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Введение 

Том "Бесчелюстные и древние рыбы" справоч­
ника "Ископаемые позвоночные России и сопре­
дельных стран" содержит краткий анализ известной 
к настоящему времени информации о древнейших 
бесчелюстных позвоночных, кистеперых и двояко­
дышащих рыбах. Почти 40 лет отделяют его от то­
ма "Бесчелюстные, рыбы", изданного в 1964 г. в 
составе "Основ палеонтологии". За эти годы суще­
ственно продвинулись вперед и в некоторых отно­
шениях радикально изменились представления о 
морфологии, эволюции, филогенетических связях, 
систематическом составе многих, в том числе 
"классических", групп. В современной филогенети-
ке широко обсуждаются проблемы, ранее не ста­
вившиеся в палеоихтиологии. Всё это естествен­
ным образом связано со многими обстоятельства­
ми, в том числе с открытием в различных странах 
мира (России, Китае, Австралии, Канаде, Боливии 
и др.) новых таксонов и фаун, с использованием 
новых подходов к исследованию как открываемых, 
так и известных материалов, и с радикальным, в 
сущности революционным, обновлением техниче­
ской базы научных исследований. 

Принципиально новым в томе "Бесчелюстные и 
древние рыбы", сравнительно с предшествующим 
изданием "Основ палеонтологии", является введе­
ние в общую морфологическую характеристику 
одной из наиболее крупных групп бесчелюстных 
(гетеростраков) анализа их внутреннего строения -
обонятельного аппарата, головного мозга, крани­
альных нервов, висцеральной системы. Эти дан­
ные, так же как и результаты определения типа он­
тогенеза, впервые полученные на основе изучения 
внутренней морфологии дефинитивных гетерост­
раков (лаборатория рыб и бесчелюстных ПИН 
РАН), имеют фундаментальное значение для ис­
следования главных направлений филогенеза пер-
вичноводных позвоночных в палеозое. Интерпре­
тируются внутреннее строение и тип онтогенеза у 
телодонтов (бесчелюстные). Обоснованы родствен­
ные связи телодонтов с гетеростраками и челюстно-
ротыми позвоночными (раздел "Heterostraci"). Мор­
фологическая характеристика экзоскелета остео-
страков, исследованного в сканирующем электрон­
ном микроскопе, дополнена данными о тонких 
структурах. На основе использования комплекса 
признаков, отражающих особенности макро- и мик­
ростроения наружного скелета, уточнены филогене­
тические связи внутри этой группы бесчелюстных. 
В значительной мере пересмотрены представления о 
филогенезе кистеперых рыб. Представления о 
строении и филогенезе ископаемых дипной получи­
ли свое дальнейшее развитие в связи с появлением 
материалов о ювенильных стадиях онтогенеза па­

леозойских форм. Последнее позволило впервые 
реконструировать зубную систему малька девон­
ской дипнои. Существенные изменения и дополне­
ния внесены в систематическую часть каждой из 
групп, рассматриваемых в этой книге. 

Том "Бесчелюстные и древние рыбы" содержит 
следующие разделы по бесчелюстным (Agnatha): 
телодонтам (Thelodonti) - авторы В.Н. Каратаюте-
Талимаа (Институт геологии и географии, Виль­
нюс, Литва) и Т.И. Мярсс (Институт геологии Тал­
линского технического университета, Таллин, Эс­
тония), гетеростракам (Heterostraci) - автор Л.И. 
Новицкая (Палеонтологический институт РАН, 
Москва, Россия), остеостракам (Osteostraci) - автор 
О.Б. Афанасьева (Палеонтологический институт 
РАН); по рыбам: кистеперым (Crossopterygii) - ав­
тор Э.И. Воробьева (Институт проблем эволюции и 
экологии РАН, Москва, Россия), двоякодышащим 
(Dipnoi) - автор Н.И. Крупина (Палеонтологиче­
ский институт РАН). Исследования названных 
групп основаны, главным образом, на материалах, 
сосредоточенных в Палеонтологическом институте 
РАН. Исключение составляют две группы - тело-
донты, материалы по которым хранятся в геологи­
ческих институтах Литвы и Эстонии, а также 
псаммостеиды (гетеростраки), значительная часть 
которых находится в Эстонии. Ревизии системати­
ческого состава перечисленных выше групп бесче­
люстных и рыб основаны на результатах собствен­
ных исследований авторов тома, учитывавших 
также публикации, известные к моменту его сдачи 
в печать. Наиболее поздние цитированные литера­
турные источники датируются 2001-2002 гг. 

Несколько неожиданное, с первого взгляда, 
включение бесчелюстных, кистеперых и дипной в 
один том становится более ясным, если иметь в ви­
ду совершенно особое значение этих групп в эво­
люции позвоночных. В этом аспекте роль бесчелю­
стных состоит в том, что их некоторые группы (ге­
теростраки, телодонты) дают представление о 
внутреннем строении, обеспечившем возможность 
формирования принципиально нового, продвину­
того уровня организации позвоночных (Gnathosto-
mata). Преобразование недифференцированных пе­
редних жаберных дуг бесчелюстных в челюсти со­
провождалось в филогенезе комплексом сопутст­
вующих прогрессивных перестроек в висцеральной 
системе, в скелето-мускульной системе органов 
движения и др., что позволило челюстноротым по­
звоночным в целом не только выжить, но и успеш­
но освоить, помимо водной, другие среды обита­
ния. 

Еще сравнительно недавно проблема происхож­
дения челюстноротых позвоночных практически не 
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исследовалась. Показателем состояния, в котором 
она находилась, может быть фраза из ставшего на­
стольной книгой палеоихтиологов тома "Бесчелю­
стные, рыбы", опубликованного под редакцией 
Д.В. Обручева в справочнике "Основы палеонтоло­
гии". О происхождении челюстноротых (рыб) там 
говорится следующее: "Ведут ли они свое начало 
от бесчелюстных, и от какой их группы, пока неяс­
но" [Обручев, 1964, с. 25]. То есть, сама возмож­
ность происхождения челюстноротых от бесчелю­
стных ставилась под сомнение, и эта точка зрения 
разделялась многими ведущими палеонтологами. 
Появление крайне схематичной реконструкции 
раздвинутых парных носовых мешков у гетерост-
раков [Tarlo, 1964] не вызвало сколько-нибудь за­
метного интереса у филогенетиков. Проблема про­
исхождения гнатостом стала привлекать внимание 
исследователей многих стран только после опубли­
кования детальных реконструкций внутреннего 
строения гетеростраков и сравнения этих реконст­
рукций со строением современных акул и миксин 
[Новицкая, 1974, 1983; Novitskaya, 1975, 1981]. 
Оказалось, что внутренняя организация гетерост­
раков принципиально сходна с таковой челюстно­
ротых (акул). Полученные результаты, а также сде­
ланные на этой основе выводы о типе онтогенеза, 
являются фундаментальными доказательствами 
принадлежности гетеростраков и близких к ним те-
лодонтов к направлению развития позвоночных, 
давшему челюстноротых (раздел "Heterostraci" это­
го тома). 

Другим чрезвычайно значимым событием в эво­
люции позвоночных, резко расширившим возмож­
ность их экспансии, является выход на сушу. Ос­
воение совершенно новых для первичноводных 
животных экологических условий сопровождалось 
радикальными морфологическими перестройками, 
особенно яркими в опорно-двигательной и дыха­
тельной системах. В процессе длительной дискус­
сии о возможных предках тетрапод была показана 
существенная роль процессов ювенилизации (пе-
доморфоза) в формировании мозаики примитивных 
и специфических тетраподных признаков в эволю­
ции кистеперых (Rhipidistia). Выявлены основные 
преобразования в морфологии (черепе, скелете 
грудного пояса и плавников, позвоночнике) у па­
леозойских рипидистий, связанные с формирова­
нием особенностей организации тетраподного ти­
па. Результаты современных исследований дают 
основания считать тетрапод потомками Rhipidistia, 
допуская вместе с тем, что выход на сушу совер­
шился в обеих названных группах позвоночных 
(раздел "Crossopterygii" данного тома). 

В структурной организации тома "Бесчелюст­
ные и древние рыбы" авторы придерживались сле­
дующей схемы. Разделы по Thelodonti, Heterostraci, 
Osteostraci, Crossopterygii, Dipnoi открываются гла­
вами о морфологии каждой из групп, филогенети­
ческих связях, принципах систематики и пробле­
мах, решение которых в значительной мере зависит 
от изученности соответствующей группы. В систе­

ме бесчелюстных и рыб, принятой в этом томе, на­
звания "Agnatha" и "Gnathostomata" даны без указа­
ния их таксономических рангов. Это вызвано тем, 
что, в сущности, и Agnatha, и Gnathostomata пред­
ставляют не таксоны в их традиционном понима­
нии, а этапы эволюции позвоночных в целом. Сле­
дует отметить, что отказ от применения таксоно­
мических рангов к Agnatha и Gnathostomata имеет 
место в некоторых крупных работах, в том числе 
справочниках, опубликованных в последние деся­
тилетия [Stensio, 1964: "Traite de Paleontologie"; 
Jarvik, 1980: "Basic Structure and Evolution of 
Vertebrates"; и др.]. В томе даны краткие характе­
ристики "Agnatha" и "Gnathostomata". В характери­
стику гнатостом нами включены те признаки, по 
которым они могут быть сопоставлены с агнатами. 
В известных публикациях Agnatha иногда разделя­
ются на Diplorhina и Monorhina, которые рассмат­
риваются в ранге классов, объединяющих, главным 
образом, палеозойских бесчелюстных [Обручев, 
1964: "Основы палеонтологии"; Halstead, 1973а]. 
Мы используем такую же таксономическую схему, 
исходя из ее удобства для практического построе­
ния системы. Вместе с тем следует подчеркнуть, 
что основные признаки диплорин и монорин (во 
внутренней организации и типе онтогенеза) свой­
ственны не только вымершим палеозойским груп­
пам. Сохраняя определенную стабильность на про­
тяжении сотен миллионов лет, эти признаки явля­
ются показателем принадлежности к одному из 
главных направлений в дивергентной эволюции 
позвоночных (см. раздел "Heterostraci"). В относя­
щемся к челюстноротым надклассе "Pisces" указа­
ны крупнейшие группы ("классы") полностью вы­
мерших рыб, а также существующих ныне. К числу 
последних относятся Crossopterygii и Dipnoi, рас­
сматриваемые в качестве подклассов класса 
Sarcopterygii. 

В систематическую часть тома, впервые для па­
леонтологического справочного издания, основан­
ного главным образом на российских материалах, 
включены таксоны видового ранга, для которых 
даны рубрики, предусмотренные Международным 
кодексом зоологической номенклатуры. 

Значительный текстовый объем тома, содержа­
щего в общей сложности характеристики более 330 
видов, вынудил авторов сократить число иллюст­
раций. В тех случаях, когда достаточно хорошо 
выполненные изображения видов помещены в 
предшествующих публикациях, в томе даются 
ссылки на них. Например, это сделано в разделе о 
псаммостеидах (Heterostraci), хранящихся, в основ­
ном, в Таллине. Фотоматериалы по этой группе 
опубликованы в монографии Д.В. Обручева и Э.Ю. 
Марк-Курик [1965], включающей 94 фототаблицы. 
Объяснения буквенных обозначений на рисунках 
даны списком в конце разделов (Thelodonti, 
Osteostraci, Crossopterygii) или, в разделах, вклю­
чающих рисунки с большой буквенной нагрузкой 
(Heterostraci, Dipnoi), непосредственно в подрису-
ночных подписях. Списки сокращений и аббревиа-
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тур организаций, упоминающихся в тексте, даны в 
конце тома. 

Книга рассчитана на широкий круг читателей -
как специалистов - биологов, занимающихся кон­
кретными древними группами или проблемами 
эволюции, так и студентов, а также всех лиц, инте­
ресующихся палеонтологией. 

Финансирование работ по подготовке тома 
осуществлялось из бюджета, фонда Др. X. Раусинга 
и грантов РФФИ № 00-47-49607, № 02-04-49292, № 
00-15-97761, № 03-04-62069, НШ-1808.2003.4. Ав­
торы благодарны директору Палеонтологического 
института РАН члену-корреспонденту РАН, про­
фессору А.Ю. Розанову и доктору X. Раусингу за 
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Agnatha. Бесчелюстные 
Краткая характеристика (Л.И. Новицкая) 

Древнейшие, известные из геологической лето­
писи, первичноводные позвоночные животные. Пе­
редние висцеральные дуги не преобразованы в че­
люсти. Жаберные дуги не дифференцированы, сли­
ваются с эндокранием, расположены снаружи по 
отношению к жаберным мешкам, имеющим сме­
шанное экто- энтодермальное происхождение. Ды­
хание осуществляется с помощью жаберных меш­
ков. Эндокраний и жаберный скелет образованы 
хрящом, в эндокраний могут присутствовать пери-
хондральные окостенения. Во внутреннем ухе из­
вестны два вертикальных полукружных канала. 
Носовые мешки парные или имелся один внешне 
непарный носовой мешок. Ольфакторные стебель­
ки развиты или отсутствуют. Общий назогипофиз-
ный ход отсутствует или присутствует. Общее на­
ружное назогипофизное отверстие отсутствует или 
имеется. Обонятельный орган не связан с гипофи­
зом (Diplorhina) или связан (Monorhina). Структур­
ный план головы формировался онтогенезом тако­

го типа как у примитивных челюстноротых позво­
ночных (акул), или онтогенезом такого типа как у 
круглоротых (миног). Экзоскелет или в виде че­
шуи, или головотуловищный отдел покрыт пла­
стинками различной величины. Крупные пластинки 
наружного скелета обычно образуют панцирь, за­
щищавший прекаудальную часть тела. Экзоскелет 
состоял из дентина и аспидина (древней скелетооб-
разующей ткани, первично не имевшей костных 
клеток) или из дентина и костной ткани, содер­
жавшей остеоциты. Парные плавники отсутствуют 
или имеются только грудные. Хвостовые плавники 
разнообразной формы. Жизненный цикл полно­
стью связан с водой. В основном придонные жи­
вотные. 

В целом, не обладая челюстями и имея весьма 
несовершенные адаптации к движению, бесчелю­
стные дают представление о строении позвоночных 
на прегнатостомном эволюционном уровне. Кем­
брий-девон. Классы: Diplorhina, Monorhina. 
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Класс Diplorhina. Парноноздревые 

Краткая характеристика (Л.И. Новицкая) 

Носовые мешки парные, не связаны с гипофи­
зом. Ноздри парные. Имелись первичные ольфак-
торные стебельки. Общий назогипофизный ход и 
наружное назогипофизное отверстие отсутствуют. 
Структурный план головы формировался по схеме 
онтогенеза, сходной, в главных чертах, со схемой 
онтогенеза у челюстноротых позвоночных (акул: 
Elasmobranchii). Экзоскелет представлен только 
чешуями (Thelodonti) или различным числом пла­

стинок, образующих панцирь, и чешуями (Hetero­
straci). Экзоскелет состоял из дентина и аспидина. 
В эндоскелете отсутствуют перихондральные око­
стенения. Кембрий - верхний девон. Подклассы: 
Thelodonti и Heterostraci. Под вопросом остаются 
некоторые менее изученные группы (Galeaspida?). 
Признаки палеозойских диплорин сохраняются у 
ископаемых и современных челюстноротых позво­
ночных. 
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Подкласс Thelodonti. Телодонты 
В. Каратаюте-Талимаа, Т. Мярсс 

Морфология 

Краткая общая характеристика. Телодонты 
представляют бесчелюстных позвоночных, разме­
ры которых колеблются от очень небольших (дли­
ной до 5 см) до средних (до 20 см) и относительно 
крупных (до 40 см и более). Тело дорсовентрально 
уплощено в его головотуловищной части {Turinia) 
(рис. 1) или приблизительно веретеновидное 
(Phlebolepis), было покрыто мелкими чешуями раз­
ной конфигурации и величины. Время существова­
ния средний(?) - верхний ордовик - верхний девон. 

До настоящего времени во всем мире известны 
следующие таксоны телодонтов, представленные 
более или менее целыми чешуйными покровами. 

Рис. 1. Turinia pagei (Powrie). Обобщенная рекон­
струкция общей формы и мягких органов цефалото-
ракса [Novitskaya, Turner, 1998, fig. 2А]. 

Из нижнего силура Шотландии описаны пять ви 
дов, принадлежащих трем родам: Loganellia scotica 
(Traquair), Lanarkia horrida Traquair, L. spinulosa 
Traquair, L. lanceolata Marss и Shielia taiti (Stetson). 
В нижнем девоне Шотландии найден один экземп­
ляр Turinia pagei (Powrie), а в нижнем девоне Анг­
лии - второй экземпляр этого вида, а также отпеча­
ток Nikolivia milesi Turner. 

Целые экземпляры Phlebolepis elegans Pander, 
наиболее многочисленные среди всех найденных 
до сих пор телодонтов, обнаружены в верхнем си­
луре Эстонии (сборы А. Луха 1929 г. из местона­
хождения Химмисте-Куйгу). Линза, содержавшая 
целые экземпляры, полностью разработана. 

Наружные скелеты (экзоскелеты) весьма своеоб­
разных телодонтов найдены в отложениях верхнего 
силура и нижнего девона Северо-Западной террито­
рии Канады. По этим материалам описаны шесть 
видов, относящихся к пяти родам: Furcacauda heint-
zae (Dineley et Loeffler), F. fredholmae Wilson et Cald­
well, Sphenonectris turnerae Wilson et Caldwell, Pezo-
pallichthys ritchiei Wilson et Caldwell, Drepanolepis 
maerssae Wilson et Caldwell и Cometicercus talimaae 
Wilson et Caldwell. Большой фрагмент (300 x 250 
мм) относительно крупного вида Thelodus macinto-
shi Stetson найден в отложениях Нью-Браунсвика 
Канады. При его описании было высказано мнение 
[Turner, 1986а] о его принадлежности Thelodus parvi-
dens Agassiz, а возраст определен как поздний силур 
(на основании находок чешуи Paralogania ludlowi-
ensis (Gross) и др.). С такой интерпретацией можно 
вполне согласиться. Одиннадцать новых^видов, от­
носящихся к разным родам и семействам телодон­
тов, представленных целыми чешуйными покровами 
или чаще большими их фрагментами, найдены в 
нижнем силуре островов Бейлли-Гамильтон и Кор­
нуоллис Канадской Арктики. 

Один чешуйный покров телодонта из нижнего 
силура Рингерике (Норвегия), найденный И. Киером 
в 1924 г., до сих пор не описан. Согласно А. Ричи 
[Ritchie (устное сообщение)], эта форма может быть 
сравнима с Shielia taiti (Stetson) из Шотландии. 

Раннеордовикские и силурийские формы тело­
донтов обитали в мелководных морских бассейнах, 
в их прибрежной и более глубокой склоновой час­
тях [Мярсс, Эйнасто, 1978]. Раннедевонские формы 
также следует считать обитателями морского мел­
ководья, но некоторые из них, например, предста­
вители рода Turinia, достигавшие более внуши­
тельных размеров, вполне возможно могли заплы­
вать и в устьевые части рек. 

Мелкие формы телодонтов с веретеновидным 
телом длиной 5-10 см скорее всего жили группами 
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особей, небольшими косяками. Пример такого со­
вместного обитания - местонахождение Химмисте 
в Эстонии (лудлов, S2), где целые экзоскелеты 
Phlebolepis elegans Pander одинакового размера за­
хоронены на поверхности слоя (около 100 особей 
на площади 1 м 2). 

Более крупные представители (Loganellia), длина 
тела которых достигала 20 см, обычно с более широ­
кой передней частью, сплющенной дорсовентрально, 
и сжатой с боков задней частью тела, могли обитать у 
дна и в придонной части морских бассейнов. 

Можно предположить, что телодонты питались 
фито- и зоопланктоном, а также мелкими мягкоте­
лыми беспозвоночными, обитавшими в иле. 

В зависимости от положения на теле, выделяют­
ся ростральные, цефало-пекторальные, постпекто-
ральные, прекаудальные и пиннальные чешуи 
[Мярсс, 1986]. Обычно при описании дискретных 
чешуи и составлении морфологических наборов 
используются термины "головные", "переходные" и 
"туловищные" чешуи. В рото-глотке телодонтов 
помещались очень мелкие дентикли (измененные 
чешуи), которые на внутренних дугообразных 
структурах бранхиального аппарата соединялись на 
общей базальной пластиночке. Всего могло быть 
1(1), 8-9 бранхиальных отверстий, между которы­
ми находились дугообразные структуры с дентик-
лями. Бранхиальные отверстия располагались вен-
трально в ряд, близко к пекторальным плавникам. 
У фуркакаудид (Furcacaudifor-mes) они помещались 
латерально (на боковых сторонах тела), за глазами 
- косыми рядами. Рот - терминальный, попереч­
ный. Глаза размещались в передне-боковых углах 
головы. Система боковых чувствительных каналов 
установлена у Phlebolepis elegans. Каналы образу­
ют в основном продольные и поперечные линии, 
сопоставимы с сенсорными каналами гетеростра­
ков [Мярсс, 1979], а также с каналами архаичных 
челюстноротых [Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 
1986]. Чешуи с порами каналов известны у Turinia, 
Helenolepis, Loganellia, Boothialepis и Sphenonectris. 

Экзоскелет. Морфология чешуи. Чешуи тело­
донтов состоят из кроны, основания и разделяющей 
их шейки, иногда имеющей вид борозды (Loganel­
lia и др.), пульпарного углубления или пульпарной 
полости, а также пульпарного канала, не развитого 
в чешуях некоторых родов. 

Формирование чешуи начиналось с заложения в 
коже, на границе эктодермы и мезодермы, вокруг 
сосудистой петли, поверхностного тонкого денти-
нового слоя кроны и частично стенок шейки. В за­
висимости от положения на теле закладывалась 
крона определенной величины и формы со всеми 
присущими ей элементами скульптуры. 

Чешуя телодонта - пример нерастущего моно-
донтодиума с базальным отверстием, через которое 
сосудистая петля входила в полость чешуи и выхо­
дила. У простейших монодонтодиумов эласмоб-
ранхий (род Elegestolepis) развиты два отверстия -
базальное и шейное. 

При дальнейшем формировании нерастущей 
чешуи телодонта внешний вид и размеры кроны не 
менялись, а утолщение стенок кроны происходило 
центростремительно за счет заполнения пульпар­
ной полости или пульпарного канала. 

Для чешуи из области головы характерна круглая 
или овальная более высокая крона, часто зазубренная 
или расчлененная по краям глубокими выемками. У 
родов Thelodus, Turinia, Nikolivia и Amaltheolepis 
крона нередко конусовидная или шиловидная. Фор­
ма головных чешуи обеспечивала мозаичное соеди­
нение крон между собой - меньшую подвижность и 
более прочную защиту области головы. 

Крона переходных чешуи чаще всего удлинен­
но-овальная или ромбовидная, с гладкими, слегка 
или сильно зазубренными краями в форме "дубово­
го листа". У большого числа родов она имеет две 
глубокие выемки в передней части. Обычно у пере­
ходных чешуи уже развит задний отдел кроны, вы­
ступающий за пределы основания. 

Крона туловищных чешуи более низкая, удли­
ненная, ромбовидная или овальная, иногда листо­
видная (роды Apalolepis, Skamolepis), с вытянутой 
назад задней частью, налегавшей на позади распола­
гавшиеся чешуи. Поверхность кроны обычно под­
разделена на центральный и боковые отделы. Зад­
ний конец заостренный-одновершинный или состо­
ит из нескольких, реже многих (род Valiukia) вер­
шин, выступающих за пределы основания. На ниж­
ней поверхности заднего отдела кроны могут быть 
развиты продольные гребешки и борозды. 

Для чешуи отряда Thelodontiformes характерна 
отчетливая, иногда высокая шейка. На чешуях 
Phlebolepidiformes шейка обычно выделяется толь­
ко как более или менее отчетливая борозда. На зад-
небоковых стенках шейки могут быть развиты вер­
тикальные ребрышки (род Thelodus). 

Развитые на кронах туловищных и части пере­
ходных чешуи продольные ребра и борозды вы­
полняли гидродинамические функции. Форма че­
шуи обеспечивала подвижное соединение элемен­
тов чешуйного покрова позади головы. 

Основание молодых чешуи еще не развито. У 
чешуи представителей отряда Thelodontiformes ос­
нование нарастало одновременно на всем валике 
шейки, и только у части туловищных чешуи более 
интенсивный рост происходил в передней части. 
Основание полностью сформировавшихся чешуи 
большинства родов - выпуклое и высокое, иногда с 
утолщениями или шпоровидным отростком в пе­
редней части. У головных и переходных чешуи мо­
гут быть развиты сосковидные вертикальные 
утолщения. У чешуи рода Apalolepis основание 
кольцевидное, низкое. 

У чешуи представителей Phlebolepidiformes и 
части Loganelliiformes базальный слой выстилает 
не только окружающий пульпарное углубление ва­
лик, но и всю поверхность углубления. Основание 
чешуи может быть низким, плоским или слегка вы­
пуклым (роды Katoporodus, Phlebolepis, Helenolepis 
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Рис. 2. Phlebolepis elegans Pander. Реконструкция общей формы и системы боковой линии: 
а - дорсальная сторона; б - вентральная сторона; в - вид сбоку; г - поперечные разрезы тела [Мярсс, 1979, рис. 2] 

(Я. multicostata Karatajute-Talimaa), более выпук­
лым, с утолщенной передней частью (например, 
роды Goniporus, Loganellia, Helenolepis), сильно 
выпуклым, с вертикальным выступом в передней 
части чешуи (Loganellia? kadvoiensis Karatajute-
Talimaa, Helenolepis obruchevi Karatajute-Talimaa, 
H. navicularis Karatajute-Talimaa) или со шпоровид-
ным отростком (Shielia). У туловищных чешуи ро­
да Sandivia утолщение, или вертикальный выступ, 
может быть развито на месте задней стенки осно­
вания. 

Пульпарное отверстие, ведущее у телодонти-
формных чешуи в пульпарную полость, располо­
жено в центре основания или смещено назад. При 
формировании основания оно постепенно зараста­
ло и могло полностью закрыться (роды Thelodus, 
Turinia). 

Для флеболепидиформных чешуи и части шие-
лииформных чешуи (роды Katoporodus, Goniporus, 
Shielia, Valiukia, Helenolepis) характерно пульпар­
ное углубление, в котором у туловищных чешуи 
развиты продольные борозды (центральная и 1-2 
пары боковых), где размещены отверстия дентино-
вых каналов. Если крона чешуи монолитная, эти 
отверстия располагаются равномерно. 

В задней части кроны обычно развит относи­
тельно короткий пульпарный канал - один (роды 
Shielia, Paralogania, часть видов Loganellia, 
Phlebolepis, Helenolepis) или несколько, в зависи­
мости от числа задних участков или шиловидных 
отростков кроны (роды Katoporodus, Goniporus, 
Valiukia, Shielia). 

У так называемых "аханолепидных" телодонтов 
(роды Sandivia, Angaralepis, Stroinolepis, частично 
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Рис. 3. Katoporodus timanicus (Karatajute-Talimaa), вертикальный поперечный срез туловищной чешуи [Ка-
ратаюте-Талимаа, 1978, рис. 5, фиг. 2]. Обн. 28, р. Великая, Северный Тиман, Россия; пржидол, верхний силур 

Marss, Ritchie, 1998; Turner, 1991 и др.] целесообраз­
но выделить еще несколько гистологических типов 
чешуи. 

Тип Sandivia (рис. 5) - крона чешуи всех морфо­
логических разновидностей образована тонкока­
нальным дентином. Дентиновые канальцы ветвятся 
на нескольких уровнях, местами образуя неболь­
шие лакунообразные расширения. Пульпарный ка­
нал у туловищных чешуи не развит. 

С. Тернер [Turner, 1991] выделила "аханолепид-
ный" ("achanolepid type") гистологический тип че­
шуи на основе внутреннего строения туловищных 
чешуи Loganellia sibirica Karatajute-Talimaa, для ко­
торого характерен "irregular dentine". Разделение ро­
да Loganellia на группу видов без пульпарного кана­
ла у туловищных чешуи (род "Achanolepis") и груп­
пу видов, у которых в туловищных чешуях развит 
более или менее отчетливый пульпарный канал 
(собственно род Loganellia), возможно, преждевре­
менно - необходимо более подробное изучение но­
вых коллекций из нижнего силура Сибирской плат­
формы, Тувы и С.-З. Монголии. Поскольку выделе­
ние таксона "Achanolepis" не обосновано, мы выде­
ляем гистологический тип Sandivia, к которому от­
носятся роды Sandivia, Stroinolepis, Angaralepis и 
часть видов рода Loganellia (L. sibirica, L. asiatica, L. 
tuvaensis) (рис. 6). 

