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Среди рыб, которые являются почти единственными иско­
паемыми в тартуском и гауйском горизонтах средне- и верхне­
девонского возраста, псаммостеиды образуют одну из важ­
нейших групп . Благодаря довольно широкому горизонталь­
ному, но ограниченному вертикальному распространению, 

представители этой группы имеют большое стратиграфическое 
значение и часто являются характерными формами для от­
дельных горизонтов н.1и их частей. Данные о псаммостеидах, 
вместе с данными о других группах.фауны рыб, подтверждают 
правильность подразделения тартуского и гауйского горизон­
тов на более мелкие части - тол1Ди, которые А. Берте были 
выделены в этих горизонтах на основании литологических при­

знаков. Изучение семейства Psammosteidae представляет и 
большой биологический интерес, так как строение, экология и 
эволюцш1 представителей этой весьма своеобразной группы 
еще далеко недостаточно известны. 

Описываемый в диссертации материал собран автором во 
время полевых работ в 1919- 1954 гг. из шести более богатых 
местонахождений рыб тартуского и гауйского горизонтов 
Эстонской ССР. Для сравнения были в 1954 г. собраны мате­
риалы также из гауйского горизонта Латвийской ССР. Часть 
материала собрана В. Паулем в 1935-1943 гг. из двух обна­
жений нижней части тартуского горизонта. В работе допол­
нительно описаны некоторые находки Х. Асмусса, сделанные 
в прошлом столетт1. В сuязи с новыми пптересными наход­
ками оп11саны два в1rда пса;vr~юстеид 11з подснетогорского 

горизонта. 

Диссертация содержит 176 страниц машинописного текста, 
58 текстовых рисунkов и 34 таблицы с 128 фотоснимками 
Работа состоит из четырех частей: введение, описание остатков 
псаммостеид, стратиграфическое распространение псаммостеид 
н эво.ттюц11я псаммостеид. 

В введении приведены данные о материале, описываемом 
в диссертации, и краткий обзор литературы. Впервые некото­
рые псаммостеиды тартуского горизонта Эстонской ССР были 

. описаны И. А. Преображенским в 1911 г. Позже описания 
псам~юстеиJJ, этого гор11зонта былп даны В. Гроссом в работах 
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1930, 1933 и 1935 гг. В ба.лее поздних работах этого же автора, 
так же как и в работе 1933 г., имеются данные о стратиграфи­
ческом распространении и местонахождениях псаммостеид. 

В. Пауль в коротких статьях в 1934 и 1939 г. описал два бога­
тых местонахождения рыб и сделал замечания о найденной 
в них фауне, в том числе и о псаммостеидах, среди которых, 
по его мнению, встречаются новые виды. В работах Д. Обру­
чева 1940 и 1943 гг. имеется дополнительное описание и реви­
зия псаммостеид тартуского горизонта Эстонской ССР. Пса ммо­
стеиды (как и вся фауна рыб) гауйского горизонта были 
впервые найдены на территории Эстонской ССР в обнажении 
йыкси автором в 1953 г. Виды псаммостеид в этом горизонте 
те же, что в Латвийской ССР и Ленинградской области. 
Псаммостеиды гауйского горизонта, на йденные на названных 
территориях, описаны Л. Агассицом , В. Гроссом и Д. Обру­
чевым. 

В конце введения дано краткое описание строения пса ммо­
стеид с использованием для этой це;,'Iи наиболее по.лно извест­
ного вида Drepanaspis gemйndenensis Schliiter. 

II 
Во второй части дш-1ы описания 21 вида псаммостеид тарту­

ского, rауйского и подснетогорского горизонтов, относящихся 
к шести родам. Из них 7 видов являются новыми. Система-
тический состав описанных псаммостеид следующий: -

1. Род Tartuosteus Obrutshev представ.лен 3 видами: Tar­
tuosteus giganteus (Gross), Т. luhai sp. n. и Т. maximus sp . n. 

2. Род Psammolepis Agassiz представлен 8 видами: Psam­
molepis proia sp. n., Psammolepis sp., Psl. abavica sp. n., Psl. 
venyukovi (Obr.), Psl. alata (Obr.), Psl. paradoxa Ag., Psl. hete­
raster Gross и Psl. undulatq (Ag.) Gross. 

3. Род Psammosteus Agassiz представлен 1 видом - Psam­
mosteus tessellatus (Preobr.). 

4. Род Yoglinia Obrutshev представлен 1 видом - Yoglinia 
bergi Obr. 

5. Род Pycnosteus Pгeobrashensky представлен 5 видами : 
Pycnosteus imperfectus (Preobr.), Р. palaeformis Preobr., 
Р. pauli sp. n., Р. tuberculatus (Rohon) и Р. cf. tuberculatus. 

