор
указано из бирманского янтаря, при том, что за
последние два десятилетия сотни опытных спе-
циалистов и любителей просмотрели миллионы
кусков янтаря и нашли там мириады крохотных
насекомых (в т.ч. множество червецов), пауков,
клещей, растений и т.п. В этих обстоятельствах
шансы получить в результате случайного совпа-
дения ДВА куска янтаря с ДЕСЯТЬЮ экземпля-
рами Mesophthirus на двух перьях, одно из кото-
рых с явными следами многочисленных харак-
терных повреждений, ниже любой мыслимой
вероятности.

Основываясь на этих соображениях и на на-
блюдаемых и документированных морфологиче-
ских признаках описанных нами нимф, мы счи-
таем, что Mesophthirus engeli не является бродяж-
кой червеца и не обнаруживает близкого родства
с Hemiptera. До получения нового материала,
прежде всего по взрослому насекомому, позволя-
ющего уточнить его положение в системе, M. en-
geli следует рассматривать как насекомое неясного
положения (Order incertae sedis), питавшееся перья-
ми и, возможно, близкое к корням паразитической
ветви сеноедообразных насекомых (Psocodea: Para-
sita), включающей пухоедов и вшей.

Авторы искренне благодарны Д.Е. Щербакову
(Палеонтологический ин-т им. А.А. Борисяка
РАН) за аргументированную критику первона-
чальной версии этой статьи и помощь в подборе
кокцидологической литературы, Р.А. Ракитову
(ПИН РАН) за важную информацию по строе-
нию современных червецов, А.А. Полилову

(Московский государственный университет
им. М.В. Ломоносова, биологический ф-т) и
Н.В. Голуб (Зоологический ин-т РАН) за кон-
сультации по морфологии сеноедов и помощь в
получении соответствующей литературы. Мы
признательны двум рецензентам за очень полез-
ные критические замечания.
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Reply to: “Insects with 100 Million-Year-Old Dinosaurfeathers are not Ectoparasites” 
and “Crawlers of the Scale Insect Mesophthirus (Homoptera Xylococcidae)

on Feathers in Burmese Amber—Wind Transport or Phoresy on Dinosaurs?”
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We described ten nymph specimens of insect, Mesophthirus engeli of order Incertae sedis, from the mid-Cre-
taceous Myanmar (Burmese) amber preserved with partially damaged dinosaur feathers. Based on the ecto-
parasitic morphological features of these tiny insect nymphs, we concluded that Mesophthirus engeli was the
earliest known feather-feeding insect and the integument-feeding behaviors of insects appeared during or be-
fore the mid-Cretaceous along with the radiations of feathered dinosaurs including birds. Grimaldi and Vea
raised some concerns about these feather-feeding insects and supposed that the nymphs of Mesophthirus en-
geli are crawlers of scale insects, nymphal stages of Coccoidea, coincidentally co-occurring with damaged
feathers. Shcherbakov (2022, this issue) have accepted and developed argumentation by Grimaldi and Vea
(2021). We would like to address their concerns here.

Keywords: Mesophthirus, Myanmar amber, mid-Cretaceous, feather-feeding, ectoparasitic insect, fossil
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Mesophthirus engeli Gao et al., 2019 (Mesophthiridae incerti ordinis), описанный как пероядный паразит
динозавров, был недавно переопределен как личинка раннего возраста примитивного червеца. У
мезофтируса нет специфических признаков сходства с пухоедами, хотя обитание на перьях должно
было наложить на паразитов сходный отпечаток. Изучение фотографий типовых экземпляров
M. engeli позволяет отнести подсемейство Mesophthirinae stat. nov. к архаичному современному се-
мейству Xylococcidae s.l. (известному с готерива) и сблизить с современными подсемействами Xylo-
coccinae и Stigmacoccinae. Медвяная роса ксилококцид – важный пищевой ресурс для птиц и других
древесных позвоночных. Подобно своим современным родичам, мезофтирины обитали под корой
деревьев и выделяли обильную медвяную росу. Ею, как и самими червецами, вполне могли питаться
ранние птицы и их предшественники – мелкие пернатые динозавры. Личинки 1-го возраста черве-
цов приспособлены к переносу ветром и форезии на насекомых и позвоночных, так что попадание
мезофтирусов на перья закономерно.

Ключевые слова: Sternorrhyncha, Coccomorpha, бродяжки, колюще-сосущие ротовые части, стилеты,
хетотаксия, фитофагия, Psocoptera, Mallophaga, сеноеды, пухоеды, паразитизм, птицы, деревья,
медвяная роса
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Т.-П. Гао и др. (Gao et al., 2019) описали Me-
sophthirus engeli Gao et al. (Mesophthiridae) как пе-
роядного паразита динозавров, сходного с сено-
едами и пухоедами, но неясного отрядного поло-
жения. Д. Гримальди и И. Веа (Grimaldi, Vea,
2021) показали, что мезофтирус – это нимфа ран-
него возраста (называемая бродяжкой, или про-
сто личинкой) примитивных червецов.

Рассмотрим доводы в пользу первой и второй
интерпретации, опираясь в том числе на ориги-
нальные фото мезофтирусов, любезно предостав-
ленные Тай-Пин Гао (Столичный педагогический
ун-т, Пекин), оригинальные снимки и консульта-
ции по морфологии современных червецов, полу-
ченные от Р.А. Ракитова (Палеонтологический
ин-т им. А.А. Борисяка РАН; ПИН) и Сан-Ан Ву

(Пекинский ун-т лесного хозяйства), и консуль-
тации по перьям птиц и динозавров, полученные
от Н.В. Зеленкова (ПИН РАН), за что я им весьма
признателен.

Будем сравнивать мезофтируса, с одной сторо-
ны, с бродяжками, а с другой – с пухоедами, по-
томками сеноедов Liposcelididae, перешедшими к
паразитизму на перьях и шерсти четвероногих.
Паразитизм на перепонке крыла летучих мышей
и птерозавров вызывает параллельные изменения
в неродственных группах (Пономаренко, 1976;
Щербаков, 2017). Обитание на перьях – не менее
специфический вариант паразитизма, который
тоже должен приводить к сходным преобразова-
ниям у паразитов. Значит, если мезофтирусы пе-
рогрызущи, то должны быть хоть в чем-то похожи

УДК 565.753:551.763
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на пухоедов, даже не будучи прямыми их род-
ственниками.

Нелишне напомнить, что пухоеды (Mallophaga)
теперь включаются в состав отряда вшей (Phthi-
raptera), куда относятся и всем известные парази-
ты человека. Червецы образуют инфраотряд Coc-
comorpha (щитовками именуются представители
одного из семейств этой группы) в подотряде Ster-
norrhyncha отряда равнокрылых (Homoptera, или
более широкой группы – полужесткокрылых, He-
miptera). В старину стерноринх называли расти-
тельными вшами (Phytophthires; Мордвилко
и др., 1910), по сходству этих малоподвижных
паразитов растений со вшами настоящими. И те,
и другие принадлежат к высшей группе Parane-
optera.