Тип Loganellia [= Thelodus scoticus Traquair: 0rvig, 
1968]. В кроне чешуи развит тонкоканальный дентин 
со спутанными дентиновыми канальцами. У туло­
вищных чешуи развит пульпарный канал (рис. 7). 

Тип Shielia (рис. 8) - дентиновые канальцы уз­
кие, изогнутые, ветвистые. Развит один медиальный 
пульпарный канал и от одной до восьми пар боко­
вых пульпарных каналов в зависимости от числа бо­
ковых вершин или заднебоковых шипиков кроны. 

Тип Helenolepis [Н. navicularis Karatajute-Tali­
maa, 1978] (рис. 9). В кроне толстые дентиновые 
каналы открываются в особую "вторичную" пуль-

Рис. 4. Thelodus parvidens Agassiz, вертикальный 
поперечный срез туловищной чешуи [Gross, 1967 
Abb. II] 

Loganellia) пульпарный канал отсутствует. На его 
месте расположены более толстые удлиненные 
дентиновые канальцы. 

Сейсмосенсорные каналы у телодонтов, по-
видимому, помещались в коже под чешуйным по­
кровом. Наружу они открывались рядами пор (рис. 
2). Поры пронизывали чешуи (Phlebolepis, 
Helenolepis) или помещались между ними (Turinia 
polita Karatajute-Talimaa, Loganellia, Boothialepis). 

Гистологические типы чешуи. Изучая внутрен­
нее строение дискретных чешуи телодонтов, В. 
Гросс [Gross, 1967] выделил два основных гистоло­
гических типа, которые легли в основу его "Schup-
pensystem" - тип "Katoporus" и тип "Thelodus" 
(=Katoporodus) (рис. 3, 4). 

С учетом результатов последующих исследова­
ний [0rvig, 1968; Каратаюте-Талимаа, 1978; Vieth, 
1980; Мярсс, 1986; Karatajute-Talimaa, 1997, 1998; 

15 

http://jurassic.ru/



Рис. 5. Sandivia melnikovi Karatajute-Talimaa, вертикальный продольный срез туловищной чешуи, шлиф 
№ 1224; Тимано-Печорский регион, Россия; скв. 1-В. Косью, глуб. 2813,5-2820 м, мукерская свита, верх­
ний ордовик 

Рис. 6. 
а - Loganellia sibirica (Karatajute-Talimaa), 

вертикальный продольный срез туловищной 
чешуи [Каратаюте-Талимаа, 1978, рис. 18, 
фиг. 12]. Обн. 2, р. Н. Чунку, Сибирь, Россия; 
верхний лландовери, нижний силур. 

б - Loganellia asiatica (Karatajute-Talimaa) 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, рис. 6, фиг. 7а]. 
Обр. 224-2, р. Элегест, Тува, Россия; карасуг-
ские слои, пржидол, верхний силур 

парную полость. У чешуи более поздних стадий 
развития появляется пульпарное отверстие. 

Тип Turinia [Gross, 1967; Каратаюте-Талимаа, 
1978] (рис. 10). Крона состоит из дентина, напоми­
нающего ортодентин. Проксимальные части денти-
новых канальцев сильно расширены и образуют "па­
зухи". Очертания пульпарной полости очень сложные. 

Тип Apalolepis [Каратаюте-Талимаа, 1978] (рис. 
11). В плоской и широкой кроне развита пуль-
парная полость и пульпарные каналы, один или не­
сколько. Проксимальные части дентиновых ка­
нальцев расширенные. 

Тип Canonia [Vieth, 1980] (рис. 12). Для дентина, 
из которого состоит крона чешуи, характерны вер­
тикальные дентиновые канальцы, соединенные ко­
роткими поперечными перемычками, иногда с лаку-
нообразными расширениями. 

Внутреннее строение. Внутреннее строение те­
лодонтов мало изучалось до последнего времени, 

что в значительной мере связано с особенностями 
их фоссилизации. 

Реконструкции расположения внутренних орга­
нов даны по Turinia pagei (Powrie) [Stensio, 1958, 
1964; Novitskaya, Turner, 1998] (см. рис. 1) и Lanarkia 
horrida Traquair [Turner, Van der Brugghen, 1993]. К 
настоящему времени найдены следы бранхиального 
аппарата у всех видов Lanarkia, Loganellia scotica, 
Shielia taiti, Turinia pagei и у всех Furcacaudiformes, за 
исключением Cometicercus, у которого головная и 
бранхиальная части не сохранились [Powrie, 1870; 
Traquair, 1899а, 1905; Stetson, 1931; Ritchie, 1968; 
Marss, Ritchie, 1998; Wilson, Caldwell, 1993, 1998 и 
др.]. У изученных форм число жаберных отверстий 
колеблется от 7?, 8 до 9. У Lanarkia, Loganellia и 
Shielia жаберные мешки открывались вентрально ря­
дом отдельных отверстий [Marss, Ritchie, 1998]. На 
основании известного материала по Turinia pagei по­
ка не вполне ясно, были ли развиты отдельные бран-. 
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Рис. 7. 
а — Loganellia scotica 

(Traquair), вертикальный по­
перечный срез туловищной 
чешуи (средняя часть) [Gross, 
1967, Abb. 13F]. Лесмахагов, 
Логан Вотер, Шотландия; 
Patrick Burn Formation, Priest-
hill Group, верхний лландове-
ри, нижний силур. 

б — Loganellia scotica 
(Traquair), вертикальный про­
дольный срез туловищной 
чешуи (передний конец спра­
ва) [Marss, Ritchie, 1998, fig. 
2ID]. Лесмахагов, Логан Во­
тер, Шотландия; Patrick Burn 
Formation, Priesthill Group, 
верхний лландовери, нижний 
силур 

c.d.b 
cl.d. 

Рис. 8. Shielia multispinata Marss et Karatajute-Talimaa, горизонтальный вид туловищной чешуи (снизу в 
анисовом масле) [Marss, Karatajute-Talimaa, 2002, fig. 6D]. Обр. MF 157-7, р. Спокойная, о. Октябрьской Рево­
люции, Северная Земля, Россия; верхняя часть самойловичской свиты, венлок, нижний силур 

хиальные отверстия, или же индивидуальные кана­
лы, отходящие от жаберных мешков, вели в общий 
выводной канал [Novitskaya, Turner, 1998]. Бранхи-
альные дуги длинные и узкие; задние короче 
передних (Turinia pagei). 

На реконструкции цефало-торакса Lanarkia hor-
rida Traquair показано предполагаемое расположе­
ние внутренних органов [Turner, Van der Brugghen, 
1993, fig. 4, 5]: ольфакторных трактов (tracti olfac-
torii), парных носовых капсул, головного мозга, а 
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cl.d. 
Рис. 9. Helenolepis navicularis Karatajute-Talimaa, горизонтальный вид туловищной чешуи (снизу, в анисовом 

масле) [Каратаюте-Талимаа, 1978, рис. 17, фиг. 1]. Обр. 276-1, р. Элегест, Тува, Россия; таугантелийские слои, 
пржидол, верхний силур 

cor. cl.d. С-Р-

Рис. 10. Turinia pagei (Powrie), вертикальный продольный срез туловищной чешуи [Gross, 1967, Abb. 7С] 

также бранхиального аппарата. Носовые отверстия 
(nostrils) не были найдены, а положение oesophagus 
показано у Lanarkia, по-видимому, слишком сме­
щенным вперед [Turner, Van der Brugghen, 1993, 
fig. 5]. Новый вариант реконструкции L. horrida, 
исправленный главным образом в том, что касается 
расположения отделов мозга и жаберных мешков, 
был опубликован позже [Novitskaya, Turner, 1998, 
fig. 2В]. 
В результате изучения латексового слепка Turinia 
pagei (Powrie) [Novitskaya, Turner, 1998, fig. 2A, 3, 4] 
было установлено положение пинеального органа, 
отделов мозга (telencephalon, diencephalon, mesence­
phalon, myelencephalon) и tracti olfactorii, передние 
концы которых указывают на местоположение пар­
ных носовых капсул. Полукружные (semicircular) 
каналы реконструированы в области второй-третьей 

пары жаберных мешков. Присутствие отчетливых 
tracti olfactorii, а также парных носовых мешков, 
удаленных от telencephalon, сходно во внутренней 
организации Thelodonti, Heterostraci и архаичных 
Gnathostomata (Elasmobranchii) [Novitskaya, Turner, 
1998]. Кроме уже названных мягких органов, у те­
лодонтов определены следы желудка. Желудок и 
короткая конусовидная кишка, которая заканчивает­
ся за анальной выпуклостью, были ранее описаны у 
фуркакаудид [Wilson, Caldwell, 1993]. 

Филогенетические связи 

Многими существенными морфологическими 
признаками телодонты сходны с гетеростраками и 
акулами (низшими челюстноротыми). Аргументы, 
положенные в основу выводов о филогенетических 
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cor. 

cl.d. 
Рис. 11. Apalolepis obruchevi Karatajute-Talimaa, 

горизонтальный вид туловищной чешуи (снизу, в ани­
совом масле) [Каратаюте-Талимаа, 1978, рис. 36, 
фиг. 6а]. Обн. Лисовцы, Подолия, Украина; чортков-
ский горизонт, лохков, нижний девон 

взаимоотношениях между этими группами, рас­
смотрены в разделе Л.И. Новицкой "Heterostraci. Ге-
теростраки", в главе "Филогенетические связи". Во 
избежание повторов и, исходя из того, что сравни­
вать морфологию этих групп удобнее, ознакомив­
шись со строением гетеростраков, мы адресуем чи­
тателя к разделу "Heterostraci". 

См. главу "Филогенетические связи" в разделе 
Новицкой Л.И. "Heterostraci. Гетеростраки". 

Принципы и особенности систематики 

Телодонты - ранние позвоночные, систематика 
которых разрабатывалась на экзоскелете, в том 
числе и на материале, представленном разрознен­
ными чешуями. В более ранних работах [Rohon, 
1893; Lehman, 1937; Gross, 1947 и др.] особые ви­
довые названия нередко присваивались разным 
морфотипам чешуи, образующим чешуйный по­
кров особей того же вида. В. Гросс первым сфор­
мулировал основные требования, которые должны 
быть соблюдены при описании рода и вида тело-
донта, представленного разрозненными чешуями 
[Gross, 1967]. Вид телодонта определялся им с уче­
том морфологического разнообразия чешуи на те­
ле, т.е. с учетом их топографической изменчивости 
и онтогенетических изменений. Род и таксоны бо­
лее высокого ранга выделялись на основе особен­
ностей гистологического строения чешуи. Основ­
ные морфотипы чешуи В. Гросс выделил с учетом 
чешуйных покровов тех полно сохранившихся 
форм, которые были известны к тому времени. В. 
Гросс [Gross, 1967] ввел термин "Schuppensystem" 
("scale species" по [Turner, 1976]), указывающий на 
искусственность систематики, основанной на изу­
чении дискретных чешуи, в которой неизбежно до­
пускались ошибки. 

В дальнейшем для каждого вида телодонтов со­
ставлялись "морфологические ряды" [Каратаюте-
Талимаа, 1978], или "морфологические наборы" 
(morphological sets; morphological series of scales; 
morphological scale varieties) [Karatajute-Talimaa, 
1997, 1998; Мярсс, 1986; Marss, Ritchie, 1998]. Они 
наиболее полно отражали морфологическое разно­
образие чешуи определенного вида, обнаруженных 
в одной пробе или в одном конкретном слое. 

Изучение чешуйных покровов целых экземпля­
ров телодонтов [Мярсс, 1986; Marss, Ritchie, 1998] 
дало полное представление об изменчивости фор­
мы чешуи в зависимости от их местоположения на 
теле и выяснило основные закономерности, по ко­
торым следует составлять "морфологические набо­
ры" для видов, основанных на материале дискрет­
ных чешуи. 

Установлены следующие морфотипы чешуи: 
головные - оральные, ростральные, цефало-

пекторальные; 
переходные - цефало-пекторальные; 
туловищные - постпекторальные, прекаудальные; 
плавниковые - пиннальные; 
сенсорные - чешуи, пронизанные порами чув­

ствительных каналов; 
специальные - орбитальные, бранхиальные, бу-

ко-фарингеальные. 
При описании нового вида В. Гросс [Gross, 

1967] рекомендовал использовать в качестве голо-
типа туловищные чешуи, в строении которых луч­
ше всего выражены характерные морфологические 
признаки. 

На основе перечисленных морфологических и 
гистологических особенностей чешуи и чешуйных 
покровов телодонтов, рассматриваемых в данной 
работе, предлагается их система, изложенная в раз­
деле "Систематическая часть". 

Проблемы, решение которых связано 
с изучением Thelodonti 

Чешуи, принадлежащие несомненно телодон-
там, найдены в среднем-верхнем ордовике Тимано-
Печорского региона [Karatajute-Talimaa, 1997] и на 
о. Октябрьской Революции архипелага Северная 
Земля [Каратаюте-Талимаа, Мярсс, 1999]. Количе­
ство находок существенно возрастает, начиная с 
верхнего лландовери нижнего силура и до среднего 
девона включительно. Наиболее поздние находки 
относятся к верхнему девону Западной Австралии 
(Gneudna Formation, ? Early Frasnian; Carnarvon Ba­
sin) [Turner, Dring, 1981]. Вымирание телодонтов 
связано, вероятно, с глобальным событием на гра­
нице франа и фамена (Kellwasser Event) [Marss, 
2002]. Существование телодонтов на протяжении 
значительного интервала времени (средний ордовик -
средний девон), их широкое географическое рас­
пространение и достаточно детальная изученность 
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lac. 

Рис. 12. Canonia sp. cf. 
C. grossi Vieth: вертикаль­
ный продольный срез ту­
ловищной чешуи (перед­
ний конец справа) [Kara­
tajute-Talimaa, 2002, fig. 
8а]. Обр. 4-3, р. Матусе-
вича, о. Октябрьской Ре­
волюции, Северная Земля, 
Россия; подъемнинская 
свита, лохков, нижний 
девон 

чешуи, включая их микростроение и морфологиче­
ские вариации, дают возможность использовать виды 
телодонтов для решения региональных и более ши­
роких вопросов биостратиграфии и корреляции от­
ложений раннего и, главным образом, среднего па­
леозоя [Marss et al., 1995,1996; Talimaa, 2000; и др.]. 

Исследования гистологического состава, макро-
и микростроения чешуи телодонтов, а также их це­
лых экземпляров, дают материал для изучения эво­

люции экзоскелета в одной из крупных ветвей бес­
челюстных позвоночных. В последние годы появи­
лась информация о внутреннем строении телодонтов 
(см. раздел "Морфология"). Все эти данные важны 
для анализа филогенетических отношений между 
телодонтами и другими бесчелюстными (Heterostra­
ci), а также для сравнительно-морфологических ис­
следований бесчелюстных и челюстноротых позво­
ночных (см. раздел "Heterostraci" в этом томе). 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

Подкласс Thelodonti 

Диагноз. Маленькие (около 2 см) до средних 
(около 40 см) размеров бесчелюстные. Включает 
формы очень разной конфигурации: голова и пе­
редняя часть туловища уплощены дорсовентраль-
но, задняя часть - латерально, или всё тело лате-
рально сплюснутое, или туловище веретеновидное. 
Тело покрыто чешуями, расположенными мозаич­
но или слегка налегающими друг на друга. Крона 
чешуи состоит из дентина, основание - из аспиди-
на. Ротожаберная область покрыта очень мелкими 
чешуйками. Известны 7 (?) или 8 пар жаберных от­
верстий. Сейсмосенсорная система (где известна) 
представлена каналами. Есть парные латеральные и 
вентральные, а также непарный дорсальный плав­
ники, или вместо вентральных - непарный аналь­
ный. Хвостовой плавник симметричный или гете-
роцеркный (гипоцеркный), с большой дорсальной и 
вентральной лопастями и многими (до 25) мелкими 
псевдолучами между ними, или вилкообразный. 
Они соединены тканью, покрытой чешуями. Сред-
ний(?)-верхний ордовик - верхний девон. 

Состав. Sandiviiformes, Loganelliiformes, Shielii-
formes, Phlebolepidiformes, Thelodontiformes, Furca-
caudiformes. 

Распространение. Европа, Азия, Северная и 
Южная Америка, Антарктика, Австралия; средний 
(?)- верхний ордовик - верхний девон. 

Отряд Sandiviiformes 

Диагноз. Чешуи - от очень мелких до мелких и 
средней величины. Четко выделяются головные и 
туловищные чешуи. Развита особая разновидность 
мелких чешуи с треугольным участком в передней 
части кроны (сем. Sandiviidae, Stroinolepididae). Для 
кроны туловищных чешуи характерен стреловид­
ный задний участок кроны (сем. Sandiviidae, Anga-
ralepididae). Основание слабо развито. В его задней 
части может быть развита вертикальная стенка 
(сем. Sandiviidae). Крона состоит из тонкоканально-
^о дентина, пульпарный канал отсутствует. 

Состав. Sandiviidae Karatajute-Talimaa et Marss, 
fam. nov., Stroinolepididae Karatajute-Talimaa et 
Marss, fam. nov., Angaralepididae Karatajute-Talimaa 
et Marss, fam. nov. 

Распространение. Республика Коми, архипелаг 
Северная Земля, Красноярский край, Якутия, Рос­
сия; средний(?) - верхний ордовик, нижний силур. 
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cost, med, p. cor. an. 
ar. c. cor. 

Рис. 13. Sandivia melnikovi Karatajute-Talimaa. Го-
лотип - LIG, 20-284. a - вид сверху, б - вид снизу, в -
вид сбоку. [Karatajute-Talimaa, 1997, fig. 2, Ь1>2,з]. Обр. 
29/46, скв. 3 - Зап. Аресская, гл. 2333-2340 м, Тима-
но-Печорский регион, Россия; хорейверская свита, 
верхний ордовик 

Семейство Sandiviidae Karatajute-Talimaa 
et Marss, fam. nov. 

Типовой род - Sandivia Karatajute-Talimaa, 1997. 
Диагноз. См. диагноз рода. 
Состав. Типовой род. 

Род Sandivia Karatajute-Talimaa, 1997 

Sandivia: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 6. 
Типовой вид - Sandivia melnikovi Karatajute-

Talimaa, 1997. 
Диагноз. Чешуи мелкие (длиной 0,2-0,5 мм) и 

средних размеров (около 1 мм), редко большие (до 
2,25 мм). Туловищные чешуи удлиненные стрело­
видные или якоревидные, с более широкой задней 
частью, с продольным гребнем, иногда с треуголь­
ным участком в передней части кроны. Основание 
слабо выражено. Вертикальная стенка на задней час­
ти основания может быть от низкой до высокой. 
Пульпарное углубление низкое. Крона построена из 
дентина с очень узкими дентинными канальцами. 

Видовой состав. S. melnikovi Karatajute-Talimaa, 
1997; S. angusta Karatajute-Talimaa, 1997. 

Распространение. Республика Коми (Тимано-Пе-
чорский регион, Россия); мукерская и хорейверская 
свиты, устьзыбский горизонт, ашгил, верхний ордовик. 

Sandivia melnikovi Karatajute-Talimaa, 1997 
Рис. 5, 13 

Sandivia melnikovi: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 
6-9. fig. 2, 3. 

Рис. 14. Sandivia angusta Karatajute-Talimaa. Голо-
тип - LIG, 20-304. a - вид сверху, б - вид снизу. 
[Karatajute-Talimaa, 1997, fig. 4, Gi,2]. Обр. 26/4, скв. 
40 - Сандивей, гл. 3844-3850 м, Тимано-Печорский 
регион, Россия; хорейверская свита, верхний ордовик 

Голотип - LIG, № 20-284, туловищная чешуя; 
гл. 2333-2340 м, скв. Зап. Аресская, Республика 
Коми, Россия; хорейверская свита, ашгил, верхний 
ордовик [Karatajute-Talimaa, 1997, fig. 2]. 

Материал. Около 500 чешуи. Коллекция (LIG 
20) хранится в Институте геологии и географии 
Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Мелкие (0,2-0,5 мм) и средней вели­
чины (до 1,0 мм) чешуи. Редко встречаются более 
крупные, особенно головные чешуи (до 2,25 мм). 
Туловищные чешуи удлиненные со стреловидным 
или якоревидным расширенным задним отделом 
кроны, продольным медиальным гребешком, ино­
гда с треугольным участком в передней части кро­
ны. Основание развито слабо. Вертикальный валик 
в задней части основания сравнительно низкий, 
реже более высокий. Пульпарное углубление мел­
кое. Крона чешуи всех морфологических разновид­
ностей состоит из дентина с очень тонкими ден­
тинными канальцами. Пульпарный канал не развит. 

Распространение. Республика Коми (Тимано-
Печорский регион, Россия); мукерская и хорейвер­
ская свиты, устьзыбский горизонт, ашгилл, верх­
ний ордовик. 

Sandivia angusta Karatajute-Talimaa, 1997 

Рис. 14 
Sandivia angusta: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 9, 

fig. 4. 
Голотип - LIG, № 20-304, туловищная чешуя; 

гл. 3844-3850 м, скв. 40-Сандивей. Республика Ко­
ми, Россия; хорейверская свита, ашгилл, верхний 
ордовик [Karatajute-Talimaa, 1997, fig. 4]. 

Материал. Около 100 чешуи. Коллекция (LIG 
20) хранится в Институте геологии и географии 
Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Туловищные чешуи очень узкие. Верти­
кальный валик позади пульпарного углубления мо­
жет достигать значительной высоты. Задний отдел 

21 

http://jurassic.ru/



Рис. 15. Stroinolepis maenniki Marss et Karatajute-
Talimaa. Голотип - GI, Pi 7481: вид сверху [Marss, 
Karatajute-Talimaa, 2002, fig. 21]. Обр. MF 49-9, p. 
Стройная, о. Октябркской Революции, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; стройнинская свита, верхний 
ордовик 

чешуи сравнительно длинный, приподнятый. Осно­
вание слабо развито, пульпарное углубление мелкое. 

Распространение. Республика Коми, Россия; 
хорейверская свита, верхний ордовик. 

Семейство Stroinolepididae Marss 
et Karatajute-Talimaa, fam. nov. 

Типовой род - Stroinolepis Marss et Karatajute-
Talimaa, 2002. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Состав. Типовой род. 

Род Stroinolepis Marss et Karatajute-Talimaa, 2002 

Stroinolepis: Marss, Karatajute-Talimaa, 2002, p. 384. 
Типовой вид — Stroinolepis maenniki Marss et 

Karatajute-Talimaa, 2002 
Диагноз. Простые маленькие (длина 0,2-0,4 мм, 

редко до 1,0 мм) чешуи. Крона туловищных чешуи 
разделена на три части. Медиальная часть гладкая или 
с желобком и двумя резкими гребнями, латеральные 
части имеют гребень или короткие косые ребрышки. 

В передней части кроны некоторых чешуи развит 
узкий треугольный участок. Характерное ромбиче­
ское пульпарное углубление окружено валиком, об­
разующим основание. Еле заметные узкие дентин-
ные канальцы ветвятся и образуют сеть. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. О. Октябрьской Революции, 

архипелаг Северная Земля, Россия; озернинская 
свита, средний (?)-верхний ордовик; стройнинская 
свита, верхний ордовик. 

Stroinolepis maenniki Marss et Karatajute-Talimaa, 
2002 

Рис. 15 
Stroinolepis maenniki: Marss, Karatajute-Talimaa, 

2002, p. 384-387, fig. 2-4. 
Голотип - GI, Pi 7484, туловищная чешуя, ме­

стонахождение на р. Стройная, о. Октябрской Ре­

волюции, архипелаг Северная Земля, Россия; 
стройнинская свита, верхний ордовик [Marss, Kara­
tajute-Talimaa, 2002, fig. 2Н, I]. 

Материал. Около 50 чешуи или фрагментов из 
типового разреза. Коллекция (GI Pi) хранится в Ин­
ституте геологии Таллинского технического уни­
верситета в Эстонии. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. О. Октябрской Революции, 

архипелаг Северная Земля, Россия; озернинская и 
стройнинская свиты, средний (?)-верхний ордовик. 

Семейство Angaralepididae Marss 
et Karatajute-Talimaa, fam. nov. 

Типовой род - Angaralepis Karatajute-Talimaa, 1997. 
Диагноз. См. диагноз рода. 
Состав. Типовой род. 

Род Angaralepis Karatajute-Talimaa, 1997 

Angaralepis: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 9-10. 
Типовой вид - Angaralepis moskalenkoae (Kara­

tajute-Talimaa, 1978). 
Диагноз. Чешуи мелкие (длиной 0,2-0,5 мм), 

сравнительно широкие и высокие. Туловищные че­
шуи ромбовидные, реже овальные, слегка расширен­
ные по бокам. В кроне выделяются два отдела - пе­
редний (главный), покрытый продольными ребрыш­
ками (3-7) и маленький задний, стрело- или якоре-
видный. Задняя часть отделена от передней боковы­
ми выемками. Шейка довольно высокая. Иногда на 
ее заднебоковых стенках развиты вертикальные реб­
рышки. Основание ромбовидное, расширенное по 
бокам, обычно уже, чем крона. Пульпарный канал 
не развит. Узкие дентинные канальцы сравнительно 
длинные, особенно в задней части кроны. Основание 
состоит из тонкоканального дентина. Слой аспидина 
очень тонкий и достигает более значительной тол­
щины только у головных чешуи. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Кочумдекская (Тунгуская) 

площадь (Красноярский край), Илимская (Ангаро-
Илимская) площадь (Иркутская область), Нюя-
Березовская площадь (Якутия), Россия; кулинная 
свита, среднерассохинская, нижне- и среднеутакан-
ская подсвиты, хаастырский горизонт, средний 
лландовери, нижний силур. 

Здесь и далее районирование Восточно-Сибир­
ского региона и возраст силурийских отложений 
даны по [Тесаков и др., 1998; Tesakov, 1999; Kara­
tajute-Talimaa, Predtechenskyi, 1995]. 

Angaralepis moskalenkoae (Karatajute-Talimaa, 1978) 

Рис. 16 

Logania moskalenkoae: Каратаюте-Талимаа, 1978, 
с. 86-89, табл. XX, фиг. 15-19, рис Л 8, фиг. 7-9. 
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0,3 мм 

Рис. 16. Angaralepis moskalenkoae (Karatajute-
Talimaa) 

A - голотип - LIG, 10-148: a - вид сверху, б - вид 
снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XX, фиг. 17 а, 
б]. Обн. 2; р. Н. Чунку, Сибирь, Россия; верхний 
лландовери, нижний силур. 

Б - характерный экз. - LIG, 10-171: вид сверху. 
[Karatajute-Talimaa, 1997, fig. 5Е]. Обр. 141/19, обн. 
Тушама, Братский район, Сибирь, Россия; средний 
лландовери, нижний силур 

"Logania" moskalenkoae: Turner, 1991, p. 108. 
Loganellia? moskalenkoae: Karatajute-Talimaa, 

Predtechenskyi, 1995, p. 43, fig. 4, 5. 
Angaralepis moskalenkoae: Karatajute-Talimaa, 

1997, p. 9, 10; fig. 5, 6. 
Голотип - LIG, № 10-148, туловищная чешуя; 

обн. 2, p. Нижняя Чунку, Кочумдекская (Тунгуская) 
площадь, Красноярский край, Россия; верхний 
лландовери, нижний силур. Табл. XX, фиг. 17 [Ка­
ратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Несколько тысяч чешуи хорошей со­
хранности. Коллекция (LIG 10) хранится в Инсти­
туте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Кочумдекская (Тунгуская) 

площадь (Красноярский край), Илимская (Ангаро-
Илимская) площадь (Иркутская область), Нюя-Бе-
резовская площадь (Якутия), Россия; кулинная сви­
та, среднерассохинская, нижне- и среднеутаканская 

подсвиты, хаастырский горизонт, средний лландо­
вери, нижний силур. 