6. Род Ganosteus Rohon представлен 3 видами: G. oЫusus 
sp. n., G_ artus sp. n. и G. stellatus Rohon. 

III 
ТретьЯ часть диссертации содержит данные о стратиграфи­

ческом распространении псаммостеид тартуского и гауйскоrо 
горизонтов Эстонской ССР. 
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В южной части территории Эстонской ССР широко распро­
странены тартуский и гауйский горизонты, из которых первый 
относится к среднему, а второй к верхнему девону. Оба они 
представлены литолоrически однотипными пестроцветными 

песчано-глинистыми отложениями озерно-дельтового проис­

хождения, в которых почти единственными пскопаемыми явля­

ются остатки агнат и рыб. Мощность горизонтов довольно 
бо.1ьшая: тартуского горизонта, по А. Верте, 150-205 м и 
гауйского 55-65 м. Несмотря на обширную площадь рас­
просгранения горизонтов, количество пх обнажений из-за 
мощных ледниковых отложений не особенно велико 
(01шло 130). Количество обнаженпй, где встречается фауна, 
еш<' более ограничено - их всего примерно 20. Из этого 
чш.:ла преобладающую часть составляют обнажения с фауной 
нижней части тартуского горизонта (а~), тогда как место-

нахождения фауны верхнеii частн этого горпзонта (а~), а осо­
бе11но гауйского горизонта (аз), иввестны еще мало. В зави­
симости от этого средняя часть а~, а также нижняя часть аз 
фаунистнчески нс охарактеризованы (табл. I). 
На основании изучения фауны рыб Д. Обручев и В. Гросс 

в 1940 году подразделили тартуский горизонт на две части: 
нижнюю (а J) и верхнюю (а~). Несмотря на довольно боль­
шую :-vющность и изменчивый характер литологического со­

става этого горизонта, более дробное подразделение его до 
сих пор отсутствовало. А. Берте, исходя из изменений 
литологического характера, выделяет в тартуском горизонте 

шесть комплексных то.11щ, начинающихся песчаниками и закан­

чивающихся пачкамн глин с прослоями мергелей, алевритов, 
песков и песчаников. Новые данные о фауне рыб вполне под­
тверждают правильность такого подразделения, показывая, 

что для каждой толщи имеются свои характерные формы 
(табл. I). Из табл. I видно, что толщи Впльяпди и Пайсту 
(нижняя часть а2 ) фаунистически тесно связаны, имея наряду 
со свойственными только им формами и общую фауну. Кроме 
того, возможно, что толщу Хярма надо будет в будущем под­
разделить еще на две части (пачки), так как фауны обна­
жений Каркси и Хярма, первое из которых находится на более 
шrзком стратиграфическом уровне, чем второе, отличаются. 
Общими для этих обнажений являются Tartuosteus maximus 
sp. п. и Homostius sp. В гауйском горизонте А. Верте вы­
деляет две толщи, из которых только верхняя фаунистически· 
охарактеризована. Из групп фауны наиболее полно изучен­
ными являются псаммостеиды и артродиры; другие группы, 

особенно кистеперые, гораздо меньше разработаны. Для того 
чтобы в дальнейшем уточнить стратиграфию тартуского и 
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Таблицеt J 

Горизонт '~' Обнажения 1 Пачка с фауной рыб 
Фаун а р ы б 

::s: Psammolepis undulala Ag. • :s: 
~ ~ ~i 

ВастселиИна Psammosteus tessellatus (Preobr.) 
• u "' 
~ g.-м Река Пеэтра Asterolepis radiata Rohon 
о'- о Panderichthys rhombolepis Gross t:: о ... Laccognathus panderi Gross . 

1 Psammolepis venyukovi (Obr.) 

1 " 
alata (Obr.) 

" 
paradoxa Ag. 

:: Печоры Йы~.;си • heteraster Gross 
:s: Plourd~steus livonicus (Eastm.) :.: "' 
u "' Asterolepis ornata Eichw. :::=-С": 

~о Glyptolepis baltica Gross 
~ Laccognatfщs panderi Gross 

Пи уза 

1 

о.>. Pycnosteus tuberculatus (Rohon) 

1 

~~ Сьшерпалу 
Ganosteus stellatus Rohon 

1 

::: ~ Asterolepis dellei Gross ... t:: 
>. u Osteolepis sp. 
"" = Вы-

1 

1 Homostius sp. "' Леэваку >< Osteolepis sp. :;; ханду 

CQ 

Коор- . 
1 кюла-

''""' nыльва 

"' ... Pycnosteus tuberculatus (Rohon) ... 
u Хельме- Хелме Homostius sp. "' " "' Таеваскоя Суур-Таеваскоя Asterolepis dellei Gross "" "'"" 1 

Glyptolepis sp. 
о 



"' "' :i: 
>< 
(::). 
О) 

CQ 

1 
'= 
= 

1 
:.: 1 

1 
u 

>, 

... 
(::). 