Мезофтирус был отнесен к эктопаразитам жи-
вотных по таким признакам, как бескрылое и дор-
совентрально уплощенное тело, маленькие глаза,
короткие усики, и короткие ноги с одним когот-
ком (Gao et al., 2019). Однако все эти черты прису-
щи и червецам – паразитам растений (Grimaldi,
Vea, 2021).

Размеры личинок мезофтируса чрезвычайно
мелкие, длина тела всего 0.14–0.23 мм – это поис-
тине живая пыль! Даже для бродяжек червецов
это очень малые размеры (столь же мелкие бро-
дяжки, например, у Steingelia Nasonov, 1908 из Xy-
lococcidae s.l.). Сидячие или малоподвижные сам-
ки червецов производят обильное потомство, ли-
чинки отрождаются в больших количествах,
очень мелкие, и у многих видов активно распро-
страняются с токами воздуха (см. Обсуждение).
Другое дело пухоеды: они приклеивают крупные
яйца (гниды), длиной 0.5 мм и более (Благове-
щенский, 1959), к перьям или волосам хозяина,
соответственно личинка вылупляется довольно
крупной. У сеноедов (липосцелидид и им подоб-
ных) яйца тоже более крупные, длиной не менее
0.3 мм (Kučerova, 2002). Таким образом, размеры
однозначно свидетельствуют в пользу кокцидной
интерпретации (Grimaldi, Vea, 2021).

Ротовые части мезофтирусов были описаны
как грызущие, с зазубренными мандибулами и
членистыми максиллярными щупиками (Gao
et al., 2019), но наличие таких мандибул и щупи-
ков не подтвердилось (Grimaldi, Vea, 2021). У пу-
хоедов ротовые органы грызущие, иногда колю-
ще-сосущие, но короткие, при сохранении общей
формы головы и тела (Clay, 1949). Если нет грызу-
щих мандибул – то значит, нет и оснований пред-
полагать для мезофтируса питание бородочками
перьев. Вместо этого на голотипе и некоторых па-
ратипах видны: 1) обширный клипеус (точнее,
клипеолабрум – Koteja, Liniowska, 1976) между
глазами и передними тазиками, 2) длинные тон-
кие колющие стилеты, заключенные в карман
(крумену) и образующие петлю в груди и брюшке,

и 3) небольшой лабиум (Grimaldi, Vea, 2021;
рис. 1). Кроме того, у паратипа CNU-MA2016001
различимы 4) склеротизованный тенториум
(внутренний скелет головы), две пары рук кото-
рого соединены с боковыми сторонами клипео-
лабрума, и 5) основания двух пар стилетов, ман-
дибулярных и максиллярных, и, видимо, даже
рычаги, на которых эти основания подвешены
(рис. 2). У червецов клипеолабрум вместе с тенто-
риумом, крыльями гипофаринкса и максилляр-
ными пластинками образует жесткое коробчатое
основание ротовых частей (тенториальную ко-
робку; Foldi, 1997b), которое, несмотря на значи-
тельную редукцию краниума, обеспечивает на-
дежную опору для пучка стилетов при проникно-
вении его в ткани растения. У мезофтируса
клипеолабрум большой и сильно склеротизован.
Стилеты мезофтируса чрезвычайно длинные,
примерно втрое длиннее тела, и во втянутом со-
стоянии средняя часть пучка стилетов образует
петлю, свернутую в спираль внутри крумены
(у голотипа спираль с двумя витками расположе-
на в горизонтальной плоскости, а у некоторых па-
ратипов – почти в вертикальной). Все перечис-
ленное вполне соответствует ротовому аппарату
личинок и самок червецов (самцы их не питают-
ся). Обнаруженное у мезофтируса строение сосу-
щего ротового аппарата присуще только червецам,
и уже оно одно, без анализа прочих признаков, одно-
значно свидетельствует о принадлежности данно-
го рода к этой группе равнокрылых.

Форма тела. Тело у мезофтирусов дорсовен-
трально уплощено, продолговатое, со слабыми
перетяжками между сегментами, несколько более
сильными между головой, грудью и брюшком –
однако эти перетяжки не всегда отчетливы
(ср. напр., правую и левую стороны паратипа
CNU-MA2016002; рис. 3, б), т.е. тело было до-
вольно мягким. Грудь длинная и широкая, перед-
негрудь большая, пары ног расставлены, а брюш-
ко короткое, так что задние тазики расположены
далеко за серединой длины тела. У пухоедов и их
предков, сеноедов липосцелидид, тело сужено в
области груди (особенно переднегруди), пары ног
сближены, брюшко длиннее и более или менее
расширено, голова отделена от груди отчетливым
сужением, а увеличенные виски вмещают жева-
тельную мускулатуру. У червецов грудь остается
широкой и переднегрудь велика, поскольку меж-
ду передними ногами располагается главная
часть сосущего ротового аппарата. Сама форма
тела мезофтирусов говорит о том, что эти насе-
комые были сосущими. Соотношение отделов тела
и расположение оснований ног вдоль его про-
дольной оси постоянны, тогда как степень выра-
женности перетяжек между сегментами и отдела-
ми тела может меняться – например, в микропре-
паратах прижатые покровным стеклом червецы
становятся более округлыми, чем были при жиз-
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Рис. 1. Mesophthirus engeli Gao et al., 2019, голотип CNU-MA2016009: а – исходное фото (оттенки серого; фото: Т.-П. Гао);
б – повышены контраст и резкость; в – прорисованы пучок стилетов и (пунктиром) их основания; бирманский янтарь
середины мела. Обозначения: cl – клипеолабрум, lb – лабиум. Длина масштабной линейки 50 мкм.
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Рис. 2. а, б – Mesophthirus engeli Gao et al., 2019, паратип CNU-MA2016001, бирманский янтарь середины мела (крас-
ный канал; фото: Т.-П. Гао): а – общий вид, б – ротовые части; в – Orthezia urticae (L., 1758), нимфа раннего возраста,
современная, отпрепарированное основание ротовых частей, вид сзади (красный канал; фото: Р.А. Ракитов). Обозна-
чения: короткие стрелки – границы клипеолабрума, двойная стрелка – темная линия поперек лапки; at – передняя
рука тенториума, cr – крумена с петлей стилетов, mdb – основание мандибулярного стилета, mdl – мандибулярный
рычаг, mxb – основание максиллярного стилета, mxl – максиллярный рычаг, pt – задняя рука тенториума, tb – мост
тенториума. Длина масштабной линейки 50 (а), 100 мкм (в).
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ни, а при подготовке к СЭМ нимфы одного воз-
раста ссыхаются в различной степени (рис. 4). По
форме тела мезофтирусы более всего похожи на
бродяжек из раннемелового ливанского янтаря,
особенно на ?Palaeosteingelia Koteja et Azar, имею-
щую намек на шею и талию (Koteja, Azar, 2008).