Отряд Loganelliiformes 

Диагноз. Телодонты средних размеров длиной 
до 275 мм. Передная часть тела дорсовентрально 
уплощена. Имеются непарные дорсальный и аналь­
ный плавники; хвостовой плавник слегка асиммет­
ричный, гипоцеркальный (позвоночник входит в 
нижнюю лопасть), в нем различаются 22-25 
"лучей", обозначенных рядами чешуи. Орбиты 
расположены латерально за переднебоковыми уг­
лами и окружены более высокими чешуями. Рот 
почти терминальный, в виде горизонтальной 
овальной щели. Восемь бранхиальных мешков, жа­
берные щели расположены вентрально по отноше­
нию к пекторальным плавникам, близко к послед­
ним. Рот и глотка покрыты очень мелкими небны­
ми зубчиками - дентиклями. На жаберных дугах 
развиты мелкие пластинки, покрытые зубчиками. 
Чешуи взрослых особей образуют рострокаудаль-
ные ряды, каждая чешуя немного перекрывает зад­
нюю. Морфология чешуи зависит от их топографи­
ческого положения. 

Состав. Loganelliidae Karatajute-Talimaa, 1997. 
Распространение. Сибирь, Тува, Северный Ти-

ман, Тимано-Печорский регион, Северная Земля, 
Россия; Эстония, Латвия, Литва, Швеция, Норве­
гия, Великобритания, Северная Гренландия, Се­
верная Канада, валунный материал Северо-
Германской низменности, Северной Польши, Лит­
вы; средний лландовери, нижний силур - нижний 
лохков, нижний девон. 

Семейство Loganelliidae Karatajute-Talimaa, 
1997 

Типовой род - Loganellia Turner, 1991 (=The-
lodus scoticus Traquair, 1898, указан В. Гроссом 
[Gross, 1967, с. 32]). 

Диагноз. Крона чешуи всех типов относительно 
монолитная. Пульпарный канал один. У некоторых 
более архаичных форм канал не развит. Дентино-
вые каналы относительно узкие, ветвистые, изогну­
тые, с лакунообразными расширениями, открыва­
ются в пульпарное углубление, пульпарный канал 
и на поверхности основания. 

Состав. Loganellia Turner, 1991. 

Род Loganellia Turner, 1991 

Thelodus: Traquair, 1898, p. 72; Traquair, 1899a, p. 
829; Gross 1947, S. 98. 

Logania: Gross, 1967, S. 31-32; Каратаюте-Тали­
маа, 1978, с. 66-69. 

Loganellia: Turner, 1991, p. 87; Karatajute-Tali­
maa, 1997, p. 11-12; Marss, Ritchie, 1998 (for 1997), 
p. 147; Marss, Karatajute-Talimaa, 2002, p. 387; 

23 

http://jurassic.ru/



Karatajute-Talimaa, Marss, 2002, p. 408. 
Типовой вид - Thelodus scoticus Traquair, 1898. 
Диагноз. Головные чешуи округлые до оваль­

ных с зазубренными краями кроны. Центральная 
часть поверхности кроны гладкая, слегка выпуклая. 
Переходные чешуи овальные, с выемками в перед-
небоковых краях кроны. Туловищные чешуи ром­
бовидные, клиновидные, удлиненные. Крона со­
стоит из центрального ромбовидного плоского или 
желобовидного отдела и боковых отделов - более 
узких и коротких ребер. Крона относительно высо­
кая, узкая бороздка отделяет ее от основания. Ос­
нование более короткое, ромбическое или удлинен­
но-овальное, иногда со шпоровидным отростком в 
передней части. У полностью развитых чешуи ос­
нование выпуклое, особенно в передней части. 
Пульпарное углубление и отверстие пульпарного 
канала расположены у заднего конца основания. 
Дентинные канальцы относительно узкие, ветви­
стые, открываются в пульпарное углубление, пуль­
парный канал или на поверхности основания. У не­
которых видов туловищные чешуи не имеют пуль­
парного канала. На его месте расположены более 
многочисленные и широкие дентинные канальцы. 

Видовой состав. Loganellia scotica (Traquair, 
1898); L. matura Marss et Karatajute-Talimaa, 2002; 
L. sibirica (Karatajute-Talimaa, 1978); L. asiatica (Ka­
ratajute-Talimaa, 1978); L. tuvaensis (Karatajute-Tali­
maa, 1978); L. incompta (Karatajute-Talimaa, 1990); 
L. grossi Fredholm, 1990; L. einari Marss, 1996; L. 
almgreeni Blom, 1999; L. cuneata s. s. (Gross, 1947); 
? L. kadvoiensis (Karatajute-Talimaa, 1978); L. sulcata 
Marss, Wilson et Thorsteinsson, 2002; L. prolata 
Marss, Wilson et Thorsteinsson, 2002; L. exilis Marss, 
Wilson et Thorsteinsson, 2002. 

Распространение. Сибирь, Тува, Северный Ти-
ман, Тимано-Печорский регион, Северная Земля, 
Россия; Эстония, Латвия, Литва, Швеция, Норве­
гия, Великобритания, Северная Гренландия, Ка­
надская Арктика, валунный материал Северо-Гер­
манской низменности, Северной Польши, Литвы; 
средний лландовери, нижний силур - нижний лох-
ков, нижний девон. 

Loganellia scotica (Traquair, 1898) 

Рис. 7а, б, 17 

Thelodus scoticus: Traquair, 1898, p. 72; 1899a, p. 
829-831 (pars), pi. I, fig. 1, 2, 5-10; 1905, p. 880-882, 
pi. I, fig. 1-4; Stetson, 1931, p. 141-142, fig. IA, B; 
Stensio, 1958, p. 417, fig. 218; 1964, p. 371, fig. 124A. 

Thelodus planus: Traquair, 1899a, p. 831, pi. II, fig. 
1-3. 

Logania scotica: Gross, 1967, S. 32-33, Taf. 5, Fig. 
12-25, Abb. 13C-F. 

Logania taiti: Gross, 1967, S. 33-34, Taf. 5, Fig. 
26-42, Abb. 13 N-Q. 

Loganellia scotica: Turner, 1991, fig. If; 1992, p. 
26-31, text-fig. 2; Vergoossen, 1992, p. 51-64, fig. 2, 3, 

0,3 мм 

Рис. 17. Loganellia scotica (Traquair). Характерный 
экз. GI, Pi 7677, вид сверху. Обн. Мыйзамаа, Эстония; 
верхний лландовери, нижний силур 

5-24; Brugghen van der, 1993, p. 88-91, fig. 1-3; 1994, 
fig. 2, 3, 5-8; Turner, Brugghen van der, 1993, p. 132-
133, fig. 2; Marss, Ritchie, 1998 (for 1997), p. 147-159, 
fig. 7-21, 33E; Marss, Soehn, Wilson, 1998, p. 37, fig.l. 

Лектотип - GSE 5996, цельный чешуйный по­
кров; местонахождение Логан Вотер, Лесмахагоу 
(Logan Water, Lesmahagow), Южная Шотландия; 
Великобритания; свита Патрик Бурн, группа При-
стхил (Patrick Burn Formation, Priesthill Group), 
верхний лландовери, нижний силур [Traquair, 
1899а, pi. I, fig. 1]. Лектотип выделен X. Стетсоном 
[Stetson, 1931, р. 141-142]. 

Материал. Десять цельных экземпляров в музе­
ях Великобритании; сотни разрозненных чешуи в 
Институте геологии Таллинского технического 
университета в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины (до 0,6 мм 
длины). Туловищные чешуи ромбовидные, задние 
более удлиненные. Центральная часть кроны пло­
ская, гладкая или с желобком в передней части. У 
задних чешуи продольный желобок становится 
глубже и длиннее. Ниже центральной пластинки, 
на заднебоковых участках кроны расположены 
продольные ребрышки, соединяющиеся на заднем 
конце кроны. Плавниковые чешуи двух типов. На 
передних участках плавников они компактные, 
плоские, гладкие с двумя выемками в переднебоко-
вых частях кроны, чешуи на задних участках - ки-
левидные или игловидные. 

Распространение. Эстония; райккюлаский го­
ризонт [Marss, 1990]; Уэлш-Бордерленд, Велико­
британия; Aeronian and Telychian [Aldridge, Turner, 
1975]; Ирландия, свита Килбридж [Aldridge et al., 
1996]; Квебек; Anse aux Gascons и Anse a Pierre-
Loiselle Formations; северный Нью-Браунсвик; 
Limestone Point Formation [Turner, Nowlan, 1995]; o-
ва Корнуоллис и Бейлли-Гамильтон, Канада; Саре 
Phillips Formation [Marss et al., 1998]. 

Loganellia matura Marss et Karatajute-Talimaa, 2002 

Рис. 18 

Loganellia matura: Marss, Karatajute-Talimaa, 
2002, p. 387-389, fig. 5A-0; 6A-B. 

Голотип - GI, Pi 7492, туловищная чешуя; о. 
Средний, архипелаг Северная Земля, Россия; голо-
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b. 

0,3 мм 

Рис. 18. Loganellia matura Marss et Karatajute-Tali­
maa. Голотип - GI, Pi 7492, вид сверху [Marss, Karata­
jute-Talimaa, 2002, fig. 5G]. О. Средний, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; голомянная свита, средний 
лландовери, нижний силур 

Ь. 

Рис. 19. Loganellia sibirica (Karatajute-Talimaa). 
Голотип - LIG, 10-147: а - вид сверху, б - вид снизу. 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XX, фиг. 12а, б]. 
Обн. 3, р. Н. Чунку, Сибирь, Россия; верхний лландо­
вери, нижний силур 

мянная свита, средний лландовери, нижний силур. 
Fig. 5G [Marss, Karatajute-Talimaa, 2002]. 

Материал. Около 50 чешуи хорошей сохранно­
сти. Коллекция (GI Pi) хранится в Институте геологии 
Таллинского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Головные чешуи с глубокими ребрами 
и бороздами, направленными к центру кроны; пе­
реходные чешуи с двумя-тремя удлиненными бо­
роздами в передней части, низкой шейкой и боль­
шим вертикальным основанием. Туловищные че­
шуи с кроной, разделенной на три части - меди­
альную (с центральной продольной бороздой) и ла­
теральные (относительно широкие, уступчато по­
ниженные); латеральные части продолжаются да­
леко назад. Много чешуи с двумя латеральными 
ребрышками. Каждое следующее занимает более 
низкое положение. Пульпарный канал продолжает­
ся назад. Дентиновые каналы относительно широ­
кие в нижней части; они образуют сложную сеть с 
лакунообразными расширениями в центральной 
части кроны. В верхней части кроны дентиновые 
каналы и дентинные канальцы прямые. 

Распространение. О. Средний, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; голомянная свита, средний 
лландовери, нижний силур. 

Рис. 20. Loganellia asiatica (Karatajute-Talimaa) 
А - голотип - LIG, Т-381: а - вид сверху, б - вид 

снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XXI, фиг. 8а, 
б]. Обр. 702, Кызыл-Чираа, Тува, Россия; верхний 
лландовери, нижний силур. 

Б - характерный экз. LIG, Т-392: а - вид сверху, 
б - вид снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XXI, 
фиг. 6а, б]. Обр. 702, Кызыл-Чираа, Тува, Россия; 
верхний лландовери, нижний силур 

Loganellia sibirica (Karatajute-Talimaa, 1978) 
Рис. 6а, 19 

Logania sibirica: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
70-73, табл. XX, фиг. 2-12, рис. 18, фиг. 10-13. 

Loganellia sibirica: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 
11-12, fig. 7a. 

Голотип - LIG, № 10-147, туловищная чешуя; 
местонахождение на р. Нижняя Чунку, Сибирь, 
Россия. Верхний лландовери, нижний силур. Табл. 
XX, фиг. 12 [Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Более 500 чешуи. Довольно много 
сильно окатанных. Коллекция (LIG 10) хранится в 
Институте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи небольшие (длина - 0,3-0,8 мм). 
Туловищные чешуи относительно длинные. Задний 
конец кроны, выступающий за пределы основания, 
длинный. Центральный отдел кроны относительно 
узкий, желобовидный. Боковых отделов (ребер) -
по два с каждой стороны, реже по одному. Основа­
ние утолщенное в передней части, с вертикальным 
конусовидным передним отделом. Пульпарное уг­
лубление широкое и длинное у молодых чешуи, уз­
кое, щелевидное у взрослых, помещается в задней 
части основания. Дентиновые каналы узкие, наибо­
лее густо расположены у медиальной линии. Пуль­
парный канал не установлен. 

Распространение. Р. Нижняя Чунку, правый 
приток р. Чуни, бассейн р. Подкаменной Тунгуски, 
Красноярский край, Россия; средний лландовери, 
нижний силур [Москаленко, 1968; Каратаюте-Тали­
маа, 1978]; Илимская (Ангаро-Илимская) площадь, 
Иркутская область; Нюя-Березовская площадь 
Южной Якутии; р. Мойеро, Мойеронская площадь, 
Красноярский край, Россия; хаастырский горизонт, 
средний лландовери, нижний силур [Karatajute-
Talimaa. Predtechenskyi, 1995; Tesakov, 1999]. 
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Рис. 21. Loganellia tuvaensis (Karatajute-Talimaa). 
Голотип - LIG, T-395: a - вид сверху, 6 — вид снизу, в 
- вид сбоку [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XVIII, 
фиг. 1 а, б, в]. Обр. 236, р. Элегест, Тува, Россия; пи-
чишуйские слои, пржидол, верхний силур 

Loganellia asiatica (Karatajute-Talimaa, 1978) 

Рис. 66, 20 

Logania asiatica: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
73-76, табл. XXI, фиг. 1-18, рис. 6, фиг. 7а, б. 

Loganellia asiatica: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 2, 
11-12. 

Голотип - LIG, № T-381, туловищная чешуя; 
разрез Кызыл Чираа, Тува, Россия; слои с Dalma-
nella disjuncta, верхний лландовери, нижний силур. 
Табл. XXI, фиг. 8 [Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Около 50 чешуи разной степени со­
хранности. Коллекция (LIG Т) хранится в Институ­
те геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи мелкие, длиной около 0,6 мм 
при ширине 0,3-0,37 мм. Туловищные чешуи ром­
бовидные, относительно широкие и короткие, с от­
четливым центральным отделом кроны, вогнутым 
вдоль медиальной линии. Боковые отделы кроны 
(обычно по одному) отделены от центрального ус­
тупом, соединяются между собой позади централь­
ного отдела. Задний конец монолитный, снизу с 
гладкой поверхностью. Борозда, отделяющая крону 
от основания, неглубокая. Основание высокое, с 
выпуклостью в передней части. Пульпарное углуб­
ление расположено за выпуклостью, может частич­

но или полностью зарастать. На месте пульпарного 
канала у некоторых чешуи имеются немного рас­
ширенные дентиновые каналы. Дентинные каналь­
цы узкие, начинают ветвиться недалеко от основа­
ния. Основная масса дентиновых каналов располо­
жена по медиальной линии за выступом основания. 
Многие дентиновые каналы отходят от пульпарно­
го углубления, остальные открываются на поверх­
ности основания. 

Распространение. Разрезы по р. Элегест и р. 
Кадвой, Тува, Россия; верхняя часть элегестской 
свиты - карасугские слои, верхи лудлова - низы 
пржидола, верхний силур. В урочище Кызыл Чираа 
чешуи L. asiatica найдены в слоях с Dalmanella dis­
juncta и ниже; верхний лландовери, нижний силур. 

Loganellia tuvaensis (Karatajute-Talimaa, 1978) 

Рис. 21 

Logania tuvaensis: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
76-79, табл. XVIII. фиг. 1-6, табл. XIX, фиг. 1-13, 
рис. 18, фиг. 1-3, рис. 19. фиг. 7; Каратаюте-Тали­
маа, 1990,табл. X. 

Loganellia tuvaensis: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 
2, 11-12, fig. 7 d. 

Голотип - LIG, № T-395, чешуя; p. Элегест, Ту­
ва, Россия; пичишуйские слои, пржидол, верхний 
силур. Табл. XVIII, фиг. 1 [Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Около тысячи чешуи хорошей со­
хранности. Коллекция (LIG Т) хранится в Институ­
те геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 1 
мм), удлиненные, очень разнообразные по форме. 
Туловищные чешуи ромбовидные, с широким и 
плоским центральным и узкими боковыми отдела­
ми. Крона низкая. Основание выпуклое в передней 
части. Пульпарное углубление расположено у зад­
него конца основания; с возрастом полностью ис­
чезает. Дентинные канальцы довольно узкие, вет­
вистые, располагаются наиболее густо в срединной 
и задней частях чешуи. Пульпарный канал не раз­
вит. Основание чешуи взрослых особей покрыто 
довольно мощным базальным слоем с хорошо раз­
личимыми шарпеевыми волокнами. 

Распространение. Верхняя часть разреза по р. 
Элегест и разрез по р. Кадвой, Центральная Тува, 
Россия; пичишуйские слои, пржидол, верхний силур. 

Loganellia incompta (Karatajute-Talimaa, 1990) 

Рис. 22 

Logania incompta: Каратаюте-Талимаа, 1990, с. 
60-63, табл. VIII, IX. 

Loganellia incompta: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 
2, 11-13, fig. 7d. 

Голотип - Музей ИГиГ CO АН (Ин-т геологии 
и геофизики Сибирского отделения АН, ныне Си­
бирский научно-исследовательский институт гео­
логии, геофизики и минерального сырья СО РАН 
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Рис. 22. Loganellia incompta (Karatajute-Talimaa). 
Голотип - E-783-012, Музей ИГиГ CO АН. a - вид 
сверху, б - вид снизу, в - вид сбоку [Каратаюте-
Талимаа, 1990, табл. IX, фиг. 6]. Обр. 41/83-2, скв. 
Майзасская-1, гл. 3485,0-3488,6 м, Западная Сибирь, 
Россия; майзасская свита, ? пржидол, верхний силур 

аг.с.сог. | 0,3 мм 

Рис. 23. Loganellia einari Marss. Голотип - GI, Pi 
7435, вид сверху [Marss, 1996, pi. I, fig. 10]. Скв. Сак-
ла, гл. 62,55-63,70 м, Эстония; тагавереские слои, яа-
гарахуский горизонт, венлок, нижний силур 

и Минприроды России); № Е-783-012, туловищная 
чешуя; Майзасская скв. I, гл. 3485,0-3488,6 м, Но­
восибирская область, Россия; майзасская свита, 
пржидол, верхний силур. Табл. VIII, фиг. 12; табл. 
IX, фиг. 6 [Каратаюте-Талимаа, 1990]. 

Материал. Более 200 чешуи. Музей ИГиГ СО 
АН, коллекция Е-783. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной 0,4-
1,25 мм). Больше всего чешуи длиной 0,7-0,8 мм. 
Туловищные чешуи ромбовидные с широким пло­
ским ромбовидным центральным отделом и одной 
парой узких боковых отделов кроны. В передней 
части центрального отдела развита неглубокая вы­

емка. Основание чешуи взрослых особей имеет 
значительную выпуклость, расположенную в цен­
тре или смещенную назад. У некоторых чешуи ос­
нование шире кроны. 

Распространение. Майзасская разведочная 
площадь, левобережье р. Большая Ичь, Новосибир­
ская область, Россия; майзасская свита, пржидол, 
верхний силур. 

Замечание. Чешуи L. incompta, возможно, про­
исходят из верхнего силура (? пржидол), так как 
наиболее родственный вид L. tuvaensis встречается 
в пичишуйских слоях Тувы (верхи лудлова - низы 
пржидола). 

Loganellia einari Marss, 1996 

Рис. 23 

Logania taiti: Turner, Turner, 1974 (pars), p. 187-
188, fig. 4F, G; Мярсс, 1986 (pars), c. 26-29, фиг. 11-
1, 3, 4, 5, 7, 9, 11, 12, 16, 20, 22, 27, 37-^7; табл. X, 
фиг. 3-8, 13, 15, 16, 18; табл. XI, фиг. 6-8. 

Loganellia einari: Marss, 1996, p. 193-198, pi. I, 
text-figs 2, ЗА. 

Голотип - GI, Pi 7435, туловищная чешуя; скв. 
Сакла, гл. 62,55-62,70 м, о. Сааремаа, Эстония; та­
гавереские слои, яагарахуский горизонт, венлок, 
нижний силур [Marss, 1996, pi. I, fig. 10]. 

Материал. Больше 200 чешуи разной сохранно­
сти. Коллекция (GI Pi) хранится в Институте геоло­
гии Таллинского технического университета в Эс­
тонии. 

Диагноз. Чешуи относительно маленькие, дли­
ной 0,2-1,1 мм и шириной 0,15-0,6 мм. Крона ту­
ловищных чешуи удлиненная, с заостренным зад­
ним концом и отчетливыми ребрами и бороздами, 
которые соединяются в задней части. Развито до 
пяти ребер на задних боковых стенках кроны. Шейка 
- в виде неглубокой борозды. Основание высокое, 
пульпарное отверстие расположено в центре или в 
заднем углу. Развит пульпарный канал, а также уз­
кие и ветвиствые дентиновые каналы, от которых 
отходят прямые дентинные канальцы (в верхней 
трети кроны). 

Распространение. Эстония; тагавереские слои 
яагарахуского горизонта, венлок [Marss, 1996]; о. 
Готланд, Швеция; верхи слоев Слите, венлок [Fred-
holm, 1990]; Рингерике, Норвегия; свита Сундвол-
лен, венлок, нижний силур [Turner, Turner, 1974]. 

Loganellia grossi Fredholm, 1990 

Рис. 24 
Logania taiti: Turner, Turner, 1974 (pars), p. 187— 

188, fig. 4B, D; Мярсс, 1986 (pars), c. 26-29, фиг. 11-
2, 6, 8, 10, 13-15, 17-19, 21, 23-26, 28-36; табл. X, 
фиг. 1-2, 9-12, 14, 17; табл. XI, фиг. 1-5. 

Loganellia grossi: Fredholm, 1990 (pars), p. 69-70, 
fig. 4B, С, E-K; Marss, 1996, p. 198-200, pi. П, text-
figs 3B?, 4; Marss, Karatajute-Talimaa, 2002. 
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ar.l.cor. 

ar.c.cor, 
Рис. 24. Loganellia grossi Fredholm. Лектотип - LO 

5865 j , вид сверху. Лундский университет [Fredholm, 
1990, fig. 45]. Обн. Слитеброттет, о. Готланд, Швеция; 
слои Слите «г», венлок, нижний силур 

Лектотип - Университет в Лунде, LO 5865 j , 
туловищная чешуя. Fig. 4j [Fredholm, 1990]; 1,00-
1,15 м выше отмеченного уровня [Fredholm, 1990], 
обн. Слитеброттет, о. Готланд, Швеция; слой Слите 
"г", венлок, нижний силур. Лектотип выделен Т. 
Мярсс [Marss, 1996]. 

Материал. Более 2000 чешуи в Швеции, 300 
чешуи в Эстонии, 50 - в Литве и 200 - на Северной 
Земле. Места хранения - Университет в Лунде, 
Швеция (коллекция LO), Институт геологии Тал­
линского технического университета (коллекция GI 
Pi), Институт геологии и географии Литвы в Виль­
нюсе (коллекция LIG 25). 

Диагноз. Туловищные чешуи маленькие до 
средних размеров, удлиненные, ромбовидные, кро­
на низкая, плоская или слегка выпуклая и гладкая. 
Заднебоковые края кроны ступенчато понижены. 
Основание высокое, пульпарное отверстие в центре 
или в задней части основания. Имеется пульпарный 
канал. Дентиновые каналы узкие, относительно 
длинные, ветвистые; дентинные канальцы прямые. 

Распространение. Эстония; маазиские слои яа-
гарахуского горизонта, венлок [Marss, 1996]; Вос­
точная Литва; гелувская свита, верхний венлок 
[Karatajute-Talimaa, Brazauskas, 1994]; о. Готланд, 
Швеция, слой Слите "г", венлок [Fredholm, 1990]; 
Рингерике, Норвегия; свита Сундволлен, группа 
Рингерике [Turner, Turner, 1974]; о. Октябрьской 
Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; са-
мойловичская свита, венлок, нижний силур [Marss, 
Karatajute-Talimaa, 2002]. 

Loganellia cuneata (Gross, 1947) 

Рис. 25 
Thelodus cuneatus: Gross, 1947, S. 103-104, Taf. 

Ill, Fig. 6-9, Abb. 4. 
Thelodus obliteratus: Gross, 1947, S. 104, Taf. Ш, 

Fig. 10-12. 
Thelodus mediocostatus: Gross, 1947, S. 104-105, 

Taf. П1, Fig. 13, 14. 
Logania cuneata: Gross, 1967, S. 34^36, Taf. 3, 

Fig. 13-25, Abb. 11C-R; Каратаюте-Талимаа, 1970, 
с. 52-53, рис. 10, фиг. 3-4, табл. I, фиг. 8; Turner, 
1973, р. 567, fig. 7е; Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
80-82, табл. XXVI, рис. 22, фиг. 1-3. 

Logania? cruciformis: Gross, 1967, S. 36-37, Taf. 
4, Fig. 1-9, Abb. 12A-J; Turner, 1973, fig. 7f. 

Loganellia cuneata: Karatajute-Talimaa, Marss, 
2002, p. 408-410, fig. 2J-Q. 

Голотип - место хранения неизвестно, Pi 255, 
Тхорн (Thorn), Северо-Германская низменность; 
валуны с Thelodus parvidens. Taf. ХХИЛП, Fig. 8 (по 
[Gross, 1947]). 

Материал. Около тысячи чешуи хорошей со­
хранности, представленных, в основном, переход­
ными чешуями; головные и туловищные чешуи 
встречаются редко. Часть коллекции хранится в Ин­
ституте геологии и географии Литвы в Вильнюсе 
(LIG 20 и LIG 25), часть - в Палеонтологическом 
музее Берлинского университета Гумбольдта в Гер­
мании и в Институте геологии Таллинского техни­
ческого университета (коллекция GI Pi) в Эстонии. 

Диагноз. Крона головных чешуи короткая, от­
носительно широкая. Разделение на отделы про­
слеживается только в передней части. Задняя часть 
кроны короткая. Основание более высокое в перед­
ней части. Пульпарное углубление относительно 
большое, расположено в задней части основания. 
Туловищные чешуи вытянутые в длину, килевид-
ные, достигают длины 1,8 мм. Центральный отдел 
кроны узкий, желобовидный. Боковые отделы уз­
кие, образуют одну, реже две пары; ребра, разде­
ляющие отделы, узкие и высокие. Задние участки 
всех отделов образуют единый килевидный конец. 
Передняя часть основания чешуи взрослых особей 
сильно выпуклая. У многих узких чешуи развит 
шпоровидный отросток основания. Дентинные ка­
нальцы узкие и длинные. 

Распространение. Литва, Латвия, Эстония; Ка­
лининградская область, Россия; Великобритания; 
пржидол и основание лохкова; Северный Тиман, 
Россия; пржидол; Северная Земля, Россия; лудлов и 
пржидол [Turner, 1973; Каратаюте-Талимаа, 1978; 
Мярсс, 1986; Karatajute-Talimaa, Marss, 2002]. 

? Loganellia kadvoiensis (Karatajute-Talimaa, 1978) 

Рис. 26 
Logania? kadvoiensis: Каратаюте-Талимаа, 1978, 

с. 82-86, табл. XII, XIII, фиг. 3-6, табл. XIX, фиг. 
14, табл. XXII, фиг. 1-6, рис. 15, фиг. 5-9. 

Голотип - LIG, № Т-059, переходная или туло­
вищная чешуя; разрез по р. Кадвой, Тува, Россия; 
пичишуйские слои, пржидол, верхний силур. Табл. 
ХП, фиг. 9а, б [Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Около 50 чешуи хорошей сохранно­
сти. Хранится в Вильнюсе, в Институте геологии и 
географии Литвы (коллекция Т). 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной от 
0,5-0,7 мм до 1,2 мм). Крона переходных чешуи 
относительно короткая, с выступающим за пределы 
основания задним концом. Основание оттянуто 
вперед, у взрослых чешуи с длинным и косо вперед 
направленным вертикальным отростком. Крона ту­
ловищных чешуи разделена на центральный жело-
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ar. I. cor. 
Рис. 25. Loganellia cuneata (Gross) 
A - характерный экз. типа "oblite­

rate" [Gross, 1947, MF, f. 926], валун, 
Северо-Германская низменность Bey. 
a - вид сверху, б - вид снизу, в - вид 
сбоку [Gross, 1947, Taf. 3, Fig. 16а, b, с]. 

Б - характерный экз. LIG, 25-0235, 
а - вид сверху, б - вид снизу [Кара­
таюте-Талимаа, 1978, табл. XXVI, фиг. 
6а, б]. Скв. Нида, гл. 1213.0-1213.8 м, 
Литва; верхи юраской свиты, пржи­
дол, верхний силур 

, 0,3 мм | 

аг. с. cor. 