"' 
f-

1 -с 

"' 
.о ... 
u 

"' ,,. 
"' "' :i: 
:11 = :r: 

_, 

Хярма 

Тарвасту 

Пайсту 

Хярма 

l<аркси 

Тарвасту 
Суйслепа 
Валрамяэ 

Пайсту 
Тамме 
Ропка 

Хааслава 

Pycnosteus cf. tuberculatus 
Holonema hiirmae Mark 

1 
Dipterus sp. 

Tartuosteus giganteus (Gross) 
" maximus? 

Ganosteus stellatus Rohon 
Homostius sp . · 
Coccosteus grossi Obrutsl1eva 
Asterolepis sp. 

iartuosteus maximus sp. n. 
Homostius sp. 
G!yptolepis sp . sp. 
Osteolepis sp. 

Glyptolepis sp. 
J Osteolepis sp. _ 

1 
Tartuosteus luhai sp. п. Tartuosleus giganteus (Gross) 
Pycnosteus pauli sp. n. ' Psammolepis proia sp. n . 
Ganosteus oЫusus sp. п. Ganosteus artus sp. n. 
Homacanthus gracilis (Eich\v,) Нaplacanthus marginalis Ag. 
Nodocosta pauli Gross Devononchus concinnus Gross 
Homostius sp. Aclinolepis tuberculata Ag. 
Porolepis posnaniensis Kade Holonema obrutshevi Mark 

1 . Heterostius sp. sp. 
Py~osteus palaeformis Preobr. Coccosteu!! grossi. Obrutsheva 

Вильянди 

Нильянди 
Обнажения 

около г. Тарту 
Каллас те 
Кавильда 

" imperfectus (Preobr.) Asterolepis esto:iica Gros~ 
Homostius sulcatus (Kutorga) Byssacanthus dtlatatus E1ch\\1 . 

formosissimus Asml!ss Glyptolepis sp. sp. 
latus Asmuss Osteolepis sp. sp. 

Dipterus sp. sp. 



гауйского горизонтов, несомненно надо изучать все группы 
фауны, собирая материал из всех частей разреза и из боль­
шего количества обнажений. 
Вертикальное распространение псаммостеид в тартуском и 

гауйском горизонтах ограничено, а их горизонтальное распро­
странение довольно широкое. Поэтому эта группа является 
весьма ценной для стратиграфических целей. Отдельные виды 
псаммостеид встречаются обычно в одной или двух толщах, 
исключение представляют три вида: Tartuosteus giganteus, 
Pycnosteus tubeгculatus и Ganosteus stellatus, из которых пер­
вый характеризует нижнюю, а остальные верхнюю часть тарту­
ского горизонта. Ряд видов (Tartuosteus luhai, Pycnosteus 
imperfectus и другие) найден только в одном обнажении и по­
этому их вертикальное и горизонтальное распространение 

требует дальнейшего изучеrшя. 
В табл. II показано распространение псаммостеид в отдель­

ных толщах горизонтов а2 и а.з на территории Эстонской ССР. 
(Их распространение вне нашей республики указано отдельно 
при описании видов.) Одним из самых распространенных 
видов в нижней частп а 2 (средний девон) является Taгtuosteus 
giganteus, который встречается во всех 3 тоJrш,ах (Вильянди , 
Пайсту, Тарвасту) и найден в 7 обнажениях. Из нижней 
части а 2 известен и др:уrой вид Tartuosteus - Т. luhai, найден­
ный, как выше отмечено, только в одном обнажении. Для 
то.r~щи Хярма (верхняя часть а 2 ) характерен Т. maximus. по­
являющийся, может быть, уже в толще Тарвасту. Psammolepis 
proia представляет собой самый ранний вид рода Psammolepis. 
Оп встречается в толщах Вильянди и Пайсту (aJ) 11 найден 
н 2 обнажениях. В а~ известен только ол.пн еще не опреде­
ленный вид Psammolepis. найденнI:~IЙ в обнажении Каркси. Из 
тол11J, Хельме-Таеваскоя и .Выханду (а~) представители рода 