Глаза мезофтирусов из одного омматидия
(Grimaldi, Vea, 2021), выступающие, как и у мно-
гих современных бродяжек.

Усики мезофтирусов довольно длинные (при-
мерно равны ширине головы), из шести(?) члени-
ков неравной длины; последний членик равен
двум предыдущим, поперечно морщинистый и не-
сет на вершине специализированные щетинки –
две длинных и одну более короткую, как у неко-
торых червецов (Grimaldi, Vea, 2021). У пухоедов
усики короче, их последний членик не столь
удлинен, без длинных щетинок.

Ноги мезофтирусов довольно длинные (при-
мерно 1/2 длины тела), без расширенных или
иначе модифицированных члеников, оканчива-

ются единственным коготком, при основании ко-
торого отходит пара длинных головчатых щети-
нок, характерных для червецов (Grimaldi, Vea,
2021). Предполагалось, что эти щетинки вместе с
щетинками антенн помогали мезофтирусам дер-
жаться на перьях (Gao et al., 2019). Пухоеды для
фиксации на хозяине приобрели мощные манди-
булярные или ножные зажимы, различного стро-
ения в разных группах; головчатых щетинок у пу-
хоедов нет. Ноги пухоедов укорочены (много ко-
роче 1/2 длины тела), обычно с расширенными
сегментами (хотя бы бедрами), цепкие, с 1- или
2-члениковой лапкой и двумя коготками, а если
коготок один, то он равен лапке по длине и при-
жимается к отросткам голени, или же укорочен и
вся когтевидная лапка прижимается к вертлугу
(Благовещенский, 1959).

Щетинки. Вопреки утверждению о том, что у
мезофтирусов щетинки есть только на вершинах
усиков и лапок (Gao et al., 2019), у них развиты
также чрезвычайно длинные торчащие щетинки
на дорсальной стороне бедра перед вершиной,

Рис. 3. Mesophthirus engeli Gao et al., 2019, паратипы (фото: Т.-П. Гао): а – CNU-MA2016005; б – CNU-MA2016002; в –
CNU-MA2016003; стрелки: длинные – бедренные щетинки и головчатые щетинки при основании коготка, короткие –
щетинки на вершине брюшка и на лапках, двойные – темная линия поперек лапки; бирманский янтарь середины ме-
ла. Длина масштабной линейки 50 мкм.
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Рис. 4. Orthezia urticae (L., 1758), нимфы раннего возраста, современные (собраны в спирт, очищены от воска ультра-
звуком, обезвожены в растворах этанола возрастающей концентрации вплоть до 100%, обработаны гексаметилдиси-
лазаном, напылены золотом; фото: Р.А. Ракитов), СЭМ (SE): а, б – вид сверху, в – снизу. Длина масштабной линейки
200 мкм.

а б в

равные по длине самому бедру, и довольно корот-
кие щетинки в средней части лапки и на вершине
брюшка, сидящие в отчетливых углублениях; эти
углубления видны даже тогда, когда сами щетин-
ки неразличимы (рис. 3). Эти щетинки также на-
ходят свои соответствия у червецов. Современ-
ные бродяжки путешествуют вместе с ветром, ис-
пользуя очень длинные щетинки на вершине
брюшка (иногда еще и на усиках) или восковые
нити (Hanks, Denno, 1998). Крошечные бродяжки
мезофтируса могли использовать для этой цели
шесть длиннющих бедренных щетинок, расста-
вив их во все стороны подобно лучам снежинки.

Расчленение лапки мезофтируса интерпрети-
ровалось по-разному. Исходно лапка описана как
3-члениковая с длинным 1-м члеником (Gao
et al., 2019), поскольку коготок голотипа был
ошибочно принят за 3-й сегмент, а теперь авторы
таксона считают лапку 2-члениковой (Гао и др.,
2022; этот номер). Альтернативное мнение – все
лапки 1-члениковые, как у червецов (Grimaldi,
Vea, 2021). В действительности у многих самцов и
некоторых самок червецов лапки 2-члениковые с
очень коротким первым члеником (Lobdell, 1937).
В литературе удалось обнаружить рисунки черве-
цов, где изображены 2-члениковые лапки с не-
укороченным первым члеником: бродяжка Cy-
clolecanium hyperbaterum Morrison (Morrison,
1929, рис. 9: передние и средние лапки, а задние
при этом 1-члениковые) и самки Mesolecanium
inquilinum Morrison, Saissetia auriculata Morrison
(Morrison, 1929, рис. 2, 8), Acanthococcus azaleae
(Comstock), Phenacoccus acericola King и Toumey-
ella liriodendri (Gmelin) (Dietz, Morrison, 1916,
с. 223, 225, 250). Хотя в тексте эти отклонения от

нормы не упомянуты и могут быть не более чем
индивидуальными аберрациями, к данной ин-
формации надо отнестись со всем вниманием,
поскольку Р. Снодграсс, превосходный рисо-
вальщик и впоследствии великий морфолог насе-
комых, делавший рисунки для работы 1916 г., не
стал бы изображать то, чего не видит. На некото-
рых лапках некоторых паратипов мезофтируса
видна темная поперечная линия, делящая лапку
примерно пополам (рис. 2, а; 3, а). Может быть,
расчленение лапок в данном случае варьировало,
как это иногда бывает у червецов. Возможно так-
же, что за границу члеников лапки мы ошибочно
принимаем щетинку, почти поперечно налегаю-
щую на лапку, подобно тому, как изображено для
некоторых червецов (Борхсениус, 1957, рис. 71).

Дыхальца. У мезофтируса описаны дыхальца
на средне- и заднегруди и брюшных сегментах
(включая 1-й и 2-й; Gao et al., 2019). Альтернатив-
ное мнение – это не дыхальца, а маленькие ще-
тинконосные склериты, развитые у многих чер-
вецов (Grimaldi, Vea, 2021). Более вероятно, что
эти образования представляют собой дыхальца с
увеличенным атриумом, несущим поры, как у
бродяжек Xylococcinae (см. ниже; Morrison, 1928,
рис. 5).