Рис. 26. ? Loganellia kadvoiensis (Karatajute-Tali­
maa). Голотип - LIG, Т-059. а - вид сверху, б - вид 
снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XII, фиг. 9а, 
б]. Обр. 664, р. Кадвой, Тува, Россия; пичишуйские 
слои, пржидол, верхний силур 

бовидный отдел и одну пару более коротких боко­
вых отделов. Шпоровидный отросток основания 
может достигать значительной длины. Пульпарное 
отверстие расположено сразу же позади вертикаль­
ного выступа. Пульпарный канал один. Дентино­
вые каналы длинные, слабоветвистые, относитель­
но прямые, открываются в пульпарный канал и на 
поверхности пульпарного углубления. 

Распространение. Разрез на р. Кадвой, Тува, 
Россия; пичишуйские слои, пржидол, верхний си­
лур. 

Замечание. По характеру дентина кроны чешуи 
? L. kadvoiensis отличаются от других видов рода 
Loganellia. 

Отряд Shieliiformes 

Диагноз. См. диагноз семейства. 
Состав. Семейство Shieliidae Marss, Wilson et 

Thorsteinsson, 2002. 
Распространение. Архипелаг Северная Земля, 

Северный Тиман, Россия; Эстония, Латвия, Литва, 
Швеция, Норвегия, Великобритания, Германия, 
Канада; нижний силур - нижний девон. 

Семейство Shieliidae Marss, Wilson 
et Thorsteinsson, 2002 

Типовой род - Shielia Marss, 1998. 
Диагноз (основан на целых экземплярах рода 

Shielia). Веретеновидное тело средней величины 
(длиной до 133 мм) с подвижными грудными плав­
никами, одним спинным и парными брюшными 
плавниками. Хвостовой плавник немного асиммет­
ричный с лучше развитой и более длинной вен­
тральной лопастью и подвижной кожистой перего­
родкой между лопастями хвоста. Орбиты (диамет­
ром 3,0 мм) расположены антеро-латерально и ок­
ружены 4-5 отчетливыми рядами более высоких 
чешуи. Рот терминальный. Восемь бранхиальных от­
верстий. Чешуи мелкие (до 0,8 мм), заканчивающиеся 
в задней части кроны свободными шипиками. 

Состав. Shielia Marss 1998; Paralogania Karata­
jute-Talimaa, 1997; Praetrilogania Blom, 1999; Vali­
ukia Karatajute-Talimaa et Marss, 2002. 

Род Shielia Marss, 1998 

Shielia: Marss, Ritchie, 1998, p. 159-162. 
Типовой вид — Thelodus taiti Stetson, 1931. 
Диагноз. Телодонты средних размеров (до 133 мм 

длины). Тело веретеновидное. Есть две пары плавни­
ков: латеральные и вентральные и непарный дорсаль­
ный плавник. Хвостовой плавник слегка асиммет­
ричный, вентральная лопасть больше и длиннее, 
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ar.c.cor. а.с.cor. 

Рис. 27. Shielia multispinata Marss et Karatajute-
Talimaa. Голотип - GI, Pi 6803, вид сверху. Marss, 
Karatajute-Talimaa, 2002, fig. 7K. P. Спокойная, о. Ок­
тябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, 
Россия; верхняя часть самойловичской свиты, венлок, 
нижний силур 

между ней и дорсальной лопастью располагалась 
подвижная плавниковая ткань. Орбиты расположены 
на переднебоковых углах, окружены 4-5 рядами вы­
соких чешуи. Рот терминальный. Имеются восемь 
бранхиальных отверстий. Чешуи маленькие, до 0,5 
мм длины. Морфология чешуи зависит от их место­
положения на теле. От одного до пяти пульпарных 
каналов, из которых медиальный - широкий, лате­
ральные - немного уже; каналы доходят до конца 
шипиков. Дентиновые каналы узкие и от них в верх­
ней части кроны отходят дентинные канальцы. 

Видовой состав. S. taiti (Stetson, 1931); S. multi­
spinata Marss et Karatajute-Talimaa, 2002; 5. parca 
Marss, Wilson et Thorsteinsson, 2002; S. gibba Marss 
Wilson et Thorsteinsson, 2002. 

Распространение. Шотландия, ? Швеция, ? Эс­
тония, архипелаг Канадской Арктики и архипелаг 
Северная Земля, Россия; венлок, нижний силур -
лудлов, верхний силур. 

Shielia taiti (Stetson, 1931) 

Thelodus taiti: Stetson, 1931, p. 143-145, fig. 1C-
D, 2B-C, 3. 

Logania taiti: Gross, 1967, S. 33 (pars, non Taf. 5, 
Fig. 26-42). 

Loganellia taiti: Turner, 1991, p. 87-119 (pars), 
fig. lc. 

Shielia taiti: Marss, Ritchie, 1998, p. 162-170, fig. 
22-32. 

Голотип - GSE (British Geological Survey Mu­
seum, хранится в Национальном музее Шотландии, 
Эдинбург), номер неизвестен, коллекция 3903, 
цельный чешуйный покров с вентральной стороны; 
Shiel Burn, Douglas, Hagshaw Hills, Южная Шот­
ландия; группа Гленбук, нижний венлок, нижний 
силур [Stetson, 1931, fig. 3]. 

Диагноз. Поверхность ростральных чешуи во­
круг ротового отверстия плоская. Медиальная 
часть кроны выходит спереди за пределы основа­
ния, а по обе стороны от неё развиты крыловидные 
латеральные участки. Задний край с тремя корот­
кими шипами. Кроны цефало-пекторальных чешуи 
с 1-2 крыловидными латеральными участками, от­
деленными от более высокого центрального отдела 
глубокими резкими бороздами. Характерные пост-
пекторальные и прекаудальные чешуи состоят из 
пяти участков кроны (один медиальный и одна-две 

пары латеральных); продольные ребра в виде ши­
пиков сзади выходят за пределы основания. Орби­
тальные чешуи высокие, конические и покрытые 
вертикальными ребрами. Все плавники спереди по­
крыты более крупными, компактными, массивны­
ми чешуями, а сзади маленькими чешуями, на кро­
не которых развиты очень тонкие продольные реб­
рышки, соединяющиеся на заднем конце кроны. 
Шейка неясная или в виде низкой борозды. Осно­
вание с коротким вертикальным или длинным го­
ризонтальным отростком спереди. 

Распространение. Шотландия; Великобрита­
ния; архипелаг Северная Земля, Россия; венлок, 
нижний силур. 

Замечание. Схожие с S. taiti чешуи распростра­
нены в мергелях слоев Хемсе, о. Готланд, Швеция 
[Fredholm, 1988, fig. 8 g] и в курессаареском гори­
зонте, лудлов Эстонии [Marss, 1986, pi. XV, fig. 1-4]. 

Shielia multispinata Marss et Karatajute-Talimaa, 2002 

Рис. 27 
Shielia multispinata: Marss, Karatajute-Talimaa, 

2002, p. 389-393, fig. 6C-F, 7A-S. 
Голотип - GI, Pi 6803, туловищная чешуя; p. 

Спокойная, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; верхняя часть самойло­
вичской свиты, венлок, нижний силур. Fig. 7К 
[Marss, Karatajute-Talimaa, 2002]. 

Материал. Около 100 чешуи разной сохранно­
сти. Коллекция (GI Pi) хранится в Институте геоло­
гии Таллинского технического университета. 

Диагноз. Чешуи средней величины. Туловищ­
ные чешуи - с желобовидной центральной частью 
и с одним гребешком по обе ее стороны, под ними 
имеются 2-4 удлиненных продольных шипика; 
один непарный шип находится под центральным 
задним концом кроны. Каждый расположенный 
более дистально элемент (гребешок или шип) ус­
тупчато понижен. Передний шпоровидный отрос­
ток основания, иногда очень длинный, имеется у 
всех туловищных чешуи. Шейка низкая, но отчет­
ливая, в виде борозды. Пульпарное углубление 
большое. Отверстие основного пульпарного канала 
находится в задней медиальной части основания, а 
вторая - четвертая пары латеральных пульпарных 
каналов развиты в каждом шипе. Дентиновые кана­
лы открываются в пульпарном углублении или в 
пульпарном канале. Узкие дентинные канальцы 
развиты, в основном, в кроне. Верхний слой кроны 
состоит из дуродентина. 

Распространение. Р. Спокойная, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; верхняя часть самойлович­
ской свиты, венлок, нижний силур. 

Род Valiukia Karatajute-Talimaa et Marss, 2002 

Valiukia: Karatajute-Talimaa, Marss, 2002, p. 424. 
Типовой вид — Valiukia flabellata Karatajute-

Talimaa et Marss, 2002. 
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Рис. 28. Valiukia flabellata Karatajute-Talimaa et 
Marss. Голотип - LIG, 35-844, вид сверху [Karatajute-
Talimaa, Marss, 2002, fig. 12G]. Обр. 23, обн. 2, p. Ma-
тусевича, о. Октябрьской Революции, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; устьспокойнинская свита, луд-
лов, верхний силур 

Рис. 29. Paralogania kummerowi (Gross). Голотип -
MB, f. 997: a - вид сверху, б - вид снизу [Gross, 1967, 
Taf. 6, Fig. 20а, Ь]. Валун Веу 6, Северо-Германская 
низменность 

Диагноз. Очень мелкие чешуи (длиной 0,2-0,6 
мм). Туловищные чешуи - наиболее крупные, уд­
линенные ромбовидные или более короткие оваль­
ные. Центральный отдел кроны ромбовидный, уз­
кий, возвышается над остальной поверхностью 
кроны. Боковые отделы (по 2-3 с каждой стороны) 
отделены продольными ребрами. Заднебоковые 
участки кроны состоят из узких продольных участ­
ков-шипов с острыми вершинами. У более широ­
ких овальных чешуи шипы длинные, расположен­
ные веерообразно. С нижней стороны кроны про­

дольные участки-шипы плотно прилегают друг к 
другу. Они расположены на нескольких уровнях и 
налегают друг на друга. Внутреннее строение че­
шуи типичное для логаниид. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Разрез на р. Матусевича, о. 

Октябрьской Революции, архипелаг Северная Зем­
ля, Россия; устьспокойнинская свита, лудлов, верх­
ний силур. 

Valiukia flabellata Karatajute-Talimaa et Marss, 2002 

Табл. I, Рис. 28 
Valiukia flabellata: Karatajute-Talimaa, Marss, 2002, 

p. 424-428, fig. 12-15. 
Голотип - LIG, № 35-844, туловищная чешуя; сл. 

23, обн. 2, разрез на р. Матусевича, о. Октябрьской 
Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; 
устьспокойнинская свита, лудлов, верхний силур. 
Fig. 12G, 14А, В [Karatajute-Talimaa, Marss, 2002]. 

Материал. Более 170 чешуи разной степени со­
хранности. Коллекция (LIG 35) хранится в Инсти­
туте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Разрез на р. Матусевича, о. 

Октябрьской Революции, архипелаг Северная Зем­
ля, Россия; устьспокойнинская свита, лудлов, верх­
ний силур. 

Род Paralogania Karatajute-Talimaa, 1997 

Paralogania: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 12-14; 
Marss, Karatajute-Talimaa, 2002; Karatajute-Talimaa, 
Marss, 2002. 

Типовой вид - Logania kummerowi (Gross, 1967) 
Видовой состав. P. kummerowi (Gross, 1967); P. 

consimilis Marss et Karatajute-Talimaa, 2002; P. mar-
tinssoni (Gross, 1967); P. ex gr. P. martinssoni (Gross, 
1967); P. ludlowiensis (Gross, 1967); P. borealis (Ka­
ratajute-Talimaa, 1978); P. menneri Karatajute-Tali­
maa et Marss, 2002; P. klubovi Marss et Karatajute-
Talimaa, 2002; P. kachanovi Karatajute-Talimaa et 
Marss, 2002; P. wilsoni Karatajute-Talimaa et Marss, 
2002; P. readbayensis Marss, Wilson et Thorsteinsson, 
2002. 

Диагноз. Чешуи маленькие (0,3-0,5 мм), сред­
ней величины (до 1 мм) и большие (до 2 мм). Го­
ловные чешуи округлые, овальные, реже ромбо­
видные, с плоской гладкой поверхностью и зазуб­
ренными краями кроны. Переходные чешуи оваль­
ные, ромбовидные, с выемками в переднебоковых 
краях кроны, заднебоковые края могут быть с ши­
пами - длинными или короткими. Медиальная 
часть кроны килевидная. Туловищные чзшуи ром­
бовидные с ромбическим гладким медиальным от­
делом. Заднебоковые стенки кроны могут иметь: 1) 
ряд шипиков, 2) две пары продольных ребрышек и 
один ряд шипиков под ними, 3) одну пару продоль­
ных ребрышек и один ряд шипиков, 4) могут быть 
гладкими. Число шипиков в рядах варьирует от 3^1 

31 

http://jurassic.ru/



до 5-8. Один медиальный шип или два симметрич­
ных шипа расположены под задним концом кроны. 
Основание сформированных чешуи выпуклое и бо­
лее широкое в передней части чешуи, часто со шпо-
ровидным отростком. Пульпарный канал имеется у 
всех туловищных чешуи. Дентиновые каналы вхо­
дят во все шипики (3-8). 

Распространение. Восточно-Европейская плат­
форма, архипелаг Северная Земля, Россия; Велико­
британия; Северная Канада (горы Маккензи и арк­
тические острова); лландовери - пржидол, силур; 
лохков, нижний девон. 

Paralogania kummerowi (Gross, 1967) 
Рис. 29 

Thelodus scoticus: Gross, 1947, S. 106-107 (pars), 
Taf. 4, Fig. 5-10, Abb. 5B. 

Logania kummerowi: Gross, 1967, S. 39—41, Taf. 5, 
Fig. 49-50; Taf. 6, Fig. 13-21, Abb. 14, 15A-D; Кара­
таюте-Талимаа, 1978, с. 89-90, табл. XXIV, XXV; 
Мярсс, 1986, с. 35-37, табл. XV, фиг. 8-18, табл. 
XVI, фиг. 1-4, рис. 17; Marss, 1989, fig. 176Н2. 

Paralogania kummerowi: Karatajute-Talimaa, 1997, 
p. 3, fig. 7g. 

Голотип - MB, f. 997, постпекторальная чешуя; 
Валуны Bey. 6, не содержащие Thelodus parvidens, 
Северо-Германская низменность, Германия. Taf. 6, 
Fig. 20 [Gross, 1967]. 

Материал. Многочисленные крупные хорошей 
сохранности чешуи. Коллекция LIG 25 находится в 
Институте геологии и географии Литвы в Вильню­
се и коллекция GI Pi - в Институте геологии Тал­
линского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Туловищные чешуи большие, длиной 
до 1,8 мм, ромбовидные. Крона меньше (уже) осно­
вания, в виде более или менее широкого ромба, со­
всем плоская и гладкая сверху. На заднебоковых 
стенках развит ряд шипиков (5-8). Самый большой 
и длинный непарный шипик помещается в середи­
не, ниже заостренного заднего конца кроны и вы­
дается за его пределы. Основание полностью 
сформировавшихся чешуи довольно высокое, ром­
бовидное, более выпуклое в передней части. Пе­
редний угол основания утолщен или вытянут в не­
большой шпоровидный отросток. Пульпарное уг­
лубление у ювенильных чешуи широко открытое. 
В заднем углу оно переходит в небольшое пуль­
парное отверстие. Пульпарный канал и дентиновые 
каналы относительно узкие. Пульпарный канал 
прослеживается до конца заднего отдела кроны, а 
его тонкие ответвления отходят в боковые шипики. 

Распространение. Зона Loganellia kummerowi, 
Литва (скв. Нида) и Латвия (скв. Вентспилс); верхи 
охесаареского горизонта, верхи пржидола [Кара­
таюте-Талимаа, 1978; Мярсс, 1986; Karatajute-Tali­
maa, Brazauskas, 1994]; Британские острова, Вели­
кобритания; верхняя даунтонская группа, пржидол 
и лохков; Северо-Германская низменность, Герма­
ния, валунный материал. 

0,3 мм 

Рис. 30. Paralogania martinssoni (Gross). Характер­
ный экз. GI, Pi 6613, вид сверху [Мярсс, 1986, табл. 
XII, фиг. 10]. Обн. Вийта, о. Сааремаа, Эстония; вий-
таские слои, роотсикюлаский горизонт, венлок, ниж­
ний силур 

Paralogania martinssoni (Gross, 1967) 
Рис. 30 

Thelodus scoticus: Gross, 1947, S. 105-106 (pars), 
Taf. 4 Fig. 4. 

Thelodus aff. T. scoticus: Martinsson, 1966, p. 329, 
fig. 1 E,G, H, 2 A-C. 

Logania martinssoni: Gross, 1967, S. 37-39, Taf. 6, 
Fig. 1-12, Abb. 13G-M; 1968a, S. 374-379, Abb. 3, 4, 
5, Fig. F-M; Turner, Turner, 1974, p. 187, fig. ЗС, 4C; 
Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 90-92, табл. ХХП, 
фиг. 9-12, ХХШ, рис. 6, фиг. 1, рис. 19, фиг. 1-6; 
Мярсс, 1986, с. 29-32, табл. ХП, XIII, фиг. 1-3, рис. 
12, 13, 14; Marss, 1989, fig. 176 Bl . 

"Logania" martinssoni: Fredholm, 1988, p. 161-
163, fig. 4E, F. 

Loganellia martinssoni: Fredholm, 1990, p. 70-72, 
fig. 4 O-Q; Marss, 1990, pi. 19, fig. 13-15. 

Paralogania martinssoni: Karatajute-Talimaa, 1997, 
p. 3, fig. 7g; Karatajute-Talimaa, Marss, 2002. 

Голотип - MB, f. 445, туловищная чешуя; обн. 
Везику, о. Сааремаа, Эстония; везикуские слои, ро­
отсикюлаский горизонт, венлок, нижний силур. 
Taf. XXIII(IV), Fig. 4 [Gross, 1947]. 

Материал. Несколько тысяч чешуи хорошей 
сохранности. Коллекция LIG 25 находится в Ин­
ституте геологии и географии Литвы в Вильнюсе и 
коллекция GI Pi - в Институте геологии Таллин­
ского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи мелкие (0,5 мм длины) и сред­
них размеров (длиной до 1,3 мм). Туловищные че­
шуи ромбовидные, состоящие из плоской и гладкой 
ромбической кроны и смещенного вперед основа­
ния, более выпуклого и широкого в передней части. 
На заднебоковых стенках кроны развит ряд из 3-4 
шипиков и один медиальный шип. Дентиновые ка­
налы относительно узкие, открываются в пределах 
основания. Пульпарный канал короткий. 

Распространение. О. Готланд, Швеция [Mar­
tinsson, 1966; Gross, 1967, 1968а; Fredholm, 1990]; 
Рингерике, Норвегия [Turner, Turner, 1974], о. 
Принца Уэльского, Канада [Turner, Dixon, 1971]; 
Северный Тиман, Россия [Каратаюте-Талимаа, 
1978]; архипелаг Северная Земля, Россия [Мярсс, 
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Рис. 31. Paralogania ludlowiensis 
(Gross) 

A - голотип - MB, f. 976: a - вид сверху, 
б - вид сбоку [Gross, 1967, Taf. 5, Fig. 47a, 
Ь]. Уэлш Бордерленд, Великобритания; 
Ludlow Bonebed, верхний силур. 

Б - характерный экз. MB, f. 977, вид 
снизу [Gross, 1967, Taf. 5, Fig. 48b]. Уэлш 
Бордерленд, Великобритания; Temeside 
Bonebed, верхний силур. 

В - характерный экз. LIG, 25-0283: а -
вид сверху, б - вид снизу [Каратаюте-Та­
лимаа, 1978, табл. XXII, фиг. 13а, б]. Скв. 
Вирбалис, гл. 843,6 м, Литва; пагегяйская 
свита, лудлов, верхний силур 

1986, рис. 14]; СЗ Канады [Marss et al., 1998]; Лит­
ва, Латвия, Эстония [Каратаюте-Талимаа, 1978; 
Мярсс, 1986; Karatajute-Talimaa, Brazauskas, 1994]; 
верхний венлок - лудлов, силур. 

Paralogania ex gr. P. martinssoni (Gross, 1967) 

Экземпляр - GI, Pi 5715, туловищная чешуя; 
гл. 2,9-3,1 м, скв. Каармизе, о. Сааремаа, Эстония; 
химмистеские слои паадлаского горизонта, лудлов, 
верхний силур. 

Замечания. Морфология чешуи, входящих в 
морфологические наборы P. martinssoni из венлок-
ских отложений, различна. Название P. martinssoni 
включает в себя больше, чем один вид [Marss, 
2003]. Под P. ex gr. P. martinssoni мы рассматрива­
ем: 1) сильно удлиненные чешуи из химмистеских 
слоев паадлаского горизонта Эстонии [Мярсс, 
1986, рис. 13] и 2) некоторые удлиненные чешуи с 
ребрышком над боковыми шипиками [Fig. 3G-I, L; 
Karatajute-Talimaa, Marss, 2002]. 

Paralogania ludlowiensis (Gross, 1967) 
Рис. 31 

Thelodus scoticus: Gross, 1947, S. 105-106 pars, 
Taf. 4, Fig. 1-3, Abb. 5A. 

Logania ludlowiensis: Gross, 1967, S. 41-42, Taf. 
5, Fig. 43-48, Abb. 13R-X; Turner, 1973, fig. 4c; Ка­
ратаюте-Талимаа, 1978, с. 95-96, табл. XXI, фиг. 
24-26, табл. XXII, фиг. 13; Мярсс, 1986, с. 32-33. 

Loganellia ludlowiensis: Marss, 1990, pi. 19, fig. 8; 
Turner, 1991, p. 105. 

Paralogania ludlowiensis: Karatajute-Talimaa, 1997, 
p. 12-14, fig. 7 f; Miller, Marss, 1999, p. 700-706, pi. 2-4. 

Голотип - MB, f. 976, туловищная чешуя; шоссе 
Витклиф, Шропшир, Уэлш Бордерленд, Великобри­
тания; лудловский костеносный слой, пржидол, 
верхний силур. Taf. 5, Fig. 47 [Gross, 1967]. 

Материал. В массовом количестве отобран из 
силурийских костеносных слоев Британских остро­
вов, редкие чешуи найдены в скважинах Литвы, 
Латвии и Эстонии. Коллекция LIG 25 находится в 
Институте геологии и географии Литвы в Вильнюсе 
и коллекция GI Pi - в Институте геологии Таллин­
ского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средних размеров (длиной до 
0,75 мм). Головные чешуи округлые, конусовидные, 
с шипиками вокруг медиального отдела кроны. Пе­
реходные чешуи с гладкой центральной частью 
кроны и удлиненными шипиками на заднебоковых 
ее стенках. Туловищные чешуи ромбовидные, с 
плоской ромбической кроной и уступчато пони­
женным продольным ребрышком с обеих сторон 
кроны. Под ребрышком развит ряд шипиков (от 3 
до 8, обычно 5-6). Под заостренним задним концом 
кроны расположена одна пара длинных шипов, вы­
ступающих далеко за пределы кроны. Пульпарный 
канал с боковыми ответвлениями, которые ведут в 
боковые шипики. Дентинные канальцы узкие. 
Встречаются чешуи, пронизанные порами сейсмо-
сенсорных каналов боковой линии. 
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0,3 мм 

Рис. 32. Paralogania borealis (Karatajute-Talimaa). 
Голотип - LIG, 25-03156: a - вид сверху, б - вид сни­
зу, в - вид сбоку [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. 
XXI, фиг. 23а, б. в]. Обр. «е», обн. 28, р. Великая, Се­
верный Тиман, Россия; ептарминская свита, пржидол, 
верхний силур 

Рис. 33. Paralogania menneri Karatajute-Talimaa et 
Marss. Голотип - LIG, 35-878, вид сверху [Karatajute-
Talimaa, Marss 2002, fig. 7J, К]. Обн. 47, слои 14, p. 
Спокойная, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; устьспокойнинская свита, 
лудлов, верхний силур 

Распространение. Уэлш Бордерленд, Велико­
британия; лудловский костеносный слой, тимсайд-
ский костеносный слой [Turner, 1973; Miller, Marss, 
1999], пржидол; валуны (Bey 38) Северо-Герман­
ской низменности; пржидол; Эстония и Латвия; ку-
рессаареский горизонт, лудлов; Литва; пагегяйская 
свита, лудлов, верхний силур. 

Paralogania borealis (Karatajute-Talimaa, 1978) 
Рис. 32 

Logania borealis: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
92-94, табл. XXI, фиг. 19-23, табл. XXII, фиг. 7, 8, 
рис. 6, фиг. 2. 

Paralogania borealis: Karatajute-Talimaa, 1997, p. 
3, 13-14, fig. 7g; Karatajute-Talimaa, Marss, 2002. 

Голотип - LIG, № 25-0356, туловищная чешуя; 
обн. 28, местонахождение на р. Великая, Северный 
Тиман, Россия; пржидол, верхний силур. Табл. 
XXI, фиг. 23 [Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Около 100 чешуи. Коллекция LIG 25 
находится в Институте геологии и географии Лит­
вы в Вильнюсе. 

Диагноз. Туловищные чешуи относительно ши­
рокие, средней величины, ромбовидные. Крона 
ромбовидная, совсем плоская. На заднебоковых 
стенках кроны развито тонкое низкое ребрышко 
или ряд невысоких шипиков (4-8). Непарный зад­
ний центральный шипик иногда немного длиннее 
остальных и может выступать за пределы заднего 
конца кроны. Встречаются чешуи с гладкими зад-
небоковыми стенками кроны. Задняя часть кроны 
короткая, пульпарный канал относительно широ­
кий и короткий. Дентиновые каналы сосредоточе­
ны по срединной линии за выступом основания. 

Распространение. Р. Великая, Северный Ти­
ман; зона Katoporodus timanicus, верхи пржидола, 
верхний силур и, возможно, охесаареский горизонт 
Латвии (верхняя часть юраской свиты; скв. Лужни) 
[Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Замечание. Чешуи P. cf. P. borealis установле­
ны в верхней части краснобухтинской свиты 
(пржидол) на о. Октябрьской Революции архипела­
га Северная Земля [Karatajute-Talimaa, Marss, 2002]. 

Paralogania menneri Karatajute-Talimaa et Marss, 
2002 

Табл. II, Рис. 33 

Paralogania menneri: Karatajute-Talimaa, Marss, 
2002, p. 410-418, fig. 7, 8. 

Голотип - LIG, № 35-878, переходная чешуя; p. 
Спокойная, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; устьспокойнинская свита, 
лудлов, верхний силур. Fig. 7J, К [Karatajute-
Talimaa, Marss, 2002]. 

Материал. Более 500 чешуи хорошей сохран­
ности. Коллекция LIG 35 находится в Институте 
геологии и географии Литвы в Вильнюсе и коллек­
ция GI Pi — в Институте геологии Таллинского тех­
нического университета в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины, длиной 0,3-
1,7 мм. Среди переходных чешуи характерны че­
шуи со срединным шипом в задней части кроны и 
расширенной ромбовидной или округлой передней 
частью кроны, состоящей из центрального и одной-
трех пар боковых отделов. Среди туловищных че­
шуи - короткие ромбовидные с одним плоским 
центральным отделом кроны и коротким основани­
ем. На заднебоковых стенках кроны развит один 
ряд коротких шипиков (4-5), а на месте заднего 
медиального шипика - продольное ребрышко. 
Большая часть туловищных чешуи состоит из 
длинной узкой кроны и более короткого основания 
(длина чешуи до 1,7 мм). Много чешуи со шпоро-
видным отростком. Задний конец кроны переход­
ных и туловищных чешуи покрыт тонкой продоль­
ной штриховкой. 

Распространение. Р. Спокойная и р. Матусеви-
ча, о. Октябрьской Революции, архипелаг Северная 
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Рис. 34. Paralogania consimilis Marss et Karatajute-
Talimaa. Голотип - GI, Pi 7515, вид сверху [Marss, 
Karatajute-Talimaa, 2002, fig. ПО]. Обр. 46-23, p. 
Ушакова, о. Октябрьской Революции, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; верхняя часть самойловичской 
свиты, венлок, нижний силур 

Земля, Россия; устьспокойнинская свита, лудлов, 
верхний силур; о. Комсомолец, архипелаг Северная 
Земля, Россия; лудлов,верхний силур. 