Psammolepis пока еще не известны. Они снова появляются 
в верхнем девоне, в верхней толще гауйского горизонта (толща 
Печоры). Фауна этого горизонта найдена только в одном об­
нажении - йыкси, откуда происходят и все псам:-.1остеиды: 
Psammolepis venyukovi, Psl. alata и Psl. heteraster. Встре­
чается ли в этом местонахождении Psl. paradoxa, ещ~ точно не 
установлено, но этот вид наiiден в одной буровой скважине 
около поселка Вастселийна. Единственный представитель рода 
Yoglinia - У. bergi, который встречается в толще Хярма (а~), 
найден только в обнажении Каркси. Виды Pycnosteus весьма 
характерны для тартуского горизонта. Все они, кроме 
Р. imperfectus, имеют довольно широкое распространение. 
Р. palaef oгmis встречается, как и вышеназванный вид, в тоюце 
Вильянди, Р. pauli -- в толще Пайсту, а Р. tuberculatus -



• 

Таблица II 
".._ .. , -- ··--

1Гауйский1 горизонт\ Тартуский горизонт D ~ а 2 
нижняя част~, а 1 

1 
верхняя часть 

2 D заз 1 2 а 2 
Названия видов 

т о л щ а 

Виль-
1 Пайсту 1 Тарвастуl Хярма 1 Хшме- Jв -1 Пиуза 1 Печоры 

ЯllДИ Таеваскоя Ы ха нду 

Tartuosteus giganfeus (Gross) 1 1 1 
1 

!u!iai sp. n. .. · • 

" ) 

" 
maximus sp. n. t - - - -

Psammolepis ргоiи sp . n. 

., sp. ··· ······ 

" 
venyukovi (Obr.) . · · ··· · .... . . . . -·· · · .. .. ... .... · -·· · ···· .. 

" 
alata (Obr.) ·· -·· . ... .. ···•·· .. ,. . .. .. . .. ........ ... ... 

. , heteraster Gross ...... .. . ...... .. .. .. -······. . ..... . .. .. ...... , ... . . . · 1- . ... . 

" 
paradoxa Ag. · ·- ..... .. . ..... .. . -· . ... .... . .. . . . .. .. .. ·· ·· ··· ·· · ···· .. . ...... 

Yoglinia bergi ОЬг. -· ·-·- -· · 

Pycnosteus imperfectus (Preobr.) 

. , palaeformis Preobr . 

" pauli sp. n. . . 

" 
tuberculatus (Rohon) . .. . ..... . . . 

Ganosteus artus sp . n . 

oЫusus sp. n. . -·--··· -·---·· ··- ---- . I 1 
" 
" 

stellatus Rohon .... • • • . • ''" "1 

<.О 



во всех толщах верхней части тартуского горизонта. Ilред­
ставители рода Ganosteus, так же как 11 виды Pycnosteus, 
очень характерны для тартуского гор1вонта. Из них G. artus 
найден в нескольких обнажешrях толщи Вильяндн и Паiiсту, 
а G. oЫusus в одном обнажешш пос.1Jедней толщи. G. siellattis 
появляется в толще Тарвасту. а выше встречается в толщах 
Хярма и Выханду (аз толщи Хелыте Таеваскоя он еще не 
азвестен). Воз:-.тожно, что Ganosteus 113 то:1щн Тарвасту (а~) 
:vrожет rrриналдежать друго:v1у в1цу, чNr G. stellatus, но это r 
вопрос еще не разрешен из-за аедостато,шости материала. 

Кроме того, надо оп1етить, что скульптура обло:vшов G. stel­
laius, найденных в обнажении Сымерпалу весь:v1а сходна со 
;;кульптурой G. stellatus из нижнеii части гауйстюго гор11зонт<.1 
Латвиikкой ССР (обнажение Лейейи на реке Абава). На осно­
вании этого i\Южно полагать, что верхняя часть толщи Вы­
ханду (пачка Сымерпалу) соответствует нижней части гауй­
ского горизонта, но матерпал для такого вывода еще недоста­

точен. 

В заключение надо обратить вниманне на то, что подразде­
ление тартуского горизонта (а2 ) на две «'rасти» (В. Гросс. 
Д. Обручев) является исторически сложившимся. Так назы­
ваемые части горизонта в будуще:vr, несомненно, придется за­
менить настоящими названиями страт11графических едишш 
(например, подгоризонтами). Это ииел в виду П. Лиешшьш 
( 1953), который салацкую свиту (то есть тартуский горизонт) 
разделил на две подсвпты: нижнесалацкую (а~) и верхне-

салацкую (а§). Впол~rе возможно, что при н_акоплении более 
полного материала в тартуском горизонте придется выделить 

два самостоятельных rорпзонта, так как фауна обеих «частей» 
горизонта довольно сильно отличается. Такое мнение было 
высказано уже и раньше~ Д. Обручевым, П. Лиепиньшеч н 
Л. Берте. 

IV 

Четвертая часть диссертации содержит некоторые выводы 
-относительно филогенетических связей и эволюции псаммо­
стеид. 