Изменчивость в типовой серии Mesophthirus en-
geli. 10 экз. мезофтируса при описании были раз-
делены на две группы (отличающиеся по разме-
рам, форме головы, последнего членика усиков и
брюшка), интерпретированные как два последо-
вательных нимфальных возраста (Gao et al., 2019).
Различия между этими группами по большей ча-
сти можно отнести на счет разного характера со-
хранности: брюшко и конечности вздуты или
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ссохлись, конец брюшка и голова выпячены или
подогнуты. Особенно сильно вздут голотип, име-
ющий наибольшую длину: между сегментами
брюшка видны широкие мембраны, а передние
тазики отодвинуты от средних. Вероятно, две эти
группы бродяжек представляют личинок одного
и того же (1-го) возраста, но разного пола, при
этом более мелкие и к тому же ссохшиеся экзем-
пляры – это личинки самцов (см. ниже). Необы-
чайно сильный половой диморфизм червецов
(крылатые непитающиеся самцы и личинкопо-
добные самки) нередко начинает проявляться
уже в 1-м возрасте, иногда затрагивая не только
размеры, но и форму тела, относительную длину
ног и усиков, развитие щетинок и специализиро-
ванных кожных желез (Cook et al., 2000).

Возрастной состав типовой серии. Показатель-
но, что все известные экземпляры мезофтируса –
личинки 1-го возраста. Такой состав янтарной
выборки хорошо согласуется с репродуктивной
биологией червецов (массовый выход мелких ли-
чинок из многочисленных яиц в яйцевом мешке)
и не вяжется с таковой пухоедов – при откладке
крупных яиц поодиночке или небольшими груп-
пами должны были захораниваться вместе ли-
чинки разных возрастов, а уж если в янтарь попа-
ла целая группа молодых личинок, то почти на-
верняка на этом же пере должны были быть и
яйца.

Таким, образом, все особенности мезофтируса
говорят о том, что это личинка червеца 1-го воз-
раста, и нет никаких специфических признаков
сходства его с пухоедами – единственными насе-
комыми, живущими на перьях. А червецы пара-
зитами животных не бывают.

Систематическое положение. Бродяжки редко
привлекают внимание палеоэнтомологов и по-
дробно описаны только в статьях Я. Котейи
(Koteja, 1988a, 1988b, 1998, 2000, 2008; Koteja,
Azar, 2008), хотя в янтарях они довольно много-
численны (более 10% экз. янтарных червецов:
Koteja, 1998). Поэтому бродяжки недоучитывают-
ся в янтарных коллекциях, даже как сининклю-
зы, а одиночных мезофтирусов из-за их чрезвы-
чайно мелких размеров могут просто не замечать.
Видимые на фотографиях признаки позволяют
уточнить систематическое положение и рекон-
струировать образ жизни мезофтируса, объяс-
нить попадание бродяжек на перья и выдвинуть
интересные предположения относительно образа
жизни мелких пернатых динозавров середины
мела.

О Т Р Я Д HOMOPTERA

И Н Ф Р А О Т Р Я Д COCCOMORPHA

Coccidomorpha: Heslop-Harrison, 1952, с. 688.

Coccomorpha: Родендорф, 1962, с. 8.

Н А Д С Е М Е Й С Т В О ORTHEZIOIDEA AMYOT 
ET SERVILLE, 1843 (=ARCHAEOCOCCOIDEA 

BODENHEIMER, 1952)
СЕМЕЙСТВО XYLOCOCCIDAE PERGANDE, 1898, S.L.

С о с т а в. Подсемейства Xylococcinae Pergan-
de, 1898; Kuwaniinae MacGillivray, 1921; Matsucoc-
cinae Morrison, 1927; Steingeliinae Morrison, 1927;
Stigmacoccinae Morrison, 1927; Pityococcinae
McKenzie, 1942; Mesophthirinae Gao, Shih, Rasnit-
syn et Ren, 2019, stat. nov. (см. Обсуждение).

ПОДСЕМЕЙСТВО MESOPHTHIRINAE GAO, SHIH, 
RASNITSYN ET REN, 2019, STAT. NOV.

Т и п о в о й  р о д – Mesophthirus Gao, Shih,
Rasnitsyn et Ren, 2019.

П е р е с м о т р е н н ы й  д и а г н о з. Личинка
1-го возраста. Усики длинные, последний членик
удлинен. Бедро перед вершиной сверху с очень
длинной щетинкой; при основании коготка две
длинные головчатые щетинки. Хвостовые щетин-
ки довольно короткие; анальное отверстие на
вершине брюшка.

С о с т а в. Типовой род.

С р а в н е н и е. Сходно с подсемейством Xylo-
coccinae (включающим два современных рода,
Xylococcus Loew, 1882 и Xylococculus Morrison,
1927, и раннемеловой род Baisococcus Koteja,
1989), отличается более длинными усиками с бо-
лее вытянутым вершинным члеником и наличи-
ем чрезвычайно длинной щетинки на ноге ди-
стальнее вертлуга. По этим признакам напомина-
ет подсемейство Stigmacoccinae, однако у
личинок последнего нет длинных головчатых ще-
тинок при основании коготка, развита пара длин-
ных хвостовых щетинок и анальное отверстие
смещено на спинную сторону.

Род Mesophthirus Gao, Shih, Rasnitsyn et Ren, 2019

Mesophthirus: Gao et al., 2019, c. 2.

Т и п о в о й  в и д – Mesophthirus engeli Gao,
Shih, Rasnitsyn et Ren, 2019; бирманский янтарь
середины мела.

П е р е с м о т р е н н ы й  д и а г н о з. Личинки
1-го возраста. Очень мелкие, длина тела менее
0.25 мм. Тело продолговатое, с перетяжками меж-
ду сегментами. Усики расставлены, длинные
(длиннее ширины головы), 6-члениковые, по-
следний членик удлинен (не короче двух преды-
дущих), поперечно морщинистый, на вершине с
двумя длинными и одной более короткой щетин-
кой. Клипеолабрум с прилежащими структурами
очень большой, более 1/2 ширины головы, захо-
дит далеко за передние тазики. Стилеты очень
длинные, примерно втрое длиннее тела, крумена
заходит за середину брюшка, пучок стилетов в
ней образует петлю, свернутую в плоскую спи-
раль с несколькими витками. Лабиум очень ко-
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роткий, отходит между средними тазиками, на-
правлен вниз. Ноги длинные, длиннее ширины
груди; бедро перед вершиной сверху с очень
длинной торчащей щетинкой, равной бедру по
длине; лапка примерно равна голени, 1-членико-
вая (у некоторых экземпляров на некоторых но-
гах выглядит 2-члениковой, но это может быть
артефактом), с короткими щетинками; коготок
простой, тонкий, изогнутый, примерно равен
1/2 лапки, при основании с двумя головчатыми
щетинками, намного превышающими длину ко-
готка. Брюшко короткое, два последних сегмента
более склеротизованы, на вершине закруглено и с
довольно короткими хвостовыми щетинками;
анальное отверстие расположено апикально. Ды-
хальца развиты на 1–8-м брюшных сегментах,
увеличены (вероятно, с порами в атриуме).

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.