Paralogania consimilis Marss et Karatajute-
Talimaa, 2002 

Рис. 34 

Paralogania consimilis: Marss, Karatajute-Talimaa, 
2002, p. 396^00, fig. 6G, 11-13. 

Голотип - GI, Pi 7515, туловищная чешуя; p. 
Ушакова, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; верхняя часть самойло­
вичской свиты, венлок, нижний силур. Fig. ПО, Р 
[Marss, Karatajute-Talimaa, 2002]. 

Материал. Около 250 чешуи. Коллекция LIG 35 
находится в Институте геологии и географии Лит­
вы в Вильнюсе и коллекция GI Pi - в Институте 
геологии Таллинского технического университета в 
Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длина до 
1,1 мм). Туловищные чешуи двух типов: 1) с пло­
ским нерасчлененным центральным отделом кро­
ны, с шипами на его заднебоковых отделах и с вы­
соким основанием, 2) с желобовидным централь­
ным отделом кроны, боковыми продольными реб­
рами и рядами шипиков (до 4) ниже ребер. Один 
шип расположен под задним концом кроны. Вто­
рой тип обычно имеет длинный передний отрос­
ток основания. В пульпарном углублении откры­
вается медиальный и до трех пар латеральных 
пульпарных каналов. Расширения латеральных 
пульпарных каналов образуют ряд лакун в шейке 
и в нижней части кроны. Дентиновые каналы и 
дентинные канальцы узкие и прямые. Ветвистые 
дентинные канальцы развиты в пределах кроны, 
реже и в основании. 

Распространение. Р. Ушакова, о. Октябрьской 
Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; 
верхняя часть самойловичской свиты, венлок, ниж­
ний силур; р. Матусевича, о. Октябрьской Револю­
ции, архипелаг Северная Земля, Россия; устьспо­
койнинская свита, лудлов, верхний силур. 

0,3 мм 

Рис. 35. Paralogania klubovi Marss et Karatajute-
Talimaa. Голотип - LIG, 35-834, вид сбоку снизу, пе­
редний конец чешуи справа [Marss, Karatajute-Talimaa, 
2002, fig. 8G]. Обр. 2ж, пачка 2, слой 1, о. Пионер, ар­
хипелаг Северная Земля, Россия; средний? лландове­
ри, нижний силур 

Paralogania klubovi Marss et Karatajute-Talimaa, 2002 

Рис. 35 

Paralogania klubovi: Marss, Karatajute-Talimaa, 
2002, p. 393-396, fig. 8-10. 

Голотип - LIG, № 35-834, туловищная чешуя; 
обр. 2ж, пачка 2, местонахождение на о. Пионер, 
архипелаг Северная Земля, Россия; средний ллан­
довери, нижний силур. Fig. 8G [Marss, Karatajute-
Talimaa, 2002]. 

Материал. 32 чешуи. Коллекция LIG 35 нахо­
дится в Институте геологии и географии Литвы в 
Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи очень мелкие (0,3-0,45 мм). У 
туловищных чешуи центральный отдел кроны уз­
кий, желобовидный или более широкий, плоский. 
Боковые шипики (2-3) расположены в передней 
части боковых ребер или могут быть расширены в 
виде плоских коротких участков. Основание низкое, 
более выпуклое в передней части. Многочисленные 
отверстия дентиновых каналов расположены на по­
верхности пульпарного углубления (у головных и 
переходных чешуи). Короткий пульпарный канал 
развит только в туловищных чешуях. Проксималь­
ные части дентинных канальцев расширены. 

Распространение. О. Пионер, архипелаг Север­
ная Земля, Россия; средний? лландовери, нижний 
силур. 

Paralogania kachanovi Karatajute-Talimaa 
et Marss, 2002 

Рис. 36 

Paralogania kachanovi: Karatajute-Talimaa, Marss, 
2002, p. 421-423, fig. 11. 

Голотип - LIG, № 35-051, туловищная чешуя; 
обр. 12, о. Пионер, архипелаг Северная Земля, Рос­
сия; пржидол, верхний силур. Fig. 11L [Karatajute-
Talimaa, Marss, 2002]. 

Материал. Более 200 чешуи, пиритизиро-
ванных, но относительно хорошей сохранности. 
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ar. с. cor. 

coll, 

Рис. 36. Paralogania kachanovi Karatajute-Talimaa 
et Marss. Голотип - LIG, 35-051, вид сбоку [Karatajute-
Talimaa, Marss, 2002, fig. 11L]. Обр. 12, о. Пионер, ар­
хипелаг Северная Земля, Россия; пржидол, верхний 
силур. 

аг.с.сог. 

sp.l. cor. 

0,3 мм 

Рис. 37. Paralogania wilsoni Karatajute-Talimaa et 
Marss. Голотип - GI, Pi 7598, вид сверху [Karatajute-
Talimaa, Marss, 2002, fig. 9М]. Обр. MF 157-2, p. Спо­
койная, о. Октябрьской Революции, архипелаг Север­
ная Земля, Россия; краснобухтинская свита, пржидол, 
верхний силур • 

Коллекция LIG 35 находится в Институте геологии 
и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи средней величины, длиной 
0,9-1,3 мм. Туловищные чешуи ромбовидные, с 
широкой и плоской кроной, состоящей из одного 
центрального отдела. На заднебоковых стенках 
кроны развито по одному ряду шипиков (6-8) и 
один шипик под задним концом кроны. Шипики 
короткие, вытянутые в высоту. На поверхности 
задней части кроны может присутствовать тонкая 
медиальная борозда. В туловищных чешуях развит 
короткий пульпарный канал. 

Распространение. О. Пионер, архипелаг Север­
ная Земля, Россия; пржидол, верхний силур. 

Paralogania wilsoni Karatajute-Talimaa et Marss, 
2002 

Рис. 37 

Paralogani wilsoni: Karatajute-Talimaa, Marss, 
2002, p. 418-421, fig. 9, 10. 

Голотип - GI, Pi 7598, туловищная чешуя; p. 
Спокойная, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; краснобухтинская свита, 
пржидол, верхний силур. Fig. 9М [Karatajute-Tali­
maa, Marss, 2002]. 

Материал. Более 300 чешуи относительно хо­
рошей сохранности. Коллекция GI Pi находится в 

Институте геологии Таллинского технического 
университета в Эстонии. 

Диагноз. Туловищные чешуи спереди плавно за­
круглены. Боковые части кроны широкие, централь­
ный отдел кроны гладкий или с очень неглубоким 
продольным желобком. На заднебоковых участках 
кроны развиты 3-4 проксимально расширенные ши­
па, под задним концом - один шип. Дентинные ка­
нальцы очень узкие, слабоветвистые, расположен­
ные близко друг к другу. Есть пульпарный канал. 

Распространение. О. Октябрьской Революции, 
архипелаг Северная Земля, Россия; краснобухтин­
ская свита, пржидол, верхний силур. 

Отряд Phlebolepidiformes 

Диагноз (основан на целых экземплярах Phlebo­
lepis elegans Pander). Небольшие телодонты. Перед­
ний край тела тупой, слегка округленный. Передняя 
треть тела несколько уплощена дорсо-вентрально, 
задние две трети - латерально сплюснуты. Имеют­
ся парные латеральные плавники, а также непарные 
- дорсальный и анальный. Хвостовой плавник ги-
поцеркный. Тело имеет наибольшую высоту впере­
ди дорсального плавника. Рот конечный, в виде 
щели. Глаза латеральные, расположены непосред­
ственно за антеролатеральными углами, окружены 
двумя дугообразными пластиночками. Наружный 
скелет состоит из относительно больших чешуи, 
расположенных мозаично, продольными и диаго­
нальными рядами. Морфология чешуи варьирует в 
зависимости от местоположения на теле. 

Крона относительно низкая, пульпарное углуб­
ление большое и неглубокое. Во время онтогенети­
ческого развития чешуи происходило постепенное 
нарастание валика основания и образование корот­
ких пульпарных каналов (одного или нескольких). 
Крона чешуи пронизана сложно построенными 
дентиновыми каналами и дентинными канальцами. 

Состав. Семейство Phlebolepididae Berg, 1940; 
семейство Katoporodidae Marss, Wilson et Thor­
steinsson, 2002. 

Распространение. Эстония, Латвия, Литва, Шве­
ция, Великобритания, Северная Канада; Калинин­
градская область, Северный Тиман, Тимано-Печор-
ский регион, Средний Урал, Тува, архипелаг Север­
ная Земля (Россия); нижний силур - нижний девон. 

Семейство Phlebolepididae Berg, 1940 

Типовой род - Phlebolepis Pander, 1856. 
Диагноз. [Marss et al., 2002, стр. 97-98]. Ма­

ленькие веретеновидные телодонты. Передняя 
часть голово-туловища несколько уплощена дорсо-
вентрально, тело за грудными плавниками слегка 
сужается. Имеются парные грудные плавники, не­
парный дорсальный и анальный плавник. Хвосто­
вой плавник гипоцеркный. На передних краях 
плавников отсутствуют большие массивные чешуи. 
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Орбиты размещены на боках за переднебоковыми 
углами и окружены орбитальными пластиночками 
(большими удлиненными чешуями). Система боко­
вой линии представлена порами, распределенными 
регулярными продольными рядами с комиссурами 
между ними (доказано у Phlebolepis elegans 
Pander). Чешуи от маленьких до больших покрыты 
продольными или сзади соединяющимися ребрыш­
ками, которые могут быть гладкими, с шипиками 
или бугорочками. Основание распространяется в 
виде узкого или широкого валика, или имеет глу­
бокий отросток с маленькими вертикальными 
утолщениями, или основание с передним шпоро-
видным отростком. Пульпарное углубление широ­
кое и низкое с многочисленными отверстиями ден-
тиновых каналов; пульпарный канал, если присут­
ствует, короткий. 

Состав. Phlebolepis Pander, 1856; Helenolepis 
Karatajute-Talimaa, 1978; Erepsilepis Marss, Wilson 
et Thorsteinsson, 2002. 

Род Phlebolepis Pander, 1856 

Phlebolepis: Pander, 1856, S. 59-60; Ritchie, 1968, 
p. 81-88; Marss, 1986, p. 1-3; Мярсс, 1986, с. 16-17. 

Типовой вид - Phlebolepis elegans Pander, 1856 
Диагноз. Ростральные чешуи - от ромбовидных 

до округлых, с относительно высокими короткими 
элементами скульптуры; цефало-пекторальные -
крупные, удлиненные, уплощенные, с относитель­
но низкими гребешками в передней части кроны; 
постпекторальные - ромбовидные, уплощенные, с 
кроной, покрытой многочисленными продольными, 
довольно низкими гребешками; прекаудальные -
ромбовидные, узкие, с более высокими гребешками; 
пиннальные (грудные и хвостовые) чешуи - киле-
видные, короткие и узкие, с такой же скульптурой. 
Наблюдаются переходы одних морфологических 
разновидностей в другие. Задние края чешуи зазуб­
ренные. Основание сравнительно низкое и отделе­
но от кроны бороздой. У ростральных и цефало-
пекторальных чешуи валик основания имеет ма­
ленькие вертикальные выросты. Шпоровидный вы­
ступ увеличивается у задних чешуи. Пульпарное 
углубление сравнительно большое. У полностью 
сформировавщихся чешуи пульпарный канал ко­
роткий и узкий. Отверстия дентиновых каналов 
располагаются густо и равномерно у чешуи с не-
расчлененной кроной или образуют продольные 
ряды у чешуи, крона которых покрыта гребешками. 
Дентиновые каналы относительно короткие, ветви­
стые в верхней части. Поверхностный слой кроны 
образован дентином с тонкими и короткими ден-
тинными канальцами. Некоторые чешуи пронизаны 
порами сенсорных каналов. Поры расположены ря­
дами: на дорсальной стороне различаются поры 
дорсо-медиальных, дорсо-латеральных и супраор-
битальных каналов; на вентральной стороне - поры 
вентро-латеральных каналов. Между каналами на­
ходятся поры комиссур. 

яг. с. cor. 
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аг. с. cor, 

Рис. 38. Phlebolepis elegans Pander 
А - характерный экз., вид сверху [Мярсс, 1986, 

рис. 6, фиг. 17]. Обн. Химмисте, о. Сааремаа, Эсто­
ния; химмистеские слои, паадлаский горизонт, луд­
лов, верхний силур. 

Б - характерный экз., вид сверху [Мярсс, 1986, 
рис. 6, фиг. 9]. Обн. Химмисте, о. Сааремаа, Эстония; 
химмистеские слои, паадлаский горизонт, лудлов, 
верхний силур 

Видовой состав. Phi. elegans Pander, 1856; Phi. 
ornata Marss, 1986. 

Распространение. Эстония, Латвия, Литва; па­
адлаский горизонт, лудлов; Уэлш Бордерленд, Ве­
ликобритания; Северный Тиман, Тимано-Печор­
ский регион, Северный и Средний Урал, Россия; 
лудлов, верхний силур. 

Phlebolepis elegans Pander, 1856 

Рис. 2, 38 

Phlebolepis elegans: Pander, 1856, S. 60, Taf. 5, 
Fig. 12 a-b; Hoppe, 1934, S. 124-130; Gross, 1967, S. 
4 2 ^ 4 , Taf. 7, Fig. 11-15, Abb. 15 E-Q; Gross, 1968b; 
Ritchie, 1968, p. 81-88, Figs 1-4; Fredholm, 1988, p. 
163-164, fig. 5A, B, D-F; Каратаюте-Талимаа, 1978, 
с. 49-51, рис. 13, фиг. 1-4, табл. VIII, фиг. 1-7; 
Мярсс, 1979, с. 108-111, рис. 1, 2; Marss. 1986, р. 4 -
5, fig. 1^1, 5А, В, 7; Мярсс, 1986, с. 16-19, 84-85, 
рис. 5, 6. Табл. I, II, III, фиг. 1-2; Marss, 1989, fig. 
176С1; Karatajute-Talimaa, Marss, 2002. 

Coelolepis luhai: Kiaer, Heitz, 1932, p. 7-8, pi. П1, 
IV. 

Голотип - Taf. 5, Fig. 12a-b [Pander, 1856], ут­
рачен. 

Неотип - GI, Pi 6685, целый экземпляр, описан­
ный И. Киером в качестве голотипа Coelolepis luhai 
[Kiaer, 1932, pi. Ш, fig. 1]; обн. Химмисте-Куйгу, о. 
Сааремаа, Эстония; химмистеские слои, паадла­
ский горизонт, лудлов, верхний силур. Неотип вы­
делен Т. Мярсс [1986, с. 17]. 

Материал. Более 250 экземпляров (чешуйные 
покровы) и огромное количество изолированных 
чешуи. Коллекции чешуи под номерами LIG 25 
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cost.med. Рис. 39. Phlebolepis ornata 
Marss. 

A - характерный экз., вид 
сверху [Мярсс, 1986, рис. 7, 
фиг. 15]. Скв. Охесааре, гл. 
111,8 м, о. Сааремаа, Эстония; 
саувереские слои, паадлаский 
горизонт, лудлов, верхний си­
лур. 

Б - характерный экз., вид сверху [Мярсс, 1986, рис. 7, фиг. 10]. Скв. Охесааре, гл. 111,8 м, о. Сааремаа, Эс­
тония; саувереские слои, паадлаский горизонт, лудлов, верхний силур 

аг.с.сог. 

(Литва и Латвия), LIG 20 (Архангельская область), 
LIG 35 (Северная Земля) хранятся в Институте гео­
логии и географии Литвы в Вильнюсе, коллекция с 
номерами GI Pi - в Институте геологии Таллинско­
го технического университета. 

Диагноз. Небольшие бесчелюстные, длиной до 
7,5 см, покрытые относительно крупными упло­
щенными чешуями разной величины (максимально 
до 2 мм). Крона ростральных чешуи с угловатым 
поперечным гребнем, цефало-пекторальные чешуи 
с нерасчлененной поверхностью; чешуи остальных 
морфологических разновидностей - с продольным 
центральным гребнем и продольными боковыми 
гребешками. Заднебоковые края кроны мелкоза­
зубренные. Пульпарное углубление большое, ок­
руженное узким и относительно низким валиком 
основания. Переднебоковые участки основания 
снаружи отделены от кроны отчетливой, но неглу­
бокой бороздой. Нередко развит короткий шпоро-
видный выступ основания. Пульпарный канал 
один, короткий. В дентиновой ткани кроны денти­
новые каналы расположены равномерно или про­
дольными рядами. Чешуи, на которых открываются 
сенсорные каналы, пронизаны одной или несколь­
кими порами. Наружное отверстие поры неболь­
шое, внутреннее - большего диаметра и окружено 
валиком или довольно высокой трубкой. 

Распространение. Прибалтика (Эстония, Латвия, 
Средняя Литва - Phi. cf. Phi. elegans); паадлаский 
горизонт; Уэлш Бордерленд, Великобритания; гор­
сти и лудфорд, лудлов; Хорейверская депрессия, 
Тимано-Печорский регион (Республика Коми, Ар­
хангельская область); Северный и Средний Урал; р. 
Спокойная и р. Матусевича, о. Октябрьской Рево­
люции, архипелаг Северная Земля, Россия; устьспо­
койнинская свита, верхняя часть лудлова, верхний 
силур [Каратаюте-Талимаа, 1978; Marss, 1986; 
Мярсс, 1986; Karatajute-Talimaa, Brazauskas, 1994; 
Karatajute-Talimaa, Marss, 2002]; о. Готланд; слои 
Хемсе, лудлов, верхний силур [Fredholm, 1988]. 

Phlebolepis ornata Marss, 1986 

Рис. 39 

Phlebolepis ornata: Marss, 1986, p. 6-10, fig. 5 C-H, 
6, 7; Мярсс, 1986, с. 19-21, 85, рис. 7, табл. Ill, фиг. 3 -
4, табл. TV, фиг. 1-15; Fredholm, 1988, p. 164, fig. 5C, 6. 

Голотип - GI, Pi 5818, постпекторальная чешуя; 
скв. Охесааре, гл. 111,8 м, о. Сааремаа, Эстония; 
саувереские слои, паадлаский горизонт, лудлов, 
верхний силур. Fig. 5G, Н [Marss, 1986]. 

Материал. Более 200 чешуи разной сохранно­
сти. Коллекция GI, Pi хранится в Институте геоло­
гии Таллинского технического университета. 

Диагноз. Чешуи длиной до 2 мм, хрупкие, с 
резкими угловатыми скульптурными элементами, 
которые направлены косо назад к центральному 
гребню. Заднебоковые края кроны - сильно зазуб­
ренные. Крона отделяется от основания неглубокой 
бороздой. Основание низкое, в виде узкого валика с 
маленькими вертикальными отростками у чешуи 
передней части тела, с выступающим вперед пе­
редним отделом и со шпоровидным отростком у 
чешуи задней части тела. Гистологическое строе­
ние сходно с Phi. elegans. Имеются чешуи с порами 
каналов боковой линии. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; сау­
вереские слои, паадлаский горизонт, лудлов 
[Мярсс, 1986]; о. Готланд; слои Хемсе, лудлов, 
верхний силур [Fredholm, 1988]. 

Род Helenolepis Karatajute-Talimaa, 1978 

Helenolepis: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 51-53. 
Типовой вид - Helenolepis obruchevi Karatajute-

Talimaa, 1978. 
Диагноз. Чешуи средней величины с ромбовид­

ной, удлиненно-овальной или клиновидной кроной. 
Крона отодвинута назад, одинаковой высоты на 
всем протяжении. Продольные борозды делят кро­
ну на центральный и боковые отделы, или же крона 
покрыта многочисленными продольными ребрами: 
Шейка - в виде неглубокой борозды. Основание 
оттянуто вперед, у взрослых чешуи с большим вер­
тикальным отделом. Пульпарное углубление широ­
кое у молодых чешуи и узкое, щелевидное у взрос­
лых, помещается позади вертикального выступа 
или в передней части основания. В первом случае 
развит короткий пульпарный канал, во втором -
большая, но низкая пульпарная полость, не дохо­
дящая до конца кроны. При нарастании дентиновой 
ткани пульпарная полость становится сложной, с 
боковыми ответвлениями. Крона с расчлененной на 
продольные участки передней частью имеет три 
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ap.cv.p. 
cor. 

Рис. 40. Helenolepis obruchevi Karatajute-Talimaa. 
Голотип - LIG, T-409: a - вид сверху, б - вид снизу, в 
- вид сбоку [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. X, фиг. 1 
а, б, в]. Обр. 236, р. Элегест, Тува, Россия; пичишуй­
ские слои, пржидол, верхний силур 

пульпарных канала. Дентиновые каналы относи­
тельно широкие, наиболее длинные по краям и в 
задней части кроны, располагаются рядами или 
равномерно, открываются в пульпарное углубление 
(на поверхности продольных борозд), пульпарную 
полость и пульпарные каналы. Поры сенсорных 
каналов боковой линии приурочены к передней 
части чешуи, встречаются у большого числа чешуи. 

Видовой состав. Н. obruchevi Karatajute-Tali­
maa, 1978; Н. multicostata Karatajute-Talimaa, 1978; 
Н. navicularis Karatajute-Talimaa; 1978. 

Распространение. Разрезы Элегест и Кадвой, 
Тува, Россия; пичишуйские и таугантелийские 
слои, пржидол, верхний силур. 

Helenolepis obruchevi Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 40 
Helenolepis obruchevi: Каратаюте-Талимаа, 1978, 

с. 53-58, табл. ГХ-XI, XV, фиг. 1-6, рис. 14, 15, 
фиг. 1^1. 

Голотип - LIG, № Т-409, туловищная чешуя; 
разрез на р. Элегест, Тува, Россия; пичишуйские 
слои, пржидол, верхний силур. Табл. X, фиг. 1а, б, 
в [Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Несколько сот чешуи, в основном, 
фрагментарных. Коллекция LIG Т находится в Ин­
ституте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Туловищные чешуи удлиненные, ром­
бовидные, овальные. Крона средней высоты, ото­
двинутая назад, с продольными бороздами в перед­
ней части. Задняя часть кроны короткая (у чешуи с 
большим основанием) или длинная (у удлиненных 
узких чешуи с укороченным основанием). Шейка 
отчетливая, в виде борозды. Основание молодых 
чешуи низкое, валикообразное, с утолщенной пе­
редней частью и большим пульпарным углублени­
ем. В пульпарном углублении развита более глубо­
кая центральная борозда и иногда менее глубокие и 
короткие боковые борозды. Центральное пульпар­
ное углубление щелевидное или в виде ряда от­
дельных отверстий, сохраняется до конца роста 
чешуи и помещается позади вертикального отдела 
основания. Поры сенсорных каналов приурочены к 
продольным бороздам кроны. Пульпарный канал 
узкий и короткий. Дентиновые каналы наиболее 
густо расположены в центральной части кроны, в 
боковых ребрах образуют один ряд. 

Распространение. Разрезы на р. Элегест и р. 
Кадвой, Тува, Россия; пичишуйские слои, пржидол, 
верхний силур. 

Рис. 41. Helenolepis multicostata Karatajute-Talimaa. 
Голотип - LIG, Т-078: а - вид сверху, б - вид снизу. 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XIV, фиг. 5 а, б]. 
Обр. 644, р. Кадвой, Тува, Россия; пичишуйские слои, 
пржидол, верхний силур 

Helenolepis multicostata Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 41 

Helenolepis multicostata: Каратаюте-Талимаа, 1978, 
с. 58-62, табл. ХШ, фиг. 1,2, 7-11, табл. XIV; рис. 16. 

Голотип - LIG, № Т-078, туловищная чешуя; 
местонахождение на р. Кадвой, Тува, Россия; пи­
чишуйские слои, пржидол, верхний силур. Табл. 
XIV, фиг. 5 [Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Около 60 чешуи хорошей сохранно­
сти. Коллекция LIG Т находится в Институте гео­
логии и географии Литвы в Вильнюсе. 
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Рис. 42. Helenolepis navicularis Karata­
jute-Talimaa. Голотип - LIG, T-107: a - вид 
сверху-сбоку, б - вид снизу, в - вид снизу-
сбоку [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. 
XVI, фиг. 5 а, б; табл. XVII, фиг. 12]. Обр. 
271-ЗА, р. Элегест, Тува, Россия; тауган-
телийские слои, пржидол, верхний силур 

0,3 мм 

Диагноз. Небольшие, уплощенные ромбовид­
ные чешуи (длиной до 0,9 мм). Крона низкая, по­
крыта многочисленными продольными ребрами. 
На кроне выделяется центральный отдел, имеющий 
иногда форму гребня. Заднебоковые края кроны за­
зубренные. Основание низкое, с относительно ши­
рокой, выступающей вперед передней частью. 
Иногда развит длинный шпоровидный отросток. У 
взрослых чешуи имеется небольшой шиловидный 
вертикальный отдел основания. Пульпарное углуб­
ление у молодых чешуи большое, но неглубокое, с 
продольными бороздами. Центральная продольная 
борозда наиболее широкая и длинная. К концу фор­
мирования чешуи остается одно щелевидное пуль­
парное углубление, расположенное позади верти­
кального выступа основания. Пульпарный канал 
один, короткий. Пульпарное отверстие одно, не­
большое, заметное только на молодых чешуях. Ден­
тиновые каналы тонкие, короткие, открываются в 
пульпарное углубление и пульпарный канал. Распо­
ложение дентиновых каналов зависит от скульптуры 
кроны. В центральном отделе кроны их больше все­
го. В более узких ребрах кроны имеется один ряд 
дентиновых каналов. Чешуи с порами сенсорных 
каналов встречаются очень редко. 

Распространение. Разрез на р. Кадвой, Тува, Рос­
сия; верхняя часть пичишуйских и нижняя часть 
таугантелийских слоев, пржидол, верхний силур. 

Helenolepis navicularis Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 9, 42 

Helenolepis navicularis: Каратаюте-Талимаа, 
1978, с. 62-66, табл. XV, фиг. 7, 8, табл. XVI, XVII, 
фиг. 7-10, рис. 17. 

Голотип - LIG, № Т-107, туловищная чешуя; 
местонахождение на р. Элегест, Тува, Россия; тау-
гантелийские слои, пржидол, верхний силур. Табл. 
XVI, фиг. 5а, б; табл. XVII, фиг. 12 [Каратаюте-
Талимаа, 1978]. 

Материал. Несколько сотен чешуи разной сте­
пени сохранности. Коллекция LIG Т находится в Ин­
ституте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Большие (длиной до 2,2 мм), удлинен­
ные чешуи. Туловищные чешуи вытянутые ромбо­
видные, ладьевидные, с заостренными передним и 
задним концами. Крона относительно низкая, оди­
наковой высоты на всем протяжении, с продольны­
ми бороздками по переднебоковым краям. Две про­
дольные борозды - более глубокие и длинные, делят 
крону на центральный и боковые отделы. Поверх­
ность задней части кроны всегда гладкая. Передняя 
горизонтальная часть основания и вертикальный его 
отдел могут достигать больших размеров. Задняя 
часть основания всегда низкая. Пульпарное углуб­
ление и пульпарное отверстие расположены в пе­
редней части основания. У взрослых чешуи развита 
большая пульпарная полость и короткий пульпар­
ный канал. Пульпарная полость сложная, с боковы­
ми ответвлениями и перемычками. У чешуи с кро­
ной, разделенной на три продольных отдела, имеют­
ся три пульпарных канала - центральный, более ши­
рокий, и два боковых. Дентиновые каналы относи­
тельно широкие, более длинные по краям и в задней 
части кроны. Базальный слой довольно тонкий. 
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Наружное отверстие пор сенсорных каналов при­
урочено к продольным бороздам, внутреннее отвер­
стие иногда окружено невысоким валиком. 

Распространение. Разрезы Элегест и Кадвой, 
Тува, Россия; таугантелийские слои, пржидол, 
верхний силур. 

Семейство Katoporodidae Marss, Wilson et 
Thorsteinsson, 2002 

Типовой род - Katoporodus Turner et Peel, 1986. 
Диагноз. Головные, переходные и туловищные 

чешуи хорошо различаются по морфологическим 
признакам, наличию пульпарных каналов и распо­
ложению дентиновых каналов. Крона туловищных 
чешуи состоит из 1-3-5 отделов, соответственно, 
развиты один, три или пять пульпарные каналы. В 
каждом отделе имеется один или несколько рядов 
дентиновых каналов. Они толстые, с многочислен­
ными боковыми ответвлениями и открываются в 
пределах пульпарного углубления. 

Состав. Katoporodus Turner, 1991; Goniporus 
Gross, 1967. 

Род Katoporodus Turner et Peel, 1986 

Katoporus: Gross, 1967, S. 24; Каратаюте-Тали­
маа, 1978, с. 32-33. 