Самым примитивным представителем семейства Psammo­
steidea является нижнедевонский Drepanaspis из Рейнской об­
ласти. К нему очень близок Schizosteus, который встречается 
в среднем девоне, в живетском ярусе Главного девонского 
поля (в пярнуском, наровском и тартуском горизонтах). Более 
поздние псаммостеиды - Tartuosteus, Psammolepis, Pycnosteus 
и Ganosteus, появляющиеся в тартуском горизонте, тесно свя­
заны между собой, а также с Drepanaspis и Schizosteus. 
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Первый нз 11ереч;1сJ1енных родов Tartuosieus - ш1еет ря,t 
общих пр11знаков с 'Dгepanaspis и Schizosteus. У него брюш­
ной щит с г.'rубокой вырезкой 11 без тессер, бранхиальна:;~ 
пластинка длн!lная, хотя и широкаn, кожные зубы, как пра­
вило, :-.rетше, тесно п:Jсаженные, с короткими зубчиками. Узкие 
и длитrые бранхнальные пластинки молодых стадий Т. Luliai н 
Т. maximus имеют форму, близкую к бранхиальным пластин­
ка:\r Dгepanaspis 11 Scl1izosteus. Несмотря па указанное сход­
ство, Taгtuosteus ,J.ово.1ьно значителыю отличается от Drepa­
naspis 11 Scblzosteus. пр11ближаясь в некоторых отношениях 
к другим лсювтосте1цам. Размеры его щитов гораздо крупнее 
и толщн11а в обще.\1 больше, брюшной щит выпуклее, а задняя 
вырезка уж.е, сш1нтюй щит частпчно покрыт тессерами, как у 

Psammolepis. 
Н пределах рода Tartuosteus эво.1юция происходила, веро­

ятно, следующим путеы (рис. 1). Первым представителем рода 
является Т. giganteus, появляющийся в ннзах тартуского гори­
юнта. От него про11зошел, вероятно, другой, относительно 
близюrй вrщ - Т. maximus, который известен из верхней части 
того же гор11зонта. При этолr не исключена возможность, что 
Т. maximus мог ответвиться от Т. giganteus уже раньше, как 
показывают некоторые находки из толщи Тарвасту (верхи а~). 

Т. maximus .:~.остиг еще более крупных размеров, чем Т. gi{!,an­
teus. Одна из его бранхиальных пластинок, шириной в 57 сы. 
ЯВJ1Яется самой крупной бранхнальной пластинкой псаммо­
стеид. Бранхнальная пластинка Т. maximus шире, чем у Т. gi­
f{anteus. Брюшной щит пыеет более равномерную ширину 11 
снизу меньше стерт. Если у Т. giganteus процесс зарастании 
задней вырезюr тоJiько начинается, то у более поздних пред­
ставителсii Т. maximus эта вырезка существовала только 
в начаJiе развития, а потом совсем зарастала. Т. Luhai, остатки 
которого найдены в толще Пайсту (средняя часть а~), раз­

вился, :может быть, тоже из Т. giganieus или из общего корня 
с этим видо:vr. Последний взгляд является, пожалуй, более 
вероятным, так 1<ак Т. Luhai имеет в сравнении с Т. giganteus 
достаточно существенные отличия. Задняя часть его спинного 
щита уже, а боковые крап прямые и напоминают спинной щит 
Drepanaspis gemйndenensis. Тессеры мельче. Кожные зубы с 
длинными зубчиками и на бранхиальной пластинке часто обра­
зуют короткие ребрышки. Бранхиалы1ая пластинка относи­
телыю широкая и короткая, а ее края более изогнутые. На 
вентральной стороне пластинки поверхность без скульптуры 
довольно широкая. Последние пр11З'наки несколько прибли­
жают Т. Ltthai к видам Psammosteus, появляющимся в верхнем 
девоне, в подснетогорском горизонте, и наводят также на 
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мысль, что именно Т. luhai является той ветвью, из которой 
развился род Psammosteus. 
Об экологии Tartuosteus имеется мало данных, потому что · 

его строение недостаточно известно. Несмотря на это, можно, 
исходя из формы его щитов, сказать, что Tartuosteus - на­
стоящая бентонная форма, которая преобладающую часть 
времени проводила на дне, и, вероятно, была илоедом, как 
Drepanaspis. Об этом свидетельствует его брюшной щит, кото­
рый очень интенсивно стерт и почти по всей длине покрыт 
массивной губчатой тканью. Род Tartuosteus представляет 
собой группу псаммостеид, представители которой достигли 
очень крупных размеров и исчезли, вероятно, в конце тарту­

ского времени, то есть в конце среднего девона. 