ОБСУЖДЕНИЕ

Объем и систематическое положение семейства
Xylococcidae. Подсемейство Xylococcinae было
установлено в семействе Coccidae для родов Xylo-
coccus Loew, 1882 и Coelostoma Maskell, 1880 (сей-
час Coelostomidia Cockerell, 1900) (Hubbard, Pergan-
de, 1898). Т. Кокерелл (Cockerell, 1899) рассматривал
эту группу как трибу в Margarodinae s.str. и включал
в нее Callipappus Guérin-Méneville, 1841. Затем
подсемейство Xylococcinae было принято в рас-
ширенном объеме (включая трибы Stigmacoccini
и Matsucoccini) в составе Margarodidae s.l. (Morri-
son, 1927). Впоследствии ранг подсемейства был
повышен до семейства (Zahradník, 1959), как и у
прочих подсемейств Margarodidae s.l. Эта точка
зрения, поддержанная различиями в строении
самцов, получила развитие в работах по ископае-
мым червецам (см. Vea, Grimaldi, 2015), так что
Margarodidae s.l. были разбиты на 11 семейств, в
основном олиготипных. И.А. Гаврилов-Зимин
(Gavrilov-Zimin, 2018) восстановил Margarodidae s.l.,
объединив шесть из этих 11 семейств (в ранге
триб) в подсемействе Xylococcinae s.l., и еще три –
в Callipappinae s.l. В настоящей статье принят про-
межуточный вариант системы, с Xylococcidae s.l. и
Callipappidae s.l. в ранге семейств. К семейству
Xylococcidae s.l. следует отнести также Mesophthi-
rinae и, вероятно, еще несколько ископаемых
групп, известных по самцам.

Xylococcidae s.l. – одна из самых примитивных
групп червецов. Подсемейства Xylococcinae и
Matsucoccinae известны, начиная с раннего мела
(по крылатым самцам; Vea, Grimaldi, 2015). Род
Stigmacoccus Hempel, 1900 стоит первым по по-
рядку в классификации маргародид Г. Моррисо-
на (Morrison, 1928) и образует самую базальную
ветвь на одной из кладограмм червецов (Foldi,
1997a).

Систематическое положение и ранг Mesophthiri-
nae. По устройству сосущего ротового аппарата и
всем остальным признакам Mesophthirus несо-
мненно является личинкой (нимфой) червеца
1-го возраста (см. выше). По полному набору
брюшных дыхалец, отсутствию длинных хвосто-
вых щетинок, длинным усикам и ногам этот род
относится к археококкоидам (Orthezioidea). По
строению глаз и усиков Mesophthirus напоминает
Ortheziidae (Grimaldi, Vea, 2021), однако у личи-
нок последних клипеолабрум короткий, стилеты
гораздо короче, лабиум крепится между передни-
ми тазиками, длинная щетинка на вершине усика
бывает только одна, а анальное отверстие сдвину-
то на спинную сторону и окружено кольцом ще-
тинок. Mesophthirus сходен с типовым подсемей-
ством семейства Xylococcidae s.l. по очень длин-
ному клипеолабруму, очень короткому лабиуму,
отходящему между средними тазиками, очень
длинным стилетам, петля которых свернута в не-
сколько витков внутри тела, двум длинным ще-
тинкам на вершине усика, длинным ногам, нали-
чию при основании коготка двух головчатых ще-
тинок, превосходящих его по длине, и восьми
парам увеличенных брюшных дыхалец. Mesoph-
thirus отличается от Xylococcinae только более
длинными усиками с длинным вершинным чле-
ником и наличием очень длинной щетинки на
ноге дистальнее вертлуга, и по этим признакам
напоминает близкое монотипное подсемейство
Stigmacoccinae (хотя у Stigmacoccus щетинка раз-
вита не на вершине бедра, а на вершине голени).
Хвостовые щетинки Mesophthirus на некоторых
экземплярах выглядят очень короткими (три па-
ры? – паратип CNU-MA2016004; Gao et al., 2019,
suppl. fig. 2a), как у Xylococculus macrocarpae
(Coleman, 1908) (см. Gill, 1993) и у некоторых Ku-
waniinae (Neosteingelia Morrison, 1927), у других они
слегка удлинены (паратипы CNU-MA2016002,
CNU-MA2016005; рис. 3, а, б), как у большинства
Xylococcinae. У некоторых представителей близ-
кого семейства Callipappidae s.l. (включая Coe-
lostomidiinae Morrison, 1927 и Cryptokermesinae
Foldi et Gullan, 2014, stat. nov.) тоже бывают очень
короткие хвостовые щетинки (у Marchalina Vays-
sière, 1923, Coelostomidiinae) или длинная щетин-
ка на бедре [при основании, у Platycoelostoma
compressum (Maskell, 1892), Callipappinae]. Очень
короткие хвостовые щетинки встречаются и у
бродяжек неококкоидов, например, Puto Signo-
ret, 1876 (подрод Ceroputo Šulc, 1898) (Leonardi,
1920). По признакам личинки семейство Mesoph-
thiridae заслуживает не более чем ранга подсемей-
ства в семействе Xylococcidae s.l., а незначитель-
ность отличий Mesophthirus от Xylococcus наводит
на мысль о возможной синонимии соответствую-
щих подсемейств.

Котейя (Koteja, 2008) объединял Xylococcidae
s.str. и родственных им Matsucoccidae, Kuwanii-
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dae, Callipappidae s.str., Margarodidae s.str., Orthe-
ziidae и еще пять вымерших семейств, описанных
им по самцам из эоценовых янтарей, в нефор-
мальную группу, для которой характерны фасе-
точные глаза и пучок восковых нитей на вершине
брюшка самца. Среди меловых семейств такая
комбинация признаков свойственна Jersicocci-
dae, Hammanococcidae и Kozariidae (Koteja, 2000;
Koteja, Azar, 2008; Vea, Grimaldi, 2015). Из них
только Kozariidae из бирманского янтаря напо-
минают ксилококцид (а именно Matsucoccinae) и
сходны с Mesophthirus по чрезвычайно мелким
размерам (длина тела самца 1.02–1.13 мм) и нали-
чию двух длинных головчатых щетинок при осно-
вании коготка. Таким образом, подсемейство
Mesophthirinae может оказаться синонимом Xylo-
coccinae или Kozariidae.

Биология Xylococcidae, в том числе Mesophthiri-
nae. Червецы почти всех семейств (кроме Diaspi-
didae) питаются соком флоэмы и выделяют из
анального отверстия медвяную росу (Kunkel,
1997). Питание медвяной росой червецов отмече-
но для разнообразных насекомых, а также пау-
ков, птиц, ящериц, сумчатых, летучих мышей и
грызунов, особенно в тропиках и южном полуша-
рии (Grandi, 1951; Smith, 1982; Gaze, Clout, 1983;
Roberts, Seabrook, 1989; Taylor, Foster 1996; Latta
et al., 2001; Towns, 2002; Teixeira, Azevedo, 2013).
Библейская манна, которой сорок лет питались
сыны Израиля в пустыне – застывшая медвяная
роса червецов (Shemesh, 2021). Хорошо известно
питание муравьев медвяной росой тлей, но тли –
преимущественно севернополушарная группа
(Heie, 2013; Perkovsky, Wegierek, 2018), а в южном
полушарии столь же обычны подобные взаимоот-
ношения между червецами, с одной стороны, и
насекомыми, птицами и прочими мелкими дре-
весными позвоночными, с другой.