Katoporodus: Turner, Peel, 1986, p. 80; Turner, 
1991, p. 87-115. 

Типовой вид - Katoporus tricavus Gross, 1967. 
Диагноз. Пульпарное углубление большое, за­

нимает основную площадь основания, окружено 
невысоким валиком основания. По мере нарастания 
базального слоя пульпарное углубление становится 
менее глубоким. В пределах пульпарного углубле­
ния расположены многочисленные поры - отвер­
стия дентиновых каналов. Поры могут распола­
гаться равномерно, по определенным линиям или в 
ориентированных углублениях. Рисунок располо­
жения пор дентиновых каналов зависит от рисунка 
и степени расчленения кроны. У головных чешуи 
нет пульпарного канала. Чешуи переходного типа 
снабжены одним коротким пульпарным каналом. В 
туловищных чешуях может быть один пульпарный 
канал, три или пять. Их число зависит от количества 
свободных задних участков кроны. Центральное 
пульпарное отверстие расположено в заднем углу 
пульпарного углубления, боковые - по его заднебо-
ковым краям. Дентиновые каналы широкие, с много­
численными ответвлениями в нижней части. Верхняя 
часть кроны содержит тонкие дентинные канальцы. 

Видовой состав. К. tricavus (Gross, 1967); К. 
timanicus (Karatajute-Talimaa, 1967); К. lithuanicus 
(Karatajute-Talimaa, 1978); К. serratus Marss, Wilson 
et Thorsteinsson, 2002, K. gemellus Marss, Wilson et 
Thorsteinsson 2002. 

Распространение. Литва, Латвия, Эстония, Рос­
сия (Северный Тиман, Тимано-Печорский регион), 

ap.cv.p. 
Рис. 43. Katoporodus tricavus (Gross). Голотип -

MB, f. 903: a - вид сверху, б - вид снизу [Gross, 1967, 
Taf. 2, Fig. 23 а, Ь]. Валун Bey. 1, Северо-Германская 
низменность. 

Великобритания (Уэлш Бордерленд), валунный ма­
териал Северо-Германской низменности, Канад­
ская Арктика - верхний лудлов - нижний лохков. 

Katoporodus tricavus (Gross, 1967) 

Рис. 43 
Katoporus tricavus: Gross, 1967, S. 25-27, Taf. 2, 

Fig. 22-30, Taf. 3, Fig. 1, 2, Abb. 10A-F; Turner, 
1973, fig. 5b; Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 37-41, 
табл. 1, фиг. 1-5, рис. 2, 3; Каратаюте-Талимаа, 
1978, с. 33-36, табл. I, II, рис. 4, рис. 5, фиг. 1, рис. 
6, фиг. 4-6; Мярсс, 1986, с. 21-24, табл. III, фиг. 
5-8, табл. V, VI, фиг. 1-4, рис. 8, 9. 

Katoporus triangulus: Gross, 1967, S. 27-29, Taf. 
3, Fig. 3-12, Abb. 10 G-P. 

Katoporus rhizoides: Gross, 1967, S. 29-30, Taf. 4, 
Fig. 22-26, Abb. 10 Q-R. 

Katoporus grossi: Каратаюте-Талимаа, 1970, с. 
41-46, рис. 4-7, табл. I, фиг. 1-5. 

Katoporodus tricavus: Turner, 1991, p. 87-115 
(pars), fig. 4 (pars). 

Голотип - MB, f. 903, туловищная чешуя; валун 
(Bey. 1) Северо-Германской низменности; пржи­
дол, верхний силур. Taf. 2, Fig. 23 [Gross, 1967]. 

Материал. Около 300 чешуи разной сохранно­
сти. Коллекция LIG 25 находится в Институте гео­
логии и географии Литвы в Вильнюсе и коллекция 
GI Pi - в Институте геологии Таллинского техни­
ческого университета в Эстонии. 

Диагноз. Туловищные чешуи низкие, ромбо­
видной, овальной, килевидной формы, длиной до 
1,4 мм. Крона состоит из центрального продольно­
го отдела и боковых (по одному или два с каждой 
стороны). Задние части боковых отделов кроны мо­
гут сливаться с центральным (у килевидных че­
шуи) или заканчиваться свободными заостренными 
участками. Задняя часть центрального отдела 
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а ar. I. cor. 
ap.c.d. 

Рис. 44. Katoporodus ti-
manicus (Karatajute-Talimaa). 

A - голотип - LIG, 5-
01013: a - вид сверху, б -
вид снизу [Obruchev, Kara­
tajute-Talimaa, 1967, fig. 11, 
12]. Обн. 32 (=28); p. Вели­
кая, Северный Тиман, Рос­
сия; ептарминская свита, 
пржидол, верхний силур. 

Б - характерный экз. 
LIG, 5-01035: а - вид свер­
ху, б - вид снизу [Obru­
chev, Karatajute-Talimaa, 
1967, fig. 9, 10]. Обн. 32 
(28), р. Великая, Северный 
Тиман, Россия; ептармин­
ская свита, пржидол, верх­
ний силур 

нередко расширена на конце, трехвершинная. Ос­
нование низкое. Пульпарное углубление с тремя 
продольными углублениями или бороздами, кото­
рые у более старых чешуи исчезают. Основание у 
полностью развитых чешуи плоское. Иногда в пе­
редней части основания имеется шпоровидный от­
росток. Дентиновые каналы широкие, с боковыми 
ответвлениями. 

Распространение. Литва, Латвия, Эстония; ку-
рессаареский, каугатумаский, охесаареский (без 
верхов) горизонты, лудлов и пржидол; Великобри­
тания; пржидол; Канадская Арктика; пржидол; ва­
лунный материал Северо-Германской низменности; 
пржидол, верхний силур. 

Katoporodus timanicus (Karatajute-Talimaa, 1967) 

Рис. 44 

Trimerolepis timanica: Karatajute-Talimaa in 
Obruchev, Karatajute-Talimaa, 1967, text-figs 8-12. 

Katoporus timanicus: Каратаюте-Талимаа, 1970, 
с. 46-50, рис. 8, 9, табл. I, фиг. 6, 7; Каратаюте-
Талимаа, 1978, с. 37-41, табл. Ill, IV, фиг. 1-6, рис. 
5, фиг. 2, 3, рис. 8, фиг. 1, 2, рис. 9; Мярсс, 1986, с. 
24-26, табл. VI, фиг. 5-11, рис. 10; Marss, 1989, fig. 
176 HI; Marss, 1990, pi. 19, fig. 1. 

Katoporus grossi: Turner, 1973, fig. 7C. 
Katoporodus timanicus: Turner, 1991, p. 87-115 

(pars). 
Голотип - LIG, № 5-01013, туловищная (пере­

ходная?) чешуя; p. Великая, Северный Тиман, Рос­
сия; ептарминская свита, пржидол, верхний силур, 
рис. 8, фиг. За, б [Каратаюте-Талимаа, 1970]. 

Материал. Несколько тысяч чешуи прекрасной 
сохранности с Северного Тимана и более ста чешуи 
хорошей сохранности из Латвии. Коллекция LIG 5 

находится в Институте геологии и географии Лит­
вы в Вильнюсе и коллекция GI Pi - в Институте 
геологии Таллинского технического университета в 
Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 
1,4 мм). К переходным или туловищным относятся 
широкие чешуи с гладкой кроной и слабым расчле­
нением краев кроны. Туловищные чешуи ромбо­
видные или клиновидные. Центральный отдел вы­
деляется только в передней части кроны. По задне-
боковым краям кроны развиты узкие продольные 
участки с зазубренным наружным краем. Клино­
видные чешуи могут иметь более высокое основа­
ние с сосковидными отростками. Пульпарное уг­
лубление большое и неглубокое. Пульпарный ка­
нал относительно короткий. Дентиновые каналы и 
их отверстия располагаются равномерно, а в узких 
чешуях образуют продольные ряды. Вертикальные 
дентиновые каналы широкие, с утолщениями и бо­
ковыми ответвлениями. 

Распространение. Латвия; верхи охесаареского 
и низы тильжеского горизонтов, верхний пржидол 
- основание лохкова; Северный Тиман, Россия; еп­
тарминская свита, верхний пржидол; ? Великобри­
тания; верхний пржидол-нижний диттон, верхний 
силур - основание нижнего девона. 

Katoporodus lithuanicus (Karatajute-Talimaa, 1967) 

Рис. 45 

Trimerolepis lithuanica: Obruchev, Karatajute-
Talimaa, 1967, pi. I, fig. 4-6, fig. 1-7. 

Katoporus tricavus: Каратаюте-Талимаа, 1970, с. 
37-41, рис. 2, фиг. 1-6, табл. I, фиг. 1-5. 

Katoporodus lithuanicus: Turner, 1991, p. 87-115 
pars, fig. 6c, 7c. 
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, 0,3 мм , 
Рис. 45. Katoporodus lithuanicus (Karatajute-Talimaa) 
A - голотип - LIG, 5-00429: a - вид сверху, б - вид снизу [Obruchev, Karatajute-Talimaa, 1967, pi. I, fig. 5, 6]. 

Скв. Стонишкяй, гл. 1211-1217 м, Литва; юраская свита (верхи), пржидол, верхний силур. 
Б - характерный экз. LIG, 25-0296, вид сверху [Каратаюте-Талимаа, 1978, рис. 10]. Скв. Неманская-4, гл. 

1277,0 м, Калининградская область, Россия; верхи юраской свиты, пржидол, верхний силур. 
В - характерный экз. LIG, 25-0290, вид сверху [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. V, фиг. 4 а]. Скв. Западно-

славская-12, гл. 1239,7 м, Калининградская область, Россия; верхи юраской свиты, пржидол, верхний силур 

Голотип - LIG, № 5-00429, туловищная чешуя. 
Скв. Стонишкяй, гл. 1214-1217 м, Литва; верхи 
юраского горизонта, пржидол, верхний силур [Ка­
ратаюте-Талимаа, 1970, рис. 2, фиг. 5а, б]. 

Материал. Около сотни чешуи очень хорошей 
сохранности. Коллекции LIG 5 и LIG 25 находятся в 
Институте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Относительно мелкие чешуи (длиной 
до 0,85 мм, в среднем 0,5-0,6 мм, при ширине 
0,3-0,4 мм). Крона туловищных чешуи четко раз­
делена на тонкие продольные отделы. Передние 
части отделов разделены глубокими выемками, а 
задние - узкими, но длинными щелями. Централь­
ный отдел наиболее длинный, с трехлопастным 
(трехвершинным) задним концом. Боковые отделы 
(по два, реже по одному с каждой стороны) более 
короткие, обычно с раздвоенным задним концом. 
Крайние боковые отделы короткие.Основание вы­
сокое, в виде узкого валика вокруг большого пуль­
парного углубления. Поры дентиновых каналов 
располагаются равномерно или по трем линиям. 
Пульпарных отверстий три, пять или одно цен­
тральное. Дентиновые каналы широкие, с боковы­
ми ответвлениями. В краевых выступах кроны ден­
тиновые канальцы особенно длинные. 

Распространение. Балтийская синеклиза (Кали­
нинградская область России, Литва); верхи юраской 
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свиты, пржидол, верхний силур; Варандей-Адзвин-
ская зона Тимано-Печорского региона, север Архан­
гельской области, Россия; верхи пржидола, верхний 
силур. 

Род Goniporus Gross, 1967 

Goniporus: Gross, 1967, S. 30; Turner, 1973, p. 
633; Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 45-46. 

Типовой вид - Thelodus alatus Gross, 1947. 
Диагноз. Туловищные чешуи ромбические, кро­

на разделена на центральный отдел и одну, две или 
три пары боковых крыловидных отделов. Основание 
ромбовидное, в передней части сильно выпуклое. У 
заднебоковых краев основания в неглубокой крае­
вой борозде присутствуют три или пять отверстий 
пульпарных каналов. Отверстия располагаются под 
углом. Вершиной угла является отверстие централь­
ного пульпарного канала. У молодых чешуи впереди 
пульпарных отверстий прослеживаются продольные 
ряды небольших отверстий дентиновых каналов. В 
зависимости от числа боковых отделов кроны разви­
ты одна, три или пять пульпарных полостей. Денти­
новые каналы относительно тонкие. Дентинные ка­
нальцы также тонкие, ветвистые. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Литва, Латвия, Эстония; 

пржидол, за исключением верхней части («зоны 
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ar.c.cor. 

Рис. 46. Goniporus alatus (Gross) 
A - характерный экз. LIG, 35-

240, вид сверху [Karatajute-Talimaa, 
Marss, 2002, fig. 16Е]. Обн. 41, сл. 1, 
p. Спокойная, о. Октябрьской Рево­
люции, архипелаг Северная Земля, 
Россия; краснобухтинская свита, 
пржидол, верхний силур. 

Б - характерный экз. LIG, 35-252, 
вид сверху [Karatajute-Talimaa, 
Marss, 2002, fig. 16Q]. Обн. 41, сл. 1, 
р. Спокойная, о. Октябрьской Рево­
люции, архипелаг Северная Земля, 
Россия; краснобухтинская свита, 
пржидол, верхний силур 

акантод»), верхний силур, зона Turinia pagei, осно­
вание тильжеской свиты, основание лохкова, ниж­
ний девон [Каратаюте-Талимаа, 1978; Мярсс, 
1986]; Уэлш Бордерленд, Великобритания [Turner, 
1973]; Польша [Marss, 1997]; валуны Северо-Гер­
манской низменности; пржидол, верхний силур 
[Gross, 1967]; Канадская Арктика [Marss et a l , 
1998]; Северный Тиман, Тимано-Печорский реги­
он, Россия; пржидол, верхний силур; о. Октябрь­
ской Революции Северной Земли, Россия; красно­
бухтинская свита, пржидол, верхний силур [Karata­
jute-Talimaa, Marss, 2002]. 

Goniporus alatus (Gross, 1947) 
Рис. 46 

Thelodus alatus: Gross, 1947, S. 105, Taf. I, Fig. 3-6. 
Goniporus alatus: Gross, 1967, S. 30-31, Taf. 5, 

Fig. 1-11, Abb. 12K-Z, 13A-B; Каратаюте-Талимаа, 
1970, с. 50-52, рис. 10, фиг. 1, 2; Turner, 1973, fig. 
5c, 7a, b; Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. IV, фиг. 
7-9, табл. VI, фиг. 6-9, 10?, табл. VII, рис. 6, фиг. 3, 
рис. 10, фиг. 1-5, рис. 11, 12; Мярсс, 1986, табл. 
VII, фиг. 1-12, табл. VIII, фиг. 1-12, табл. IX, фиг. 
4-11; Marss, 1989, fig. 176НЗ. 

Голотип - MB, f. 410, туловищная чешуя; валу­
ны окрестности Гданьска, Польша. Хранится в Па­
леонтологическом музее Берлинского университета 
Гумбольдта. 

Материал. Около тысячи чешуи хорошей со­
хранности. Коллекции LIG 5 и LIG 25 находятся в 
Институте геологии и географии Литвы в Вильню­
се и коллекция GI Pi - в Институте геологии Тал­
линского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Литва, Латвия, Эстония, Ве­

ликобритания (Уэлш Бордерленд); пржидол, верх­
ний силур и основание лохкова, нижний девон; Ка­
надская Арктика; пржидол, верхний силур; Север­
ный Тиман, Тимано-Печорский регион, Россия; еп­
тарминская свита, пржидол; Польша, валуны Севе­
ро-Германской низменности; пржидол; Северная 
Земля, Россия; краснобухтинская свита, пржидол, 
верхний силур. 

Отряд Thelodontiformes 

Диагноз. Крона чешуи относительно высокая, 
грибовидная, конусовидная или листовидная. Шейка 
хорошо выраженная. Пульпарная полость одна. Име­
ется одно большое пульпарное отверстие. Крона со­
стоит из ортодентина. Дентиновые каналы узкие. 

Состав. Coelolepididae Pander, 1856; Turiniidae 
Obruchev, 1964; Nikoliviidae Karatajute-Talimaa, 
1978; Apalolepididae Turner, 1976. 

Распространение. Эстония, Латвия, Литва; Ка­
лининградская область России; Белоруссия; Украи­
на (Подолия); Скандинавия (Норвегия, Швеция); 
Великобритания (Шотландия, Англия, Уэльс); 
Франция, Северная Гренландия; Шпицберген; арк­
тические острова Канады (Корнуоллис, Принца 
Уэльсского, Девон, Эллсмир, Аксел Хейберг); север 
материковой части Канады (Макензи, п-ов Буутия) и 
Восточная Канада (Нью-Браунсвик); США (Невада); 
север Европейской России (Тимано-Печорский ре­
гион, Средний Урал, Новая Земля, архипелаг Север­
ная Земля); Китай; Австралия; Антарктика; Иран; 
Боливия; нижний силур - верхний девон. 

Семейство Coelolepididae Pander, 1856 

Типовой род - Coelolepis Pander, 1856. 
Диагноз. Чешуи относительно массивные, с вы­

сокой кроной, отчетливой шейкой и большим ос­
нованием. Дентинные канальцы длинные, слабо 
ветвистые и узкие даже в устьевой части. 

Состав. Thelodus Agassiz; 1838; Lanarkia Tra­
quair, 1899. 

Род Thelodus Agassiz, 1838 

Thelodus: Agassiz, 1838, p. 91; Gross, 1967, S. 9-
10; Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 99-100; Marss, 
Karatajute-Talimaa, 2002. 

Coelolepis: Pander, 1856, S. 66. 
Pachylepis: Pander, 1856, S. 67. 
Типовой вид - Thelodus parvidens Agassiz, 1839. 
Диагноз. Крона головных чешуи овальная, мно­

гоугольная, круглая, с гладкими или зазубренными 
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Рис. 47. Thelodus parvidens 
Agassiz. 

A - характерный экз. MB, f. 
852, вид сбоку [Gross, 1967, Taf. 
1, Fig. 1а]. Валун Bey. 9, Северо-
Германская низменность. 

Б - характерный экз. MB, f. 
853, вид сбоку [Gross, 1967, Taf. 
1, Fig. За]. Валун Bey. 1, Северо-
Германская низменность. 

В - характерный экз. GI, Pi 
6884, вид сверху [Мярсс, 1986, 
табл. XXI, фиг. 8]. Скв. Рухну, 
гл. 163,2 м, о. Рухну, Эстония. 
Охесаареский горизонт, пржи­
дол, верхний силур 

краями. Переходные чешуи более удлиненные ром­
бовидные, на их кроне короткие бороздки или реб­
рышки развиты только в передней части. Скульпту­
ра кроны туловищных чешуи состоит из продоль­
ных или радиальных ребрышек и борозд. На задне-
боковых стенках шейки развиты вертикальные реб­
рышки. Одна пульпарная полость. Дентинные ка­
нальцы отходят от пульпарной полости, относитель­
но длинные, прямые или слабоизогнутые, более ко­
роткие и не столь правильные в области шейки. В 
начале формирования чешуи пульпарная полость 
очень широкая, с широким пульпарным отверстием. 
По мере старения чешуи полость постепенно сужа­
ется до узкого канала, который открывается не­
большим отверстием в центре основания. 

Видовой состав. 77г. parvidens Agassiz, 1839; 77г. 
laevis (Pander, 1856); 77г. carinatus (Pander, 1856); 77г. 
marginatus Karatajute-Talimaa, 1978; Th. calvus Marss, 
Karatajute-Talimaa, 2002; Th. visvaldi Karatajute-Tali­
maa, Marss, 2002; Th. ex gr. 77г. schmidti (Pander, 
1856); Th. trilobatus (Hoppe, 1931); 77г. sculptilis Gross, 
1967; Th. admirabilis Marss, 1982; Th. matukhini Kara­
tajute-Talimaa, Marss, 2002; 77г. traquairi (Gross, 1947); 
Th. inauditus Marss, Wilson et Thorsteinsson, 2002. 

Распространение. Литва, Латвия, Эстония, Шве­
ция, Норвегия, Великобритания; Калининградская 
область, Северный Тиман, Тимано-Печорский реги­
он, Средний Урал, Новая Земля, архипелаг Северная 
Земля, Россия; Восточная и Северная Канада; валу­
ны Северо-Германской низменности; низы лландо­
вери - верхи (без самых верхов) пржидола, силур. 

Thelodus parvidens Agassiz, 1839 
Рис.47 

Thelodus parvidens: Agassiz, 1839, p. 605-606, Tab. 
IV, fig. 34-36; Gross, 1947, S. 99, Taf. I, Fig. 11-19; 
Gross, 1967, S. 10, Taf. I, Fig. 1-7, Abb. 1A-K, 2A-E; 
Каратаюте-Талимаа, 1970, с. 35, рис. 1; Turner, 
1973, fig. 4a; Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 100-102, 

табл. XXXII, фиг. 1, 2, рис. 14; Мярсс, 1986, с. 
42-44, табл. XXI, XXII, фиг. 1-4, табл. XXIV, фиг. 
1-7, рис. 20; Turner, 1986b, p. 1-18, fig. 1, 2A, В, pi. 
1A-C, G, 2A-C; Karatajute-Talimaa, Marss, 2002; 
Fredholm, 1988, p. 168-170, fig. 8A, C-F, H. 

Pachylepis glaber: Pander, 1856, S. 67, Taf. 4, Fig. 
10, Taf. 6, Fig. 1-6, 8. 

Pachylepis costatus: Pander, 1856, S. 67, Taf. 6, 
Fig. 9. 

Thelolepis parvidens: Rohon, 1893 pars, S. 32, Taf. 
1, Fig. 11-13, Taf. II, Fig. 52; Text-fig. 4. 

Thelolepis glaber: Rohon, 1893 pars, S. 34, Taf. I, 
Fig. 8, 17, 18, Taf. П, Fig. 50, Text-fig. 5, 6; Hoppe, 
1931, S. 71, Taf. VI, Fig. 19, 20, Taf. 7, Fig. 6. 

Thelolepis costata: Rohon, 1893, S. 35, Taf. I, Fig. 5; 
Hoppe, 1931, S. 72, Taf. VI, Fig. 21, 22, Taf. VII, Fig. 8. 

Thelolepis volborthi: Rohon, 1893, S. 36-37, Taf. I, 
Fig. 14, Fig. 7? 

Thelolepis bicostata: Hoppe, 1931, S.72, Taf. VI, 
Fig. 23, 24. 

Thelodus costatus: Gross, 1947 pars, S. 100, Taf. П, 
Fig. 1-3; 1967, S. 12, Taf. I, Fig. 8-13, Abb. 1L. 

Thelodus bicostatus: Gross, 1947, S. 102, Taf. I, 
Fig. 2, 10?; 1967, S. 17, Taf. 4, Fig. 19-21, Abb. 4C-
D; Turner, 1973, fig. 4b; Turner, 1986, p. 1-18, fig. 2C. 

Thelodus pugniformis: Gross, 1967, S. 16-17, Taf. 
2, Fig. 7-12, Abb. 2F-G; Turner, 1973, fig. 4 d; Кара­
таюте-Талимаа, 1978, с. 114, табл. XXIX, фиг. 7. 

Голотип - вероятно, GSM (Geological Survey 
Museum, Keyworth), 6746 [Turner, 1976, p. 8], туло­
вищная чешуя; Уэлш Бордерленд, Великобритания; 
лудловская костяная брекчия, пржидол, верхний 
силур. Р1. 4, figs 34-36 [Agassiz, 1839]. 

Материал. Несколько тысяч чешуи хорошей со­
хранности. Часть коллекции хранится в Институте 
геологии и географии Литвы в Вильнюсе (LIG 25), 
часть - в Институте геологии Таллинского техниче­
ского университета (коллекция GI Pi) в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины длиной до 1 
мм, реже до 1,4 мм. Крона туловищных чешуи ром-
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ar.l.cor. 

ap.cv.p 

Рис. 48. Thelodus laevis (Pan­
der). 

A - неотип - GI, Pi 6589, вид 
сверху [Мярсс, 1986, табл. XVII, 
фиг. 8]. Обн. Везику, о. Сааре­
маа, Эстония; везикуские слои, 
роотсикюлаский горизонт, вен­
лок, нижний силур. 

Б - характерный экз.: а - вид 
сверху, б - вид снизу [Pander, 
1856, taf. 4, fig. 12 а]. Вероятно, 
обн. Везику, о. Сааремаа, Эсто­
ния; везикуские слои, роотсикю­
лаский горизонт, венлок, нижний 
силур. 

В - характерный экз.: а - вид 
сверху, б - вид снизу [Pander, 
1856, Taf. 4, Fig. 12 d]. Вероятно, 
обн. Везику, о. Сааремаа, Эсто­
ния; везикуские слои, роотси­
кюлаский горизонт, венлок, 
нижний силур. 

Г - характерный экз.: а - вид 
сверху, б - вид снизу [Gross, 
1967, Taf. 1, Fig. 20]. О. Сааре­
маа, Эстония. Возраст опреде­
лен как Ki Schichten, которые 
соответствуют вийтаским и ве-
зикуским слоям роотсикюласко-
го горизонта, венлок, нижний 
силур. 

ap.cv.p. 

бовидная или овальная. Задний отдел немного уд­
линен, с заостренным концом. Передний край за­
кругленный, боковые углы отчетливые или слегка 
закругленные. Поверхность кроны гладкая, пло­
ская, со слегка опущенным передним краем. Чешуи 
со скульптированной кроной выделяются как го­
ловные. Краевые зазубрины могут переходить в 
резкие ребра, которые иногда доходят до центра 
кроны, образуя выступающую вершину (77г. costa-
tus) или сжатые с боков крону и основание (77г. 
pugniformis). Иногда крона имеет два продольных 
ребра (77г. bicostatus). Шейка высокая, гладкая на 
переднебоковых стенках и с короткими вертикаль­
ными ребрышками (12-15) на заднебоковых. Осно­
вание сформировавшейся чешуи довольно высокое, 
выпуклое, может иметь форму от округлой до ром­
бовидной. Пульпарное отверстие помещается обыч­
но в центре основания. Дентинные канальцы пря­
мые, более длинные в задней части кроны. В облас­
ти шейки канальцы изогнутые, располагаются от­
носительно редко. 

Распространение. Калининградская область 
России, Эстония, Латвия и Литва; курессаареский, 
каугатумаский и охесаареский горизонты, лудлов и 
пржидол; Великобритания; пржидол; Швеция; 

верхняя часть лудлова; валуны Северо-Германской 
низменности. 

Thelodus laevis (Pander, 1856) 

Рис. 48 
Coelolepis laevis: Pander, 1856, S. 66, Tab. 4, Fig. 

11 a-n, Tab. 6, Fig. Юа-с; Rohon, 1893, S. 27, Taf. I, 
Fig. 1-4, 6; Hoppe, 1931, S. 67, Taf. VI, Fig. 1-5, Taf. 
Vn, Fig. 1, 5. 

Coelolepis schmidti: Pander, 1856, S. 66, Tab. 4, 
Fig. 12a-g; Rohon, 1893, S. 28, Taf. I, Fig. 9a-c; Fig. 
3a, b; Hoppe, 1931 (pars), S. 69, Taf. VI, Fig. 13-15, 
Taf. VII, Fig. 1-5. 

Coelolepis goebelii: Pander, 1856, S. 66, Tab. 4, 
Fig. 13a-l; Hoppe, 1931, S. 69, Taf. VI, Fig. 10. 

Coelolepis zitteli: Rohon, 1893, S. 30, Taf. I, Fig. 10. 
Thelodus laevis und Thelodus schmidti: Gross, 

1947, S. 107, Taf. I, Fig. 1. 
Thelodus schmidti: Gross, 1967, S. 14-15, Taf. 1, Fig. 

20-29, Abb. 3F-I, 4A-B; Gross, 1968a, S. 372-373, Abb. 
2, 5D-E; Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 103-107, табл. 
XXVn, ХХУШ, ХХХП, фиг. 3, рис. 24, фиг. 1. 

Thelodus laevis: Gross, 1967, S. 15—16, Taf. 1, Fig. 
14-19, Abb. 2H-J, 3A-E; Gross, 1968, S. 371-372, 
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ap.cv.p. 

Abb. 1, 5A-C; Мярсс, 1986, с. 37-39, табл. XVII, 
XVIII, фиг. 1-3, XIX, фиг. 1-6, рис. 18. 

Синтипы утеряны. 
Неотип - GI, Pi 6589, постпекторальная чешуя. 

Обнажение Везику, о. Сааремаа, Эстония. Везику-
ские слои, роотсикюлаский горизонт, венлок, ниж­
ний силур. Неотип выделен Т. Мярсс [1986, табл. 
XVII, фиг. 8]. 