Род Psammolepis появ.[Iяется, так же как и Tartuosteus. 
в низах тартуского горизонта, но его находки из этого гори­

зонта довольно редки. Он получает более широкое распро ­
странение в начале верхнего девона, в гауйском горизонте, 
откуда известно большинство видов ·Psammolepis. В подснето­
горском горизонте количество видов опять уменьшается, а еще 

выше Psammolepis не найден. Хотя Psammolepis в своем раз ·· 
витии отошел значительно дальше от Drepanaspis и Schizosteus, 
он имеет с ними еще некоторые общие признаки, указываю-

", щие на его близкие отношения с этими родами. Если у первых 
представителей Tartuosteus, Pycn9steus и Ganosteus бран­
х;ыльные пластинки, несмотря на относительно большую 
длину, гораздо шире, чем у Drepanaspis и Schizosteus, то бран­
хиальная пластинка у Psammolepis сохранила довольно узкую 
форму, хотя ее ширина и больше, чем у последних родов. 
Спинной и брюшной щиты у Psammolepis относительно пло­
ские и на чешуях имеется бахрома из удлиненных кожных 
3убов, как у Dгepanaspis и Sc!iizosteus. Виды Psammolepis 
меньше по размерам, чем виды Tartuosteus и Pycnosteus. 
У них оба средних щита - спинной и брюшной - покрыты 
тессерамп. По последнему признаку Psammolepis отличаете>; 
от всех других родов псаммостеид и стоит близ1<0 к Psammos­
teus. При этом у большинства видов спинной щит покрыт 
тессерами тте целиком, как у Psammosieus, а только часхично 
( центральная часть щита лишена тессер). Исключение пред­
ставляет Psl. undulata из подснетогорского горизонта, у кото­
рого весь щит qокрыт тессерами. О1<0ло центра окостенения 
брюшного щита имеется также область без тессер, тогда как 
у Psammosieus этот щит полностью nоЕрыт тессерами. Тес- • 
серы Psammolepis близки по форме к тессерам Tartuosteus, 
только у Psl. connectens Obr. из верхов гауйского горизонта 
они больше напоминают тессеры Psammosteus. В отношении 
редукции задней вырезки брюшного щита Psammolepis подви-
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нулся еще ,~альше, че>.1 Taгtuosteus. У него эта вырез!i.а сущt. 
ствовала, вероятно, уже с самого ш1 ~ала эволюции толы о н · 

молодых стадиях развIIтпп. 

Развитие внутрн рода Psammolepis остается еще во !\IНOГit~. 
от1rоше1шях неясны:w, так как строение преобладаю1цей частн 
видов недостаточно н.звестно. Ca\1ыii ранний вн l.. Psl. pr,oia 
(из 1111зов тартуского горизонта), который ныеет довольно 
:111юго общего с Psl. paradoxa (из верхней часш гауiiскогl 
rоризо11та), является, вероятно, предком последнего. На его 
брюшно:vr mите, около uентра окостенения, п>1еется такая же об­
ласть без тессер, как у Psl. paracloxa. но у пос;тедпего вырезка 
на брюшном щите юлодых стаднii была короче, чем у Psl. proia 
Это показывает, как вырезка в предела'\ ро;т.а Psammolep1s 
постепенно нсчезает. У Psammosteus задняя вырезка на брюш-
1ю:v1 шнте уже совсе:-.1 отсутств) ет. Область без тессер око.10 
цеrrтра окостенення брюшного rцита Psl. prcia весьыа сходн<l 
по очерта1шя:-.1 с брюuшыч щrпюr Sclzizosteus striatus, которьш 
распространен в наровском горизонте (а i), а также в пиза \. 
тартуского горизонта. Возчожно, что Sch. striatus являетсн 
предком Psl. {lroia. Корнуальная пластинка Ps!. proia имеет 
форму, довольно близкую к некоторым образца~! этой ж·~ 
пластишш Dгepanaspis gemйmlenensis. Последний факт, п 
также близость в очертаниях брюш1юго щита Sclz. striatus 1: 
:v~олодых стадий Psl. JJroia е~це раз указывают на тесные род­
ственные связи между Psammolepis, Dгepanaspis н Scblzosteus . 
Psl. venuukor.1i (из гayiicкoro горизонта) очень близок по форме 
спинного щита rf тессер, а особенно бранхr1альной пластинки, 
к Ps!. рагаdоха. Их г:1авное от,rшчие состоит в том, что у Psl. 
venyulгovi брюшноii rцнт, rювндн:-.10~1у, без тессер. Psl. abauica 
и Psl. alata, встречающиеся тоже в гауйском горизонте, кото­
рые значительно больше~ че:-.r Psl. paradoxa, отличаются от 
Psl. proia, развились, веронтно, не прямо ~1з последнего, а из 
общего корня с этим видо~1. Ps!. abavica, известный из ннж­
ней части гауйского горизонта, стоит по форме бранхиальной 
nластиrrки ближе к Dгepanaspis и Schizosteus, чем другие втщы 
Psammolepis. Его кожные зубы весьма похожи на кожные 
зубы Tartuosteus maximus. Psl. alata - довольно мелкий вид, 
который по форме бранхиальноit пластинки, а особенно брюш­
ного щита и тессер отличается довольно с11льно от Psl. proia 
и Psl. paradoxa. Он образует, вероятно, с Psl. !1eterasta, ко­
торый тоже встречается в гауikком горизонте, отдельную ветвь , 
Т()К как ПОСЛеДНИЙ ВИД CTOllT ПО ВеЮiЧИНе П форме браНХl!аЛЬ­
НОЙ пластинiш сравнительно блrrзко к Psl. alata. От Psl. he­
teraster развился, повидн:-.юму, подснетогорский вид Psl. undu­
lata, так как бранхиалы-rая пластинка и скульптура этих вплов 
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имеют много общего. О Psammolepis sp. из верхней части 
тартуского горизонта имеется слишком мало данных, чтобы 
дела;ъ какие-либо выводы относительно его связей с другими 
вида;vrи Psammolepis. То же самое можно сказать и об осталь­
ных видах Psammolepis, найденных в низах верхнего девона 
Ленинградской области и Тимана. 