Особенно длинные стилеты бывают у бродя-
жек червецов, связанных с древесными растения-
ми (Gullan, Cook, 2001). Чрезвычайно длинные
стилеты Mesophthirus в несколько раз превышают
длину тела, что свидетельствует о жизни на дере-
вьях, но не на дереве-источнике бирманского ян-
таря (вероятно, Agathis из Araucariaceae; Poinar
et al., 2007), поскольку мезофтирусы в бирмите
довольно редки. Современные Xylococcidae и
Coelostomidiinae связаны с древесными растения-
ми, как хвойными, так и покрытосеменными,
среди последних с такими древними, известными
с мела группами как Nothofagus, Fagaceae, Betula-
ceae, Platanaceae, Fabaceae и др. (García Morales
et al., 2016). Середина мела была временем бурной
диверсификации цветковых и появления их со-
временных семейств (Liu et al., 2018). В бирмите
найдены цветки, отнесенные к Cunoniaceae,
Rhamnaceae и близкие к Atherospermataceae
(Poinar et al., 2020, 2021; Wang et al., 2021), а также
хвойные семейства Cupressaceae (Shi et al., 2012) –

с этими семействами связаны и некоторые совре-
менные целостомидиины и ксилококцины.

Сидячие питающиеся стадии развития Xylo-
coccus, Stigmacoccus и подобных им червецов жи-
вут под корой и выделяют обильную медвяную
росу через длинную восковую анальную трубоч-
ку, возвышающуюся над корой на несколько сан-
тиметров. Эти червецы могут достигать очень вы-
сокой численности, и кора бывает покрыта их
трубочками словно шерстью, так что индейцы
должны были отправляться за 60 миль от оз. Верх-
нее за берестой для каноэ, поскольку вокруг озера
береста вся была испорчена Xylococculus betulae
(Hubbard, Pergande, 1898). Продукция медвяной
росы такими червецами очень велика и у Stigma-
coccus может достигать 70 тыс. л на гектар за год
(Martins-Mansani et al., 2021). Избыток этой мед-
вяной росы служит питательным субстратом для
развития на коре деревьев сажистых грибков, ко-
торыми питаются некоторые жуки, например,
мезозойские реликты Cyclaxyridae, известные из
Новой Зеландии, и эоценовых и бирманского ян-
тарей, что свидетельствует о меловом возрасте та-
ких трофических ассоциаций (Gimmel et al.,
2019).

Медвяная роса ксилококцид и целостомиди-
ин, особенно в малокормный сезон, является
критически важным пищевым ресурсом для гек-
конов и десятков видов птиц разного размера, от
трехграммового колибри в Бразилии до полуки-
лограммового новозеландского попугая (Köster,
Stoewesand, 1973; Beggs, Wilson, 1991; Gardner-
Gee, Beggs, 2010; Lara et al., 2011), и эти птицы за-
щищают деревья, заселенные червецами (Reich-
holf, Reichholf, 1973; Greenberg et al., 1993;
Gamper, Koptur, 2010). Некоторые птицы, напри-
мер, дятлы, активно питаются также и самими
ксилококцидами (Kilham, 1970). Поскольку Xylo-
coccidae уже в мелу приобрели все характерные
для них черты и должны были выделять обильную
медвяную росу, надо полагать, что она представ-
ляла собой важный пищевой ресурс и для мело-
вых птиц и их предшественников – разнообраз-
ных мелких пернатых динозавров, населявших
бирманский янтарный лес (Xing et al., 2020).

Тафономия. Авторы рода Mesophthirus выдви-
гают как чуть ли не самый важный аргумент в
пользу паразитизма этих насекомых нахождение
их на перьях и рядом с перьями динозавров, при-
чем в одном из двух кусков янтаря заключено де-
вять экз. вместе с пером, имеющим микроскопи-
ческие проедания (Gao et al., 2019). Сторонники
кокцидной интерпретации объяснили это про-
стым совпадением, а повреждение приписали ли-
чинкам кожеедов, погрызшим выпавшее перо на
земле или в гнезде (Grimaldi, Vea, 2021). Тафоно-
мия порой укладывает в один кусок янтаря созда-
ний, диаметрально противоположных по образу
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жизни, например, летающих насекомых вместе с
водными и даже морскими беспозвоночными
(Yu et al., 2019). Но в случае с личинками черве-
цов, летающими по воздуху, в том числе и на пти-
цах, нет нужды предполагать столь чудесное сте-
чение обстоятельств.

Перенос ветром – наиболее вероятная причина
попадания мезофтирусов вдевятером на одно пе-
ро. Самки почти всех червецов и некоторых се-
мейств тлей ведут сидячий или малоподвижный
образ жизни, а функция расселения перешла к их
личинкам первого возраста, называемым бро-
дяжками. Бродяжки многих видов червецов, в
том числе Xylococcidae s.l., не найдя подходящего
места для питания на родном растении, отправ-
ляются в путешествие с токами воздуха (Stephens,
Aylor, 1978; Greathead, 1997). У видов червецов,
практикующих воздухоплавание, бродяжки соби-
раются на концах веточек и колючках и встают на
задние лапки, чтобы быть унесенными ветром
(Washburn, Washburn, 1984; Hanks, Denno, 1998).
Крайне малые даже для бродяжек размеры личи-
нок мезофтируса и чрезвычайно длинные бедрен-
ные щетинки были именно приспособлением для
воздушного транспорта.

Мезофтирусы в янтарном лесу могли скучить-
ся на зацепившемся за кору и трепещущем на вет-
ру пере и потом путешествовать на нем от одного
ствола к другому, как на ковре-самолете. После
полета на прилипшем к натеку смолы пере неко-
торые бродяжки (в первую очередь, более мелкие
личинки самцов) успели погибнуть от истощения
и ссохлись, а остальные были залиты заживо сле-
дующим потоком смолы и сохранились в янтаре с
брюшком естественной формы или даже взду-
тым, как у голотипа. Что же касается крошечных
кружевных выгрызов (0.2–0.3 мм в поперечнике)
на бородочках упомянутого пера, то столь фили-
гранная работа не могла быть произведена на
шустром теплокровном животном насекомыми,
не имеющими надежных приспособлений для
фиксации на его перьях. Напротив, перо, упав-
шее на землю или застрявшее в трещине коры,
неспециализированные сапрофаги (напр., ли-
чинки жуков) могли не спеша выедать сколь угод-
но ажурным образом. Сам характер повреждений
указывает на то, что они были нанесены на перо,
потерянное хозяином.