Материал. Тысячи чешуи хорошей сохранно­
сти. Часть коллекции хранится в Институте геоло­
гии и географии Литвы в Вильнюсе (LIG), часть в 
Институте геологии Таллинского технического 
университета в Эстонии (коллекция GI Pi). 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 
1,2-1,4 мм).. Туловищные чешуи ромбовидные до 
килевидных. Крона значительно больше основания, 
с удлиненным задним отделом, обычно плоская или 
слегка выпуклая, с немного опущенной поверхно­
стью по переднебоковым краям. Зедний конец кро­
ны заостренный. Крона покрыта продольными бо­
роздами и ребрами. Все скульптурные элементы 
лучше развиты в передней части кроны. Шейка до­
вольно высокая. На заднебоковых стенках шейки 
расположены вертикальные ребрышки. Основание 
ромбовидное или овальное, низкое, валикообразное. 
Встречаются удлиненные чешуи со шпоровидной, 
иногда довольно большой передней частью основа­
ния. Пульпарное отверстие относительно большое, 

Рис. 49. Thelodus carinatus (Pander) 
А - синтип: а - вид сверху, б - вид снизу 

[Pander, 1856, Taf. 4, Fig. 14]. Местонахождение 
Rootsikiille, отмеченное X. Пандером, не обозна­
чает определенного местонахождения в его рабо­
те, а окрестности около поселка Кихельконна. 
Возможным местонахождением чешуи может 
быть Вийта или Везику - роотсикюлаский гори­
зонт, венлок, нижний силур - или Химмисте - па­
адлаский горизонт, лудлов, верхний силур. 

Б - синтип: а - вид сверху, б - вид снизу 
[Pander, 1856, Taf. 6, Fig. 13]. Местонахождение 
Rootsikiille, отмеченное X. Пандером, не обозна­
чает определенного местонахождения в его рабо­
те, а окрестности около поселка Кихельконна. 
Возможным местонахождением чешуи может 
быть Вийта или Везику, роотсикюлаский гори­
зонт, венлок, нижний силур, или Химмисте, паад­
лаский горизонт, лудлов, верхний силур. 

В - неотип: вид сверху [Мярсс, 1986, табл. 
XVIII, фиг. 8]. Скв. Каармизе, гл. 2,9-3,1 м, о. 
Сааремаа, Эстония; химмистеские слои, паадла­
ский горизонт, лудлов,верхний силур 

расположено в центре основания. Пульпарная по­
лость продолжается до заднего конца кроны, пре­
вращаясь в узкий пульпарный канал. Дентинные ка­
нальцы отходят от пульпарной полости или пуль­
парного канала; они узкие, длинные и слабоветви­
стые, в центральной части кроны изогнутые. 

Распространение. Эстония, Латвия, Литва, роот­
сикюлаский и паадлаский горизонты, верхний вен­
лок и лудлов; о. Готланд, Швеция - слои Халла, 
верхний венлок [Martinsson, 1966; Gross, 1968а]; 
слои 9г и 10, Норвегия - венлок; Тимано-Печорский 
регион, Средний Урал, Россия - кубинские слои, 
лудлов; Великобритания - лудлов. 

Thelodus ex gr. 77г. laevis (Pander, 1856) 

Замечание. На островах Октябрьской Револю­
ции и Пионер (архипелаг Северная Земля, Россия) 
на нескольких уровнях лудлова обнаружены мно­
гочисленные чешуи Thelodus [Karatajute-Talimaa, 
Marss, 2002]. Морфологические наборы чешуи, со­
ставленные по материалам наиболее представи­
тельных проб, содержат типы чешуи, характерные 
для Thelodus laevis s.l., однако, по ряду признаков 
не могут быть уверенно отнесены к какому-либо из 
уже известных видов рода Thelodus. Они определе­
ны как Thelodus ex gr. Th. laevis (=schmidti) (Pander, 
1856). 

47 

http://jurassic.ru/



Рис. 50. Thelodus marginatus Karatajute-Talimaa. 
Голотип - LIG, 20-193, вид сверху [Каратаюте-Тали­
маа, 1978, табл. XXX, фиг. 1]. Обр. 30, обн. 1, р. Ве­
ликая, Северный Тиман, Россия; великорецкая свита, 
лудлов, верхний силур 

Thelodus carinatus (Pander, 1856) 

Рис. 49 

Coelolepis carinatus: Pander, 1856, S. 66, Taf. 4, 
Fig. 14 a-c, Taf. 6, Fig. 13 a-c. 

Coelolepis carinata: Hoppe, 1931, S. 68-69, Taf. 
VI, Fig. 6-9. 

Coelolepis schmidti: Hoppe, 1931 (pars), S. 69, Taf. 
VI, Fig. 11, 12.' 

Thelodus parvidens: Hoppe, 1931 (pars), S. 71, Taf. 
Vn, Fig. 7. 

Coelolepis laevis: Rohon, 1893, PI. I, Fig. 2, 3. 
Thelodus carinatus: Marss, 1986, fig. 7; Мярсс, 

1986, с. 39-42, табл. XVIII, фиг. 6-15, табл. XX, 
фиг. 1-10, рис. 19; Fredholm, 1988, р. 164-168, fig. 
7A-G; Marss, 1989, fig. 176С2. 

Синтипы утеряны. 
Неотип - GI, Pi 6606, постпекторальная чешуя; 

скв. Каармизе, гл. 2,9-3,1 м, о. Сааремаа, Эстония. 
Химмистеские слои, паадлаский горизонт, лудлов, 
верхний силур. Неотип выделен Т. Мярсс [1986, 
табл. XVIII, фиг. 8]. 

Материал. Тысячи чешуи очень хорошей со­
хранности. Коллекция хранится в Институте геоло­
гии Таллинского технического университета в Эс­
тонии (коллекция GI Pi). 

Диагноз. Thelodus с относительно крупными че­
шуями, на кроне которых выделяется относительно 
широкий центральный отдел и более низкие, глад­
кие или покрытые продольными низкими тонкими 
ребрами боковые отделы. Основание низкое, вали-
кообразное. Дентинные канальцы в центральной 
части кроны слабо загибаются вперед. 

Распространение. Эстония, Северная Латвия; 
роотсикюлаский и паадлаский горизонты, верхний 
венлок - средний лудлов; Средний Урал, Россия; 
лудлов, верхний силур. 

Thelodus marginatus Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 50 

Thelodus marginatus: Каратаюте-Талимаа, 1978, 
с. 107-112, табл. XXIX, фиг. 1-6, табл. XXX, рис. 
22, фиг. 6, рис. 23, 24, фиг. 2-4. 

Голотип - LIG, № 20-193; чешуя; обн. 1, р. Ве­
ликая, Северный Тиман, Россия, лудлов, верхний 
силур. Табл. XXX, фиг. 1 [Каратаюте-Талимаа, 1978]. 

Материал. Несколько тысяч чешуи разной сте­
пени сохранности. Коллекция (LIG 20) хранится в 
Институте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 
1,5 мм). Туловищные чешуи удлиненные, ромбовид­
ные или клиновидные. На кроне выделяются крае­
вые участки и основной, покрытый продольными 
ребрами и бороздами. Передний край кроны опу­
щенный. Заднебоковые края гладкие или мелкозазу­
бренные. На нижней поверхности кроны развит от­
четливый медиальный гребень. Шейка относительно 
низкая, часто в виде борозды. Основание низкое, ва-
ликообразное, ромбовидное или овальное. Пульпар­
ное отверстие расположено в центре основания, пол­
ностью не зарастает. 

Распространение. Разрез р. Великой, Северный 
Тиман, Россия; лудлов, верхний силур. 

Thelodus sculptilis Gross, 1967 

Рис. 51 

Thelodus sculptilis: Gross, 1967, S. 13-14, Taf. 2, Fig. 
1-6; Каратаюте-Талимаа, 1978 (pars), c. 113-114, табл. 
XXXI, фиг. 1-11; Мярсс, 1986, с. 44-47, табл. ХХШ, 
XXTV, фиг. 9, рис. 21,22; Marss, 1989, fig. 176Е1. 

Голотип - MB, f. 881, туловищная чешуя; Рам-
coca, Сконе, Швеция; слой Эвед Рамсоса, верхний 
лудлов, верхний силур [Gross, 1967, Taf. 2, Fig. 2]. 

Материал. Несколько тысяч чешуи хорошей со­
хранности. Часть коллекции (LIG 25) хранится в Ин­
ституте геологии и географии Литвы в Вильнюсе и 
часть (коллекция GI Pi) - в Институте геологии Тал­
линского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Небольшие, длиной 0,4-0,7 мм чешуи 
с ромбовидной, реже удлиненной кроной. На кроне 
резко выделяются три отдела, разделенные двумя 
резкими продольными бороздами, особенно глубо­
кими в передней части. Средний отдел кроны -
наиболее длинный, разделенный менее глубокой 
продольной бороздкой на две части. Подобное раз­
деление встречается и на боковых отделах кроны. 
Для чешуи с менее сложной скульптурой кроны 
характерно треугольное очертание заднего отдела и 
неполное разделение кроны на три отдела. В дис-
тальной части развиты две глубокие, но короткие 
бороздки. Шейка высокая, отчетливая, с вертикаль­
ными ребрышками на заднебоковых стенках. Осно­
вание умеренной величины и высоты, слегка вы­
пуклое в центре у старых чешуи. Пульпарное от­
верстие находится в центре основания. Дентинные 
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Рис. 51. Thelodus sculptilis Gross 
A - голотип. MB, f. 881: a - вид сверху, б 

- вид снизу, в - вид сбоку [Gross, 1967, Taf. 
2, Fig. 2а, b, с]. Рамсоса, Сконе, Ю. Швеция; 
Слои Эвед Рамсоса, верхний лудлов, верх­
ний силур. 

Б - характерный экз. LIG, 25-0256, вид 
сверху [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. 
XXXI, фиг. 9]. Скв. Лужни, гл. 336,5 м, Лат­
вия; основание минияской свиты, пржидол, 
верхний силур 

Рис. 52. Thelodus admirabilis Marss. Голотип - GI, 
Pi 6505, вид сверху-сбоку [Marss, 1982, pi. 1, fig. 6]. 
Скв. Сакла, гл. 6,2 м, о. Сааремаа, Эстония; тахула-
ские слои, курессаареский горизонт, верхний лудлов, 
верхний силур 

Рис. 53. Thelodus traquairi Gross. Голотип - MB, f. 
431: a - вид сбоку-спереди, б - вид сбоку-сзади. 
[Gross, 1947, Taf. XXI(II), Fig. 12a, Ь]. Валун, Северо-
Германская низменность, Бромберг 

канальцы относительно прямые, открываются в пуль-
парную полость, расположенную в центре чешуи. 

Распространение. Эстония, Латвия, Литва; ку­
рессаареский и низы каугатумаского горизонта, 
верхний лудлов-нижний пржидол, верхний силур; 
Средний Урал; табускинские слои, верхний лудлов 
- низы пржидола; Новая Земля, Россия; нижняя 
часть кальвицкой свиты, гребенской горизонт, 
пржидол; Сконе, Южная Швеция; слои Эвед Рам­
соса, верхний лудлов, верхний силур. 

Thelodus admirabilis Marss, 1982 

Рис. 52 

Thelodus sculptilis: Каратаюте-Талимаа, 1978 
(pars), табл. XXI, фиг. 13-16. 

Thelodus admirabilis: Marss, 1982, p. 112-116, pi. 
I-IV; 1989, fig. 176 E2. 

Голотип - GI, Pi 6505, цефало-пекторальная 
чешуя; скв. Сакла, гл. 6,2 м, о. Сааремаа, Эстония; 
тахулаские слои, курессаареский горизонт, верхний 
лудлов [Marss, 1982, pi. I, fig. 6]. 

Материал. Около 500 чешуи хорошей сохран­
ности. Часть коллекции (LIG 25) хранится в Инсти­
туте геологии и географии Литвы в Вильнюсе и 
часть (коллекция GI Pi) - в Институте геологии 
Таллинского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длина кро­
ны до 1,0 мм). Крона ромбовидная, плоская или 
слегка выпуклая, передний край опущенный. 
Скульптура кроны состоит из серии ребер и борозд 
с резкими углами, направленными радиально к 
центру кроны или же ребра продольные, располо­
женные параллельно. На задней части кроны меди­
альный участок отделяется от боковых глубокими 
выемками. Ребра в два-три раза шире борозд. Шей­
ка чешуи высокая, четкая, с короткими вертикаль­
ными ребрышками на заднебоковых стенках. Ос­
нование чешуи такой же ширины как и крона, с ко­
роткими вертикальными отростками, и образует 
валик вокруг центрального пульпарного отверстия. 
Гистологическое строение типа Thelodus. 

Распространение. Эстония, Латвия, Литва; ку­
рессаареский и каугатумаский (эйгуские слои) го­
ризонты, верхи лудлова и низы пржидола, верхний 
силур; Польша; валуны пржидольского возраста, 
верхний силур. 

Thelodus traquairi Gross, 1967 

Рис. 53 

Lanarkia costata: Gross, 1947, S. 109, Taf. П, Fig. 
9-13, 6? 
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Thelodus traquairi: Gross, 1967, S. 19-21, Taf. 4, 
Fig. 10-18, Abb. 5F-K, 6A-F; Каратаюте-Талимаа, 
1978, табл. XXXI, фиг. 12, Мярсс, 1986, с. 47-48, 
табл. XXII, фиг. 5.12, табл. XXIV, фиг. 8. 

Голотип - MB, f. 431, головная чешуя; Бром-
берг, Северо-Германская низменность, Германия -
валуны из зоны Thelodus parvidens, верхний силур. 
[Gross, 1947, Fig. 12, Taf. XXI (II)]. 

Материал. Более 200 чешуи, преимущественно 
высокие, конусовидные, со слегка наклонными кро­
нами. Часть коллекции (LIG 25) хранится в Инсти­
туте геологии и географии Литвы в Вильнюсе и 
часть (коллекция GI Pi) - в Институте геологии Тал­
линского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины, высотой до 
1,2 мм и длиной в среднем 0,5-1,0 мм. Крона вы­
сокая, конусовидная, наклоненная назад, покрытая 
резкими ребрами. По гистологическим признакам 
чешуи практически не отличаются от чешуи Th. 
parvidens. 

Распространение. Эстония, Латвия; курессааре-
ский, каугатумаский и охесаареский (без верхов) 
горизонты, верхний лудлов и пржидол (без верхов); 
Швеция; слои Эвед Рамсоса, верхний лудлов; Севе­
ро-Германская низменность, валуны зоны Th. parvi­
dens (Bey. 38); верхний силур. 

Thelodus trilobatus (Hoppe, 1931) 

Рис. 54 

Thelolepis trilobata: Hoppe, 1931, S. 73, Taf. VI, 
Fig. 25-27. 

Thelodus trilobatus: Gross, 1947, S. 101, Taf. Ш, Fig. 
1-3, Abb. 3; 1967, S. 18, Taf. 2, Fig. 13-21, Abb. 4E-R, 
5A-E; Turner, 1973, Fig. 4f; Каратаюте-Талимаа, 1978, 
с. 115-116, табл. XXXI, рис. 17; Turner, 1986, P. 1-18, 
Fig. 2D-G; Turner, Peel, 1986, P. 79-88, Fig. 2E. 

Голотип потерян. 
Неотип - MB, f. 893, туловищная чешуя; Bey. 

479, Северо-Германская низменность; Германия; 
зона Thelodus parvidens, верхний силур [Gross, 
1967, Fig. 13, Taf. 2]. 

Материал. Несколько сотен чешуи разной со­
хранности. Часть коллекции (LIG 25) хранится в Ин­
ституте геологии и географии Литвы в Вильнюсе и 
часть (коллекция GI Pi) - в Институте геологии Тал­
линского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 
1,2 мм, в среднем 0,8 мм), с очень разной степенью 
расчлененности кроны, обычно со шпоровидным 
отростком основания. Крона состоит из относи­
тельно узкого центрального отдела и одной или не­
скольких пар боковых отделов. Поверхность цен­
трального отдела может быть гладкой или слегка 
выпуклой, желобовидной или же вогнутой и со сре­
динным ребром. Каждый отдел обычно заканчива­
ется заостренным свободным концом. Шейка невы­
сокая, но отчетливая. Основание относительно низ­
кое, смещенное вперед, с длинным шпоровидным 

a.l.cor. 

Рис. 54. Thelodus trilobatus (Hoppe). Неотип - MB, 
f. 893: a - вид сверху, б - вид снизу, в - вид сбоку. 
[Gross, 1967, Taf. 2, Fig. 13а, b, с]. Валун Bey. 479, 
Северо-Германская низменность 

отделом в передней части. Пульпарное отверстие 
расположено в центре чешуи и ведет в единствен­
ную пульпарную полость, от которой отходит уз­
кий пульпарный канал, доходящий до конца цен­
трального отдела кроны, и узкие каналы, которые 
идут в каждый свободный конец боковых отделов 
кроны. Дентинные канальцы, отходящие от пуль-
парной полости и пульпарного канала, более длин­
ные, слегка изогнутые, слабоветвистые. От кана­
лов, расположенных в боковых отделах кроны, от­
ходят более короткие дентинные канальцы. 

Распространение. Эстония, Латвия, Литва; ку-
рессаареский, каугатумаский и охесаареский (без 
верхов) горизонты, верхний лудлов и пржидол (без 
верхов); Рамсоса, Сконе, Швеция; слои Эвед Рам­
соса, верхний лудлов; Уэлш Бордерленд, Велико­
британия; пржидол; валуны (Bey. 1, 9, 18, 479) Се­
веро-Германской низменности; Северная Земля, 
Россия - лудлов, верхний силур. 

Thelodus calvus Marss et Karatajute-Talimaa, 2002 

Рис. 55 

Thelodus calvus: Marss, Karatajute-Talimaa, 2002, 
p. 400-403, fig. 5P-S, 14, 15. 

Голотип - GI, Pi 7503, туловищная чешуя; p. 
Ушакова, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; верхние слои самойлович-
ской свиты, венлок, нижний силур [Marss, Karata­
jute-Talimaa, 2002, fig. 5Q]. 

Материал. Более 300 чешуи хорошей сохран­
ности. Часть коллекции (LIG 35) хранится в Инсти­
туте геологии и географии Литвы в Вильнюсе и 
часть (коллекция GI Pi) - в Институте геологии 
Таллинского технического университета в Эстонии. 
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Рис. 55. Thelodus calvus Marss et Karatajute-Tali­
maa. Голотип - GI, Pi 7503, вид сбоку [Marss, Karata­
jute-Talimaa, 2002, fig. 5QJ. Обр. 46-23, p. Ушакова, о. 
Октябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, 
Россия; верхи самойловичской свиты, венлок, нижний 
силур 

Диагноз. Маленькие чешуи длиной до 0,4 мм и 
высотой 0,4 мм. Крона чешуи квадратная, овальная, 
нерасчлененная, плоская или слегка выпуклая. 
Шейка очень отчетливая, высокая. Основание сме­
щено вперед. Пульпарное отверстие расположено в 
центре или немного позади. Очертания пульпарной 
полости сложные, так как устьевые участки ден-
тинных каналов расширены. В области шейки ден­
тинные каналы более узкие. 

Распространение. Р. Ушакова и р. Спокойная, 
о. Октябрьской Революции, архипелаг Северная 
Земля, Россия; верхние слои самойловичской сви­
ты, венлок, нижний силур; мыс Октябрьский и р. 
Ушакова, о. Октябрьской Революции; устьспокой­
нинская свита, лудлов, верхний силур. 

Thelodus visvaldi Karatajute-Talimaa et Marss, 2002 

Рис. 56 

Thelodus visvaldi: Karatajute-Talimaa, Marss, 2002, 
p. 430-435, fig. 17, 18, 19A-D. 

Голотип - GI, Pi 7542, туловищная чешуя; мыс 
Октябрьский, о. Октябрьской Революции, архи­
пелаг Северная Земля, Россия; лудлов, верхний си­
лур [Karatajute-Talimaa, Marss, 2002, fig. 17F]. 

Материал. Около 700 чешуи. Часть коллекции 
(LIG 35) хранится в Институте геологии и географии 
Литвы в Вильнюсе и часть (коллекция GI Pi) - в Ин­
ституте геологии Таллинского технического универ­
ситета в Эстонии. 

Диагноз. Крона ромбическая, удлиненная, по­
крытая продольными бороздами на плоской поверх­
ности, или гладкая, плоская. Продольные ребра час­
то образованы двумя параллельными друг другу ре­
брышками. Шейка без вертикальных ребрышек. 
Гистологическое строение типа Thelodus. 

Распространение. Мыс Октябрьский, р. Мату­
севича, о. Октябрьской Революции; о. Пионер, ар-

сог. 

Рис. 56. Thelodus visvaldi Karatajute-Talimaa et 
Marss. Голотип - GI, Pi 7542, вид сверху [Karatajute-
Talimaa, Marss, 2002, fig. 17FJ. Обр. 34-1, мыс Ок­
тябрьский, о. Октябрьской Революции, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; лудлов, верхний силур 

Рис. 57. Thelodus matukhini Karatajute-Talimaa et 
Marss. Голотип - LIG, 35-860, вид сверху [Karatajute-
Talimaa, Marss, 2002. Fig. 2В]. Обр. 18041-14, о. Ком­
сомолец, архипелаг Северная Земля, Россия; лудлов, 
верхний силур 

хипелаг Северная Земля, Россия; устьспокойнин­
ская свита, лудлов, верхний силур; о. Пионер; вен­
лок, нижний силур. 

Thelodus matukhini Karatajute-Talimaa et Marss, 
2002 

Рис. 57 
Thelodus matukhini: Karatajute-Talimaa, Marss, 

2002, p. 435-438, fig. 2A-I, 20. 
Голотип - LIG, № 35-860, туловищная чешуя; 

о. Комсомолец, архипелаг Северная Земля, Россия; 
лудлов, верхний силур [Karatajute-Talimaa, Marss, 
2002, fig. 2В]. 

Материал. Около 200 чешуи хорошей сохранно­
сти. Часть коллекции (LIG 35) хранится в Институте 
геологии и географии Литвы в Вильнюсе и часть 
(коллекция GI Pi) - в Институте геологии Таллин­
ского технического университета в Эстонии. 

Диагноз. Чешуи средней величины, длиной 0,9-
1,2 мм и шириной 0,5-0,7 мм. Наименьшая длина -
0,3 мм. Переходные и туловищные чешуи ромбо­
видные или овальные. Крона ребристая, реже с 
продольными бороздами, с шиловидным приподня­
тым задним концом. Основание не достигает боль­
шой высоты, узкой полосой выступает за пределы 
кроны. Пульпарное отверстие большое. На задне-
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боковых стенках шейки тонкие вертикальные реб­
рышки встречаются редко и лишь у чешуи с более 
высокой шейкой. 

Распространение. О. Комсомолец, мыс Ок­
тябрьский, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; зона Andreolepis hedei, 
лудлов, верхний силур. 

Семейство Turiniidae Obruchev, 1964 

Типовой род - Cephalopterus Powrie, 1870. 
Диагноз. Чешуи монолитные. Крона высокая. 

Основание относительно большое. Шпоровидный 
отросток может достигать большой длины. Пуль­
парная полость с кармановидными ответвлениями. 
Дентинные канальцы узкие, длинные, сильно рас­
ширенные в устьевой части. 

Состав семейства. Turinia Traquair, 1896. 

Род Turinia Traquair, 1896 

Cephalopterus: Powrie, 1870, p. 297. 
Turinia: Traquair, 1896, p. 262; Каратаюте-Тали­

маа, 1978, с. 116-118; Karatajute-Talimaa, 2002, p. 792. 
Типовой вид - Cephalopterus pagei Powrie, 1870. 
Диагноз. Телодонты большого размера (до 36 

см длиной). Передняя голово-туловищная часть 
широкая, дорсовентрально уплощенная; она не­
сколько расширяется в каудальном направлении и 
примерно на половине длины тела сужается и обра­
зует латеральные плавники. Задние углы голово-
туловищного отдела округленные. За латеральны­
ми плавниками тело сильно сужается и приобрета­
ет латерально уплощенную форму. Рот вентраль­
ный, расположен у переднего края головы. Имеют­
ся анальный и маленький дорсальный плавники, 
7-8 бранхиальных мешков. Ротовая полость и 
глотка, а также бранхиальная область покрыты 
очень маленькими чешуями - дентиклями. Чешуй-
ный покров состоит из относительно крупных че­
шуи, разных по форме, в зависимости от положе­
ния на теле. Чешуи на передней части головы, во­
круг рта - округлые, с выемками по краям кроны. В 
каудальном направлении, в цефало-пекторальной 
зоне тела, чешуи имеют выемки только на передне-
боковых частях кроны. Между латеральными плав­
никами, позади них (постпекторальная зона) кроны 
чешуи приобретают удлиненно-ромбовидную кон­
фигурацию и на кроне выделяются центральная и 
пониженные латеральные части, которые соединя­
ются на заднем конце под центральным отделом 
кроны. Задний конец кроны слегка приподнятый. 
Шейка отчетливая и по ней проходят короткие и 
наклонные ребрышки. На хвостовом стебле (пре-
каудальная зона) чешуи сужаются и становятся ко­
роче. Передние края плавников покрыты большими 
компактными чешуями, крона которых имеет вы­
емки на переднебоковых углах. На плавниках че­
шуи постепенно уменьшаются в размерах; их об­

щая форма удлиненная, крона разделена на три 
части, каждая из которых заканчивается острием, 
основание - со шпоровидным отростком. 

Видовой состав. Т. pagei (Powrie, 1870); Т. 
polita Karatajute-Talimaa, 1978; Т. composita Kara­
tajute-Talimaa, 2002. Кроме того, за пределами Рос­
сии и сопредельных стран известны следующие 
виды: Т. australiensis Gross, 1971; Т. hutkensis Blieck 
et Goujet, 1978; Т. pagoda Wang, Dong, Turner, 1986; 
T. fuscina Turner, 1986; T. gondwana Turner, 1988 in 
Gagnier et al., 1988; T. antarctica Turner, Young, 
1992; T. gavinyoungi Turner, 1995. 

Распространение. Литва, Латвия, Белоруссия, 
Украина (Подолия); Россия (Средний Урал, Тима­
но-Печорский регион, Новая Земля, Северная Зем­
ля); Великобритания, Норвегия (Шпицберген), Ка­
надская Арктика, Западная Австралия; лохков, 
нижний девон; Австралия, Антарктика, Китай, 
Иран, Боливия; средний - верхний девон. 

Turinia pagei (Powrie, 1870) 

Рис. 10, 58 

Cephalopterus pagei: Powrie, 1870, p. 297-299, pi. 
XIV, fig. 16; Westoll, 1945, p. 346-348, fig. ЗА. 

Thelodus pagei: Traquair, 1899b, p. 595-602, fig. 1-8. 
Turinia pagei: Traquair, 1896, p. 262; Stensio, 1958, 

p. 242, fig. 186; 1964, p. 272, fig. 89; Обручев, 1964, с. 
43; Gross, 1967, S. 21-24, Taf. 7, Fig. 1-10, Abb. 6G-N, 
7, 8A-J; Allen, Halstead (Tarlo), 1968, p. 147-149, fig. 3; 
Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 118-122, табл. ХХХШ-
XXXV, табл. XXXVI, фиг. 1-18, табл. XXXVII, фиг. 
1-9, табл. XXXVIII, XXXIX, XL, фиг. 7, табл. ХШ, 
фиг. 4, 5, 9; рис. 25, 26, фиг. 1, 2, рис. 27, фиг. 1-3; 
Turner, 1982, р. 884-885, pi. 97; Marss, 1989, fig. 176 
12; Marss, Ritchie, 1998, p. 189-193, fig. 49; Novitskaya, 
Turner, 1998, p. 533-544, fig. 2A, 3,4. 

Голотип - RSM 1891-92. 133, ядро целого жи­
вотного, с частично сохранившимся чешуйным по­
кровом; песчаники Турин Хилл, Шотландия; лох­
ков, нижний девон [Powrie, 1870, pi. 14, fig. 16]. 

Материал. Большое количество чешуи очень 
хорошей сохранности. Часть коллекции (LIG 5, 15, 
20, 25, 35) хранится в Институте геологии и гео­
графии Литвы в Вильнюсе и часть (коллекция GI 
Pi) - в Институте геологии Таллинского техниче­
ского университета в Эстонии. 