Psammolepis и Drepanaspis, несмотря на все отличия в их 
строении, представляют собой близкие формы, которые могли 
пметь более или менее одинаковый образ жизни. 
Представители рода Pycnosteus впервые встречаются в ни­

зах тартуского горизонта. Они очень характерны для всего 
тартуского горизонта. Из более высоких слоев их находки не­
известны. Pycnosteus имеет весьма своеобразное строение и 
отличается сильнее, чем Tartuosteus и Psammolepis, от Dre­
panaspis и Sc!1izosteus. Несмотря на это, данные об онтогенезе 
видов Pycnosteus показывают, что между последними родами 
н Pycnosteus существуют тесные родственные связи. Так, на­
пример, брапхЙалыrая пластинка у i10лодых стадий Р. tuber­
culatus весьма сходна с бранхиальными пластинками Drepa­
naspis и Scliizosteus. Брюшной щит на начальных стадиях 
онтогенеза Р. palaeformis имеет почти такую же форму, как 
брюшной щит Sch. asatkini. 
Виды Pycnosfeus: Р. palaeformis, Р. pauli, Р. tuberculatus и 

Р. cf. tuberculalus образуют довольно ясный эволюционный 
ряд. Первые два вида встречаются в нижней части, остальные 
в верхней части тартуского горизонта. Отношение Р. imper­
fectus, который, как и Р. palaeformis, найден в низах а2 , к 
этому ряду из-за неполноты материала еще не выяснено. Как 
уже было отмечено, брюшной щит молодых стадий Р. palae­
formis весьма сходен с брюшным щитом Scfi. asatkini. Так 
как Sch. asatkini и Р. palaeformis оба встречаются в нижней 
части тартуского горизснта, то они могли иметь общих пред­
ков . Размеры пластинок увеличиваются от Р. palaeformis 
1< Р. tuberculatus . . Брюшной щит становится постепенно все 
более высоким. В сравнении не только с другими псаммо­
стеидами, но и другими представителями Heterostraci у Pyc­
nosteus самый выпуклый брюшной щит. Весьма своеобразно 
развитие средней части брюшного щита. На внутренней по­
верхности его постепенно расширялась полоса со скульптурой, 

параллельная краю вырезки, приобретая при этом отвесное 
положение . В связи с этим пластинка, закрывавшая вырезку, 
поднималась все выше и выше над субстратом. На плоском 
спинном щите Pycnosteus тессеры отсутствуют, как у Drepa­
naspis и Schizosteus. Г.пазное отверстие у Р. tuberculatus 
имеет такие же размерьr, как у Drepanaspis gemйndenensis и 
Psammolepis paradoxa. Исходя из того, что D. gemйndenensis 
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11 Р. tuberculatus значительно отличаются по размерам, форме 
тела и условиям жизни, совпадение размеров этого отверстия 

весьыа интересно. В развитии бранхиалыrой пластинки Pyc­
nosteus проявляется особсшю ярко закономерность, присущая 
и другим псаммостеидам (Tartuosteus, Psammolepis, Psammo­
steus н Ganosteus) и уже отмеченная В. Гроссом и Д. Обру-
11евым, то есть пластинка становится в течение развития все 