Форезия. Помимо ветра, “большое значение в
расселении кокцид имеют также… другие насеко-
мые, птицы и прочие животные, переносящие
личинок-бродяжек на своей поверхности” (Борх-
сениус, 1950, с. 13). Такая транспортировка назы-
вается форезией (Reynolds et al., 2015). Отмечен
перенос бродяжек червецов и тлей-хермесов на-
секомыми, пауками, млекопитающими и птица-
ми (Cockerell, Bueker, 1930; Stephens, Aylor, 1978;
Washburn, Frankie, 1981; McClure, 1990; Poinar,

2004; Russo et al., 2016). Расширенные вершины
головчатых щетинок лапки – это микроскопиче-
ские присоски, такие же, как у клещиков, форе-
зирующих на насекомых, а вставание на цыпочки
бродяжек, готовящихся подняться в воздух, в точ-
ности соответствует позе этих клещиков, поджи-
дающих переносчика (Magsig-Castillo et al., 2010).

Неспецифичность насекомого к позвоночному.
Мезофтирусы были обнаружены на двух малень-
ких (12–14 мм) перьях различного строения, ин-
терпретированных как принадлежащие двум
разным группам пернатых динозавров (не-пен-
нарапторные целурозавры и пеннарапторные
динозавры), поэтому для мезофтируса предпо-
лагался широкий круг хозяев (Gao et al., 2019).
Это важное отличие от пухоедов (известных своей
узкой специфичностью к хозяину), но оно хоро-
шо согласуется с предположением о форезии, для
которой существенны небольшие размеры и опе-
ренность переносчика, а не его систематическое
положение. Нужно добавить, что различать ран-
них птиц и близких к ним динозавров по перьям,
если это не какие-то необычные виды перьев, по-
ка не получается (Lefèvre et al., 2020; O’Connor,
2020; Н.В. Зеленков, личн. сообщ.).

Таким образом, находки бродяжек червецов-
мезофтирусов на перьях неудивительны, хотя и
не имеют ничего общего с паразитизмом. Перо с
девятью бродяжками и ажурными повреждения-
ми носил ветер, а перо с одной бродяжкой может
оказаться свидетельством форезии личинок чер-
вецов на мелких древесных пернатых динозаврах
или архаичных птицах. В случае питания медвя-
ной росой и самими червецами-мезофтирусами
динозавры и ранние птицы могли на своем опере-
нии переносить бродяжек на еще не заселенные
ими деревья. По всей видимости, несмотря на
многочисленные различия в строении, некото-
рые нептичьи динозавры по своему образу жизни
были не столь далеки от птиц, этих динозавров
современности.
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Crawlers of the Scale Insect Mesophthirus (Homoptera Xylococcidae) on Feathers
in Burmese Amber—Wind Transport or Phoresy on Dinosaurs?

D. E. Shcherbakov
Borissiak Palaeontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Mesophthirus engeli (Mesophthiridae incerti ordinis), described as a feather-feeding parasite of dinosaurs, has
recently been reinterpreted as the early instar larva of a primitive scale insect. Mesophthirus has no specific
similarities to chewing lice, although the life on feathers should have modify the parasites in a similar way.
Based on re-examination of photographs of the type specimens of M. engeli, the subfamily Mesophthirinae
stat. nov. is assigned to the archaic extant family Xylococcidae s.l. (recorded since Hauterivian), next to the
extant subfamilies Xylococcinae and Stigmacoccinae. Xylococcid honeydew is an important food resource for
birds and other arboreal vertebrates. Like their modern relatives, Mesophthirinae lived under the bark of trees
and produced copious honeydew. Early birds and their precursors, small feathered dinosaurs, may well have
fed on honeydew and the mesophthirines themselves. Scale crawlers are adapted to the wind transport and
phoresy on insects and vertebrates, so finding Mesophthirus on feathers is not suprising.

Keywords: Sternorrhyncha, Coccomorpha, crawlers, piercing-sucking mouthparts, stylets, chaetotaxy, phy-
tophagy, Psocoptera, Mallophaga, booklice, chewing lice, parasitism, birds, trees, honeydew
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Отечественная наука понесла тяжелую утрату:
9 ноября 2021 г. скоропостижно скончалась Евге-
ния Константиновна Сычевская, доктор биоло-
гических наук, один из ведущих мировых специа-
листов по ископаемым пресноводным рыбам и
один из старейших и горячо любимых сотрудни-
ков Палеонтологического института. Она роди-
лась в Киеве в семье офицера Красной Армии, ре-
прессированного перед войной и умершего в ла-
гере (позже он был реабилитирован). Мать
работала инструктором в ДСО “Локомотив”.
Первые годы своего военного детства Евгения
Константиновна провела в оккупации.

Научную работу в ПИНе Евгения Константи-
новна начала в 1959 г. после окончания биолого-
почвенного факультета МГУ (кафедра ихтиоло-
гии). В 1973 г. под руководством своего универси-
тетского учителя проф. В.Д. Лебедева защитила
кандидатскую диссертацию по щуковидным ры-
бам кайнозоя СССР и Монголии, а в 1991 г. –
диссертацию доктора биологических наук по ис-
тории пресноводной ихтиофауны кайнозоя Се-
верной Евразии. Эта тема стала одним из главных
направлений ее исследований, результаты кото-
рых, обобщенные в серии важнейших моногра-
фий, включая работы “Пресноводная палеогено-
вая ихтиофауна СССР и Монголии” (1986),
“Пресноводная ихтиофауна неогена Монголии”
(1989) и ряд других, пролили новый свет на состав
и зоогеографическую эволюцию кайнозойских
рыбных сообществ северного полушария.

Одна из наиболее ярких страниц в этих иссле-
дованиях относится к прояснению вопроса о ха-
рактере палеогеновой ихтиофауны Северной
Азии. Прежде о ней не было известно почти ниче-
го, и представления о ее особенностях в основном
опирались на данные о позднейших биотических
событиях, связанных с обособлением палеаркти-
ческой и неарктической областей суши. И лишь
работы Евгении Константиновны впервые про-
яснили состав и время существования этого сооб-
щества. Они показали, что, в отличие от последу-
ющих эпох, основу дифференциации бореальных
пресноводных ихтиофаун в палеоцен–эоцене со-
ставляли Амфиатлантическая и Амфипацифиче-
ская зоогеографические области. Причем биота
второй (включавшей в себя Северную Азию) до
сих пор сохраняет следы в составе современной
ихтиофауны Северной Америки.

Евгения Константиновна также впервые уста-
новила, что переход к неогеновой картине диф-
ференциации рыбных сообществ начался в Евра-
зии в раннем олигоцене и был связан с экспансией
на запад новых азиатских доминантов. Кроме того,
она показала, что состав неогеновых рыб Алтая, Во-
сточного Казахстана и Западной Монголии говорит
о существовании в это время единой Внутриазиат-
ской зоогеографической области, переходной меж-
ду бореальной Евросибирской и Сино-индийской
областями. И что современная Амурская переход-
ная область является реликтом этого ареала.

Предметом особенно детальных многолетних
исследований Евгении Константиновны в пре-
делах Внутренней Азии стал западномонголь-
ский регион, ныне населенный бедной ихтиофа-
уной, отнесенной Л.С. Бергом к Нагорноазиат-
ской подобласти. Здесь была вскрыта ранее
неизвестная предыстория этого сообщества, а
именно, его исходная близость к Евросибирской
неогеновой ихтиофауне, и последующее поэтап-
ное обеднение – сначала за счет теплолюбивых, а
затем и вообще равнинных элементов, достигшее
кульминации уже в плейстоцене.

Эти открытия составляют лишь часть того бес-
ценного вклада в познание жизни прошлого, ко-
торый оставила в нашей науке Е.К. Сычевская.
Среди ее работ, посвященных эволюции лучепе-
рых рыб, особо выделяется исследование по гло-
бальной истории развития щуковидных, до сих
пор не имеющее аналогов. Были также впервые
параллельно изучены эндемичные пресноводные
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ихтиофауны из нижнего триаса Тунгусского бас-
сейна и верхнего триаса Ферганской впадины,
для которых выявилась неожиданно высокая сте-
пень сходства группового состава. Другими объ-
ектами исследования среди триасовых ихтиофаун
стали ассоциации рыб из раннеоленекских отло-
жений Северной Сибири и позднего триаса Юж-
ной Африки. Евгенией Константиновной был да-
лее опубликован наиболее содержательный на се-
годня анализ теории фаунистических комплексов
Г.В. Никольского с оценкой возможностей ее
применения. Было, кроме того, начато изучение
состава и зоогеографических особенностей мезо-
зойских ихтиофаун Монголии, но целиком завер-
шить его уже не удалось.

Еще одной областью исследований Евгении
Константиновны стал анализ комплексов прес-
новодных и морских рыб из палеоген–неогена
Северного Перитетиса, послуживший ей основой
для выводов о режиме и биотических связях ло-
кальных бассейнов, населявшихся данными со-
обществами. Эти результаты стали важной со-
ставной частью в ряде коллективных монографи-
ческих сводок с ее участием. В последние годы
Е.К. Сычевская уделила также много внимания
изучению и описанию ранее неизвестных таксонов
морских рыб из кайнозоя Кавказа и Туркмении.

С самого начала работы в Палеонтологиче-
ском ин-те и до последних дней жизни Евгения
Константиновна была также постоянно востре-
бована в еще одной сфере исследований, связан-
ной с изучением остатков рыб из археологиче-
ских памятников – от собранных в культурных
слоях средневековых городов до материала из пе-
щерных палеолитических стоянок. Оценка систе-
матического и возрастного состава этих выборок
позволяли ей делать содержательные выводы об
условиях и орудиях лова, а иногда даже о соци-
альной принадлежности потребителей. Итоги
этих исследований нашли отражения во многих
ее публикациях – личных и коллективных.

Бесценные научные результаты, которые оста-
вила нам Е.К. Сычевская, опирались прежде все-
го на плоды ее собственных полевых изысканий.
Огромный массив ископаемых остатков, собран-
ных ею, нередко при самых неблагоприятных ор-
ганизационных условиях (а иногда и вообще без
всякой поддержки), может показаться немысли-
мым для усилий одного человека. Этот итог стал
возможным лишь благодаря трудолюбию, самоот-
верженности и несгибаемому упорству Евгении
Константиновны при достижении поставленной
научной цели; причем полевые исследования она
считала одной из своих важнейших задач. В их про-
ведении особенно ярко проявлялся ее талант орга-
низатора и наставника молодых коллег.

За годы работы в Палеонтологическом ин-те
Евгения Константиновна провела более 40 экспе-
диций, причем почти во всех полевых отрядах она
была их организатором и руководителем; кроме

того, в 1993 г. она возглавляла всю отечественную
часть Российско-Монгольской палеонтологиче-
ской экспедиции. География ее экспедиционных
исследований очень обширна, она включает в се-
бя Сибирь, Дальний Восток, Алтай, Туву, Казах-
стан, Кавказ, Среднюю Азию и Карпаты. Отдель-
но в этом ряду следует назвать Монголию, кото-
рую она очень любила, где провела множество
полевых сезонов, начиная с 1971 г., и оставила о
себе благодарную память среди местных коллег.

К особым заслугам Евгении Константиновны
надо отнести воспитание ею целого ряда талантли-
вых учеников–палеоихтиологов, включающих  се-
годняшних докторов наук и успешно работающих в
научных учреждениях Москвы, С.-Петербурга и
Саратова. Нельзя также пройти мимо ее выдающе-
гося вклада в разработку и создание музейных экс-
позиций, связанных с древними рыбами. Это отно-
сится не только к Палеонтологическому музею Ака-
демии наук, но и в еще большей степени – к музею
Казанского Кремля, где Е.К. Сычевской практиче-
ски в одиночку был создан целый экспозиционный
зал, посвященный рыбам и их эволюции.

Евгения Константиновна широко известна не
только как ученый, но и как яркий творческий че-
ловек. На протяжении долгих лет и до последнего
времени она занималась авторской песней и руко-
водила хором биологического факультета МГУ; ее
узнаваемый голос останется в памяти не только у
выпускников биофака, но и у многих других, ко-
му довелось его слышать. Она участвовала во
многих факультетских агитпоходах, увлеченно
рисовала и писала стихи, всецело проявляя свои
яркие дарования. Евгения Константиновна была
примером для подражания для нескольких поко-
лений отечественных палеонтологов, душой и
опорой коллектива, прирожденным лидером,
способным увлечь и повести за собой как в поле-
вых экспедициях, так и в лабораторной работе.
Она до последнего была предана делу своей жиз-
ни, но искренне любила не только свои объекты
изучения, но и всех нас – коллег и друзей, о кото-
рых никогда не переставала заботиться. Она не
могла пройти мимо чужой беды и всегда стара-
лась помочь – даже людям, мало ей знакомым. И
всегда с благодарностью вспоминала своих учите-
лей – профессоров Г.В. Никольского и В.Д. Лебе-
дева в университете и первого наставника в поле-
вой геологии Е.В. Девяткина.

Нам будет очень не хватать привычной для нас
поддержки от Евгении Константиновны, ее жизнен-
ной уверенности и высочайшего профессионализма.
Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка
РАН и вся отечественная наука понесли невоспол-
нимую утрату. С безвременным уходом Е.К. Сычев-
ской мы осиротели, но благодарная память о ней на-
всегда останется в наших сердцах.

Сотрудники Палеонтологического института
им. А.А. Борисяка РАН