более широкой и короткой. Развитие перед!Iего и заднего 
краев бранхиальноii пластинки происходит своеобразным 
путем . В отличие от всех других пса>vrмостеид, передний край 
превращается постепе11но нз выпуклого в вогнутый. Задний 
кpaii в начале развития прююй, а позже - выпук.1ый. Скульп­
тура в ряде Р. impeгf ectus -- Р. palaef ormis - Р. pauli -
Р. tuberculatus усложIIяется. Величина кожных зубов и колJ1-
11ество их зубчиков постепенно растут, причем зубчикн у более 
поздних представителей больше дихото>vшруют. У Р. tuber­
culatus между крупнымн кожными зубами доволыю часто 
встречаются мелкне простые кожные зубы. На брапхиальных 
пластинках Р. tuberculatus и Р. cf. tuberculatus кожные зубы 
слились в короткие ребрышки - у первого только на дорса.1ь­
ной, а у второго и па вентральной стороне. В этом отношении 
Р. tuberculatus приближается к Psammosteus. На треугольных 
чешуях Р. tuberculatus пмеется бахро~rа удлиненных кожных 
зубов, как и у Drepanaspis, Sclzizosteus и Psammolepis. Строе­
н11е Pycnosteus сильно отличается от строення других псаммо­
стенд. Особенно своеобраз!Iо строение брюш!Iого щита н бран­
хиальной пластинки. Часть признаков (эврибазальпая бран­
хнальная пластинка у первых представителей рода, спинной 
щит без тессер, бахрома на чешуях, форма брюшного щита 
и бранхпалыюй пластшrки на молодых стад11ях) приближает 
Pycnosteus к более ра~ши~ родам - Drepanaspis и Schizosteus, 
указывая на его родственные связи с этимп родами. По дру­
гим признакам ( степобазальная форма бранхиальной плас­
тинки и появление ребрышек на ней у Р. tuberculatus) он 
сближается уже с Psammosteus. 

Pycnosteus представляет собой отдельную ветвь крупных 
псаммостеид, которая произошла, повидш\юму, от какого-то 

вида Schizosteus или же появилась еще раньше. Pycnosteus 
не являлся, вероятно, илоедом, как Drepanaspis, так как у него 
очень высокий брюшной щит, передняя часть которого не 
стерта. Возможно, что 011 пита,l!ся планктоном, хотя тоже был, 
подобно Drepanaspis, настоящей бентонной формой . 
Данные об эволюц~rи рода Ganosteus довольно скудные, так 

как строение его видов гораздо меньше известно, чем строение 

других псаммостеид. Род Ganosteus появляется так же, как и 
Pycnosteus, в низах тартуского горизонта и стоит довольно 
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близко к этому роду. Но бранхиальная пластинка уже у пер­
вого представителя рода -- G. artus шире, чем у Р. palae­
formis, и скульптура более дифференцирована. Брюшной щит 
у G. artus имел в сравнении с Р. palaeformis более широкую 
и короткую и менее высокую форму. О родственных связах 
между Ganosteus и Schizosteus говорит то, что на переднем 
крае брюшного щита молодых стадий G. artus имеется такая 
же вырезка, как у• Schizosteus striatus. Другой вид - G. stel­
latus произошел, по всей вероятности, от G. artus. Его кожные 
зубы имеют более сложную форму в сравнении с последним 
видом. При этом скульптура у остатков G. stellatus, найден­
ных из разных стратиграфических уровней, начиная от верхов 
тартуского горизонта и кончая верхней частью гауйского гори­
зонта, все более усложняется и имеет некоторые отличия. По­
следний факт дает основание думать, что названные остатки 
могут принадлежать разным видам, которые образуют общий 
эвоJ1юциою1ый ряд. Первым членом этого ряда является, по­
видимому, G. artus с более простой: но очень близкой к G. stel­
latus скульптурой. В развитии бранхиы1ьных пластинок G. ar­
tus и G. stellatus можно наметить такое же направление, как 
у других псаммостеид, то есть пластинка становится в течение 

эволюции все более широкой и короткой, приобретая, в конце 
концов, стенобазальную форму. Третий вид - G. oЫusus, ко­
торый встречается в толще Пайету (а~), отличается сильнее 
по форме бранхиальной пластинки и по скульптуре от G. artus 
и G. stellatus. Возможно, что он развилея из G. artus или ю 
общего корня с этим видом . 
О родственных связях Yoglinia, которая встречается в верх­

ней части тартуского горизонта, трудно что-либо сказать, так 
как от нее до сих пор найдена только бранхиальная плас­
тинка. Последняя дорсально вогнута и этим сильно отличается 
от бранхиальных пластинок всех других пеаммостеид. IJo сте­
нобазалыюй форме и по скульптуре, состоящей из ребрышек, 
она напоминает больше всего бранхиальные пластинки Psam­
mosteus. 