Диагноз. Четко различаются головные, переход­
ные и туловищные чешуи. Туловищные чешуи наи­
более крупные и достигают длины 1,9 мм. Крона пе­
реходных чешуи овальная, с краевыми зазубринами, 
направленными вперед. Выделяется короткий зад­
ний отдел кроны, выступающий за пределы основа­
ния. Шейка отчетливая. Основание более выпуклое 
в передней части, иногда с коротким отростком, на­
правленным вперед и вниз. Пульпарное отверстие 
расположено в центре основания. Крона туловищ­
ных чешуи состоит из вытянутого ромбовидного 
центрального отдела с гладкой, плоской или слегка 
вогнутой поверхностью и из более узких боковых 
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Рис. 58. Turinia pagei (Powrie) 
A - характерный экз. LIG, 15-51: а - вид сверху, б 

- вид снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XXXVII, 
фиг. 6а, б]. Обн. Добровляны, Подолия, Украина; ива-
невский горизонт, лохков, нижний девон. 

Б - характерный экз. LIG, 15-45, вид сверху [Кара­
таюте-Талимаа, 1978, табл. XXXVII, фиг. 2]. Обн. Го­
родок, Подолия, Украина; чортковский горизонт, лох­
ков, нижний девон 

отделов. Задний конец кроны туловищных чешуи 
выступает далеко назад за пределы основания. Ос­
нование туловищных чешуи овальное или ромбо­
видное, шире кроны и продолжается далеко вперед. 
Основание четко отделено от кроны довольно глу­
бокой бороздой. Пульпарное углубление удлинен­
ное, более широкое у молодых и щелевидное у ста­
рых чешуи. Пульпарная полость одна, умеренной 
ширины, переходит в пульпарный канал. Дентинные 
канальцы отходят от пульпарной полости. В нижней 
части дентинные канальцы довольно широкие. Об­
ращенные вверх дентинные канальцы наиболее 
длинные, прямые и правильные. Ветвление дентин-
ных канальцев начинается с середины длины. 

Распространение. Литва, Латвия, Белоруссия 
(Брестская впадина), Украина (Волынь, Подолия); 
Россия (Калининградская область, Средний Урал, 
Тимано-Печорский регион, Новая Земля, Северная 
Земля); Великобритания, Норвегия (Шпицберген); 
лохков, основание прагиена, нижний девон. 

Turinia polita Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 59 

Рис. 59. Turinia polita Karatajute-Talimaa. Голотип 
- LIG, 15-342: a - вид сверху, б - вид снизу, в - вид 
сбоку [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XL, фиг. 2 а, б, 
в], в. обн. Добровляны, Подолия, Украина; иванев-
ский горизонт, лохков, нижний девон 

Turinia polita: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 123-
128, табл. XXXVI, фиг. 19, табл. XXXVII, фиг. 11, 
XL, фиг. 1-6, XLI, XLII, фиг. 1, рис. 27, фиг. 4-6. 

Голотип - LIG, № 15-342, туловищная чешуя; 
обн. Добровляны, Подолия, Украина; иваневский 
горизонт, лохков, нижний девон. Фиг. 2, табл. XL 
(Каратаюте-Талимаа, 1978). 

Материал. Большое количество чешуи очень 
хорошей сохранности. Коллекции (LIG 5, 15, 25, 
35) хранятся в Институте геологии и географии 
Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Относительно крупные чешуи (длиной 
до 1,5 мм). Туловищные чешуи удлиненно-оваль­
ные или ромбовидные. Крона плоская и гладкая. Зад­
ний конец единый, заостренный или расширенный, 
или расчлененный на медиальную и боковые верши­
ны. Переднебоковые края кроны гладкие, заднебоко­
вые - мелкозазубренные. Поверхность шейки глад­
кая. Основание низкое, одинаковой высоты спереди и 
сзади. В передней части основания некоторых чешуи 
развит шпоровидный отросток, направленный косо 
вперед и вниз. Пульпарное отверстие удлиненное, 
помещается в средней части основания. Пульпарная 
полость умеренной величины. Крона толстостенная, 
с многочисленными четкими линиями нарастания и 
длинными дентинными канальцами. 

Распространение. Латвия, Литва, Украина (Во-
лыно-Подолия), Великобритания, Канадская Арк-
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0,3 мм яг. /. cor. 

Рис. 60. Turinia composita Karatajute-Talimaa. Обн. 
69, сл. 26, p. Подъемная, о. Октябрьской Революции, 
архипелаг Северная Земля, Россия; подъемнинская 
свита, лохков, нижний девон 

А - голотип - LIG, 35-496: вид сверху [Karatajute-
Talimaa, 2002, fig. И]. 

Б - характерный экз. LIG, 35-507: вид снизу 
[Karatajute-Talimaa, 2002, fig. IN]. 

В - характерный экз. LIG, 35-511: вид сверху 
[Karatajute-Talimaa, 2002, fig. 1R] 

тика, Россия (Калининградская область, Тимано-
Печорский регион, Новая Земля, Северная Земля); 
лохков, нижний девон. 

Turinia composita Karatajute-Talimaa, 2002 

Рис. 60 

Turinia composita: Karatajute-Talimaa, 2002, p. 
792-795, fig. 1, 2. 

Голотип - LIG, № 35-496, туловищная чешуя; 
разрез на р. Подъемной, о. Октябрьской Революции, 
Северная Земля, Россия; подъемнинская свита, лох­
ков, нижний девон [Karatajute-Talimaa, 2002, fig. 1 J]. 

Материал. Около 100 чешуи. Коллекция (LIG 
35) хранится в Институте геологии и географии 
Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Относительно крупные чешуи (длиной 
1,0-3,3 мм). Туловищные чешуи наиболее крупные. 
Форма кроны очень разнообразная. У части туло­
вищных чешуи крона сложная, с обособленным бо­
лее коротким центральным отделом и широкой 
краевой каймой, разделенной на отдельные участ­
ки, покрытые короткими гребешками. На нижней 
поверхности кроны развиты резкие продольные 
ребра. Основание может достигать значительной 

величины. Передняя часть основания большая с 
передним шпоровидным выступом. 

Распространение. О. Октябрьской Революции, 
архипелаг Северная Земля, Россия; подъемнинская 
свита, лохков, нижний девон. 

Род Boreania Karatajute-Talimaa, 1985 

Boreania: Каратаюте-Талимаа, 1985, с. 53-54. 
Типовой вид - Boreania minima Karatajute-

Talimaa, 1985. 
Диагноз. Мелкие чешуи круглые, овальные, 

ромбические, килевидные (длиной 0,2-0,8 мм). Ту­
ловищные чешуи более крупные, с удлиненной 
кроной, состоящей из более длинного центрального 
отдела и одной пары боковых. Шейка отчетливая, 
но низкая. Основание круглое или неправильной 
формы, смещенное вперед. Короткий шпоровид-
ный отросток отмечен лишь у немногих туловищ­
ных чешуи. Пульпарная полость сложных очерта­
ний, с кармановидными ответвлениями. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Латвия, Литва, Западная Бе­

лоруссия, Россия (Калининградская область, По­
лярный Урал, Северный Тиман, Тимано-Печорский 
регион, Варандей-Адзьвинская зона, архипелаг Се­
верная Земля); верхний пржидол - нижний лохков, 
верхний силур - нижний девон. 

Boreania minima Karatajute-Talimaa, 1985 

Рис. 61 

Boreania minima: Каратаюте-Талимаа, 1985, с. 
54-57, рис. 1. 2. 

Голотип - LIG, № 35-456, туловищная чешуя; 
сл. 3, обн. 4, разрез на р. Матусевича, о. Октябр­
ской Революции, архипелаг Северная Земля, Рос­
сия; подъемнинская свита, лохков, нижний девон 
[Каратаюте-Талимаа, 1985, рис. 1, фиг. 24]. 

Материал. Около тысячи чешуи хорошей сохран­
ности. Коллекции (LIG 5, LIG 25, LIG 35) хранятся в 
Институте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. См. распространение рода. 

Семейство Nikoliviidae Karatajute-Talimaa, 
1978 

Типовой род - Nikolivia Karatajute-Talimaa, 1978. 
Диагноз. Крона большая: шиловидная, листо­

видная, килевидная; монолитная или трехвершин-
ная. Основание относительно маленькое и низкое, 
расположенное в передней части чешуи. Шейка 
низкая, развитая в виде борозды. Пульпарная по­
лость большая. Иногда развит короткий пульпар­
ный канал. Дентинные канальцы узкие, прямые, 
иногда достигают большой длины. Базальный слой 
относительно тонкий. 
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ar.l.cor. 

Рис. 61. Boreania minima Karatajute-Talimaa. Обн. 
4, сл. 3, p. Матусевича, о. Октябрьской Революции, 
архипелаг Северная Земля, Россия; подъемнинская 
свита, лохков, нижний девон 

А - голотип - L1G, 35-456: вид сверху [Каратаюте-
Талимаа, 1985, рис. 1, фиг. 24]. 

Б - характерный экз. - LIG, 35-441: вид сверху 
[Каратаюте-Талимаа, 1985, рис. 1, фиг. 9]. 

В - характерный экз. - LIG, 35-450: вид сверху 
[Каратаюте-Талимаа, 1985, рис. 1, фиг. 18]. 

Г - характерный экз. - LIG, 35-444: вид сбоку [Ка­
ратаюте-Талимаа, 1985, рис. 1, фиг. 12] 

Рис. 62. Nikolivia oervigi (Karatajute-Talimaa). Го­
лотип - LIG, 5-00347: а - вид сверху, б - вид снизу. 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XLVI, фиг. 5 а, б]. 
Обн. Добровляны, Подолия, Украина; иваневский го­
ризонт, лохков, нижний девон 

Состав. Nikolivia Karatajute-Talimaa, 1978; 
Gampsolepis Karatajute-Talimaa, 1978; Amaltheolepis 
0rvig, 1969a. 

Род Nikolivia Karatajute-Talimaa, 1978 

Nikolivia: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 140-141. 
Типовой вид - Thelodus oervigi Karatajute-Tali­

maa, 1967. 
Диагноз. Крупные и средней величины чешуи 

(длиной до 1,0-2,0 мм). Туловищные чешуи более 
крупные, с плоской кроной - листовидной или удли­
ненной, овальной, клиновидной, покрытой продоль­
ными ребрами. На кроне большинства чешуи выде­
ляются слегка приподнятый центральный отдел -
плоский или желобовидно вогнутый - и боковые от­
делы различной ширины. На широких боковых отде­
лах развиты продольные ребра - более редкие высо­
кие или низкие многочисленные. Встречаются низ­
кие, листовидные чешуи с совсем гладкой кроной. 
Передний край закругленный, со слегка выступаю­
щим вперед центральным отделом. Задний конец 
клиновидный: монолитный или расчлененный на три 
вершины - среднюю более длинную и боковые ко­
роткие. Заднебоковые края кроны гладкие или мелко­
зазубренные. Поверхность нижней стенки кроны 
гладкая, плоская, со срединной выпуклостью. Меди­
альный гребень развит только в передней части или 
вообще отсутствует. Шейка низкая, но отчетливая, в 
основном, в виде сплошной борозды. Основание рас­
положено в передней части чешуи, относительно не­
большое и низкое, овальное, круглое, реже ромбо­
видное, в 2-4 раза короче кроны. Пульпарная полость 
большая, широкая и низкая. В кроне взрослых чешуи 

образуется более мощный основной слой, в котором 
развиты дентинные канальцы большего диаметра -
ветвистые, прямые или слегка изогнутые. Устьевая 
часть канальцев расширена. В кроне взрослых чешуи 
некоторых видов развит короткий пульпарный канал. 

Видовой состав. N. oervigi (Karatajute-Talimaa, 
1967); N. balabayi Karatajute-Talimaa, 1978; N. gutta 
Karatajute-Talimaa, 1978; N. elongata Karatajute-Tali­
maa, 1978; N. aligera Karatajute-Talimaa, 2002; N. 
auriculata Marss, Wilson et Thorsteinsson, 2002. 

Распространение. Латвия, Литва, Белоруссия 
(Брестская впадина), Украина (Волынь, Подолия), 
Россия (Калининградская область, Тимано-Печор­
ский регион, Новая Земля, Урал, архипелаг Север­
ная Земля); лохков, нижняя часть прагиена, нижний 
девон; Великобритания, Норвегия (Шпицберген), 
Канадская Арктика; лохков, нижний девон. 

Nikolivia oervigi (Karatajute-Talimaa, 1967) 

Рис. 62 

Thelodus oervigi: Obruchev, Karatajute-Talimaa, 
1967 (pars), p. 10, Tabl. 2. 

Turinia? oervigi: Каратаюте-Талимаа, 1968, с. 
34-35, табл. 1, фиг. 1, 3-5; Обручев, Каратаюте-
Талимаа, 1968 (pars), с. 68, табл. 2. 

Nikolivia oervigi: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
141-145, табл. XLVI, XLVII, XLVIII, фиг. 7, рис. 
30, рис. 31, фиг. 4, 5, рис. 32, фиг. 5. 

Голотип - LIG, № 5-00347, туловищная чешуя; 
обн. Добровляны, Подолия, Украина; иваневский 
горизонт, лохков, нижний девон [Каратаюте-Тали­
маа, 1968, табл. I, фиг. 1а, б]. 
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Материал. Несколько тысяч чешуи разной сте­
пени сохранности. Коллекции (LIG 5, LIG 15) хра­
нятся в Институте геологии и географии Литвы в 
Вильнюсе. 

Диагноз. Довольно крупные плоские листовид­
ные чешуи (длиной до 1,6 мм). Крона большая уд­
линенно-овальная, клиновидная или почти круглая, 
с оттянутым назад более узким клиновидным цен­
тральным отделом. Боковые края гладкие или мел­
козазубренные. Задний конец кроны клиновидный, 
с гладкими краями или расчлененный на три вер­
шины - основную, центральную и короткие боко­
вые. На поверхности кроны всех чешуи выделяется 
центральный отдел с гладкой, слегка вогнутой или 
плоской поверхностью и боковые участки, покры­
тые продольными ребрами или мелкой продольной 
штриховкой. На нижней поверхности кроны позади 
основания развит низкий сглаженный медиальный 
гребень, не доходящий до конца кроны. Шейка 
низкая, в виде глубокой сплошной борозды. Осно­
вание короче кроны в 2-2,5 раза, удлиненно-оваль­
ное, иногда почти круглое. Пульпарное отверстие 
от широкого до узкого удлиненного или щелевид-
ного. Пульпарная полость единая. Имеется корот­
кий и узкий пульпарный канал. Дентинные каналь­
цы слегка изогнутые, в устьевой части более широ­
кие, ветвятся на двух-трех уровнях. 

Распространение. Литва; стонишкяйский гори­
зонт; Украина (Подолия); иваневский горизонт; 
Великобритания, Норвегия (Шпицберген); лохков, 
нижний девон. 

Nikolivia gutta Karatajute-Talimaa, 1978 
Рис. 63 

Nikolivia gutta: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 145-
147, табл. XLV, фиг. 1-7, табл. L, фиг. 14, рис. 28. 

Голотип - LIG, № 25-0452, туловищная чешуя; 
гл. 499,3-503,6 м, скв. Крякянава, Литва; средняя 
часть тильжеской свиты, лохков, нижний девон 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, рис. 28, фиг. 3]. 

Материал. Около 70 чешуи хорошей сохранно­
сти. Коллекции (LIG 20, 25) хранятся в Институте 
геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Небольшие (длиной до 1,0 мм) пло­
ские чешуи с каплевидной или клиновидной низ­
кой кроной и низким овальным основанием. Шейка 
в виде отчетливой борозды. Центральный отдел 
кроны плоский и гладкий, широкий в передней 
части и клиновидный в задней. Вдоль заднебоко­
вых краев развиты узкие, с уступчато пониженной 
поверхностью боковые отделы кроны. Иногда их 
нет, и тогда вся поверхность кроны единая, глад­
кая, со слегка опущенными гладкими краями. Ос­
нование чешуи низкое, в виде валика с плоской по­
верхностью. Пульпарное отверстие большое, рас­
положено в центре чешуи. Пульпарная полость 
широкая или узкая. Дентинные канальцы длинные, 
прямые или слегка изогнутые, с несколькими боко­
выми ответвлениями. 

Рис. 63. Nikolivia gutta Karatajute-Talimaa. Харак­
терный экземпляр - LIG, 25-0342: а - вид сверху, б -
вид снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XLV, фиг. 
1 а, б]. Брестская впадина, скв. 12, глуб. 368,2 м; лох­
ков, нижний девон 

Распространение. Литва, Западная Белоруссия 
(Брестская впадина), Россия (Калининградская об­
ласть, Тимано-Печорский регион, Урал (N. cf. N. 
gutta), Канадская Арктика; лохков, нижний девон. 

Nikolivia elongata Karatajute-Talimaa, 1978 
Рис. 64 

Thelodus cf. Th. scoticus: Каратаюте-Талимаа, 
1964, рис. 1, фиг. 24, рис. 4, фиг. 7-10, рис. 9, фиг. 1. 

Turinia? oervigi: Каратаюте-Талимаа, 1968, табл. 
II, фиг. 1. 

Nikolivia elongata: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
151-155, табл. XXXVI, фиг. 20, табл. XLII, фиг. 6-
8, табл. XLIII, фиг. 1-11, табл. XLIV, табл. XLV, 
фиг. 8, рис. 26, фиг. 3-6. 

Голотип - LIG, № 15-494, туловищная чешуя; 
обн. Залещики, Подолия, Украина; иваневский го­
ризонт, лохков, нижний девон [Каратаюте-Тали­
маа, 1978, табл. XLII, фиг. 6а, б]. 

Материал. Несколько тысяч чешуи. Коллекции 
(LIG 5, 15, 20, 25, 35) хранятся в Институте геоло­
гии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Довольно крупные (длиной до 1,8 мм) 
удлиненные клиновидные и шиловидные чешуи. 
Крона относительно высокая, с гладкими краями, 
основание выпуклое. Крона туловищных чешуи уз­
кая, удлиненная, с заостренным клиновидным зад­
ним концом. Центральный отдел прослеживается 
до конца кроны. По бокам от него развиты один, 
два, реже три боковых отдела, доходящие до задне­
го конца кроны. Поверхность нижней стенки кроны 
гладкая, со срединной выпуклостью. Медиальный 
гребень не развит. Шейка отчетливая, но низкая, в 
виде борозды. Основание значительно короче кро­
ны, овальное или ромбовидное, у сформировавших­
ся чешуи выпуклое. Пульпарное отверстие удлинен­
ное, у старых чешуи щелевидное. Иногда на его 

56 

http://jurassic.ru/



Рис. 64. Nikolivia elongata Karatajute-Talimaa. 
Голотип - LIG, 15-494: a - вид сверху, б - вид 
снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XLII, фиг. 
6а, б]. Обн. Залещики, Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, лохков, нижний девон 

Рис. 65. Nikolivia balabayi Karatajute-
Talimaa 

А - голотип - LIG, 15-67: а - вид сверху, 
б - вид снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, 
табл. XLVIII, фиг. 1а, б]. Обн. Симаковцы (р. 
Белая), Подолия, Украина; чортковский го­
ризонт, лохков, нижний девон. 

Б - характерный экз. LIG, 15-63: а - вид 
сверху, б - вид снизу [Каратаюте-Талимаа, 
1978, табл. XLVIII, фиг. За, б]. Обн. Городок, 
Подолия, Украина; чортковский горизонт, 
лохков, нижний девон 

ap.cv.p. 

месте сохраняется ряд мелких отверстий. Пульпар­
ная полость относительно небольшая. Дентинные 
канальцы длинные, тонкие и прямые, ветвятся на 
двух-четырех уровнях. Расположены перпендику­
лярно поверхности пульпарной полости. В нижней 
стенке кроны дентинные канальцы менее правиль­
ные, короткие и слегка изогнутые. 

Распространение. Латвия, Литва; тильжеская и 
стонишкяйская свиты, лохков, нижний девон; Бе­
лоруссия (Брестская впадина), Украина (Подолия); 
чортковский, иваневский горизонты и нижняя 
часть днестровской серии; Россия (Калининград­
ская область, Тимано-Печорский регион, Урал, Се­
верная Земля); Норвегия (Шпицберген), Арктиче­
ская Канада; лохков, нижний девон. 

Nikolivia balabayi Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 65 
Thelodus oervigi: Obruchev, Karatajute-Talimaa, 

1967 (pars), p. 10, tab. 2. 
Turinia? oervigi: Каратаюте-Талимаа, 1968, рис. 

1, табл. 1, фиг. 1; Обручев, Каратаюте-Талимаа, 

1968 pars, с. 68, табл. 2. 
Nikolivia balabayi: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 

147-151, табл. XLII, фиг. 9-10; табл. XLIII, фиг. 12, 
табл. XLVIII, фиг. 1-6, рис. 29, рис. 31, фиг. 2, 3, 
рис. 32, фиг. 1-4. 

Голотип - LIG, № 15-67, туловищная чешуя; 
обн. Симаковцы, р. Белая, правый приток р. Серет, 
Подолия, Украина; чортковский горизонт, лохков, 
нижний девон [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. 
XLVIII, фиг. 1]. 

Материал. Около тысячи чешуи хорошей со­
хранности. Коллекции (LIG 5, 15, 20, 25) хранятся в 
Институте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Крупные чешуи длиной до 2 мм. Кро­
на значительно больше основания - широкая, пло­
ская, листовидная. Встречаются чешуи почти ок­
руглые или овальные с заостренным задним кон­
цом кроны, каплевидные, удлиненные и клиновид­
ные. Края кроны большинства чешуи гладкие. Зад­
небоковые края некоторых чешуи слегка зазубрен­
ные. Передний край плавно закругленный, задний 
конец клиновидный, заостренный. Поверхность 
кроны может быть гладкая и плоская, а также рас-
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Рис. 66. Nikolivia aligera Karatajute-Talimaa. Голотип 
- LIG, 35-474, вид сверху [Karatajute-Talimaa, 2002, fig. 
6Н]. Обн. 4, сл. 3, p. Матусевича, о. Октябрьской Рево­
люции, архипелаг Северная Земля, Россия; подъемнин­
ская свита, лохков, нижний девон 

члененная на центральный широкий клиновидный 
отдел и более узкие боковые отделы. Поверхность 
нижней стенки кроны гладкая, плоская, иногда с 
небольшой медиальной возвышенностью позади 
основания. Шейка умеренной высоты, отчетливая, 
иногда в виде глубокой борозды. Основание не­
большое, валикообразное, круглое или овальное, 
расположено в передней части чешуи. Пульпарное 
отверстие старых чешуи полностью не зарастает. 
Пульпарная полость относительно большая, широ­
кая. В задней части кроны развит пульпарный ка­
нал. Дентинные канальцы многочисленные в на­
ружной стенке кроны и малочисленные в нижней 
стенке, относительно тонкие и прямые, ветвятся на 
2-3 уровнях. Устьевые отверстия дентинных ка­
нальцев у молодых чешуи веретеновидные, распо­
ложенные поперечными рядами. 

Распространение. Литва; стонишкяйская свита; 
Украина (Подолия); чортковский горизонт; Россия 
(Калининградская область, Тимано-Печорский ре­
гион); лохков, нижний девон. 

Nikolivia aligera Karatajute-Talimaa, 2002 

Рис. 66 

Nikolivia aligera: Karatajute-Talimaa, 2002, p. 
799-801, fig. 5, 6. 

Голотип - LIG, № 35-474, переходная чешуя; 
разрез на р. Матусевича, обн. 4, сл. 3, о. Октябр­
ской Революции, архипелаг Северная Земля, Рос­
сия; подъемнинская свита, лохков, нижний девон 
[Karatajute-Talimaa, 2002, fig. 6Н]. 

Материал. Около 80 чешуи хорошей сохранно­
сти. Коллекция (LIG 35) хранится в Институте гео­
логии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Мелкие и средней величины чешуи 
(длиной 0,3-1,3 мм). Переходные чешуи относи­
тельно мелкие (0,4-0,7 мм). Крона состоит из ши­
рокого центрального отдела и крыловидных боко­
вых. Туловищные чешуи более крупные (0,8-1,3 
мм) каплевидные или килевидные. Крона состоит 
из широкого центрального отдела с гладкой по­
верхностью и одной пары более узких боковых или 
из одного желобовидного центрального и одной-двух 

ap.cv.p. t 0,3 мм , 

Рис. 67. Gampsolepis insueta Karatajute-Talimaa. 
Голотип - LIG, 15-111: а - вид сверху, б - вид снизу 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. XLVIII, фиг. 14а, б]. 
Обн. Костельники, Подолия, Украина; чортковский 
горизонт, лохков, нижний девон 

пар боковых отделов. Основание низкое, валикооб­
разное, расположенное в передней части чешуи. 

Распространение. Р. Матусевича, о. Октябр­
ской Революции, архипелаг Северная Земля, Рос­
сия; подъемнинская свита, лохков, нижний девон. 

Род Gampsolepis Karatajute-Talimaa, 1978 

Gampsolepis: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 156. 
Типовой вид - Gampsolepis insueta Karatajute-

Talimaa, 1978 
Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 

1,1 мм). Крона состоит из центрального шиловидно­
го, слегка изогнутого отдела и двух более коротких 
остроконечных боковых. Основание развито в перед­
ней части чешуи в виде тонкой стенки, окружающей 
очень большое круглое или овальное пульпарное от­
верстие. Бороздка, отделяющая основание от кроны, 
неглубокая, еле заметная. Центральная пульпарная 
полость большая. Боковые ответвления полости раз­
виты в боковых отделах кроны, небольшие, иногда 
отсутствуют. Стенки кроны тонкие. Дентинные ка­
нальцы относительно короткие, изогнутые, ветви­
стые. В пределах боковых выступов кроны дентин­
ные канальцы наиболее длинные и прямые. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Украина (Подолия); чорт­

ковский и иваневский горизонты, лохков, нижний 
девон; Россия, (Тимано-Печорский регион); лохков, 
нижний девон. 

Gampsolepis insueta Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 67 

Gampsolepis insueta: Каратаюте-Талимаа, 1978, 
с. 156-159, табл. XLVIII, фиг. 8-14, рис. 32, фиг. 6, 
рис. 33. 

Голотип - LIG, № 15-111, чешуя; обн. Костель­
ники, Подолия, Украина; чортковский горизонт, 
лохков, нижний девон [Каратаюте-Талимаа, 1978, 
табл. XLVIII, фиг. 14]. 

http://jurassic.ru/



Материал. 26 чешуи хорошей сохранности. 
Коллекция (LIG 15) хранится в Институте геологии 
и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Украина (Подолия); чорт­

ковский и иваневский горизонты, лохков, нижний 
девон; Россия (Хорейверская депрессия Тимано-
Печорского региона); лохков, нижний девон. 

Род Amaltheolepis 0rvig, 1969 

Amaltheolepis: 0rvig, 1969b, p. 274. 
Типовой вид - Amaltheolepis winsnesi 0rvig, 1969. 
Диагноз. Крупные чешуи (длиной до 2,4-3,0 

мм), отличаются большим разнообразием формы 
кроны - шиловидной, листовидной, трехвершин-
ной и переходной между ними. Задний конец кро­
ны шиловидных чешуи сильно приподнятый, крона 
покрыта редкими продольными ребрами. Крона 
клиновидных чешуи разделена на более широкий 
центральный отдел и одну пару боковых отделов с 
гладкими внешними краями. На поверхности цен­
трального отдела развиты продольные ребра. На 
кроне трехвершинных чешуи выделяются слегка 
возвышающийся центральный отдел с резкими и 
довольно длинными продольными ребрами и отно­
сительно широкие боковые отделы. Заднебоковые 
края боковых отделов образуют самостоятельные 
вершины. Крона листовидных чешуи наиболее ши­
рокая. Заднебоковые края зазубренные. На нижней 
поверхности кроны развит срединный гребень, 
очень высокий у шиловидных чешуи. Иногда на 
нижней поверхности кроны развито несколько низ­
ких продольных ребрышек. Шейка слабо выражен­
ная, низкая, в основном в виде борозды, отделяю­
щей крону от основания. Основание низкое, оваль­
ное, валикообразное, значительно меньше кроны, 
развито в передней части чешуи, узкой полосой 
выступает вперед за пределы кроны. Пульпарное 
отверстие у молодых чешуи занимает большую 
часть основания; у взрослых - оно небольшое, 
овальное или щелевидное, расположено в центре 
основания или немного смещено назад. Дентинные 
канальцы достигают большой длины, относительно 
тонкие, прямые и слабоветвистые. Наружный слой 
кроны состоит из дуродентина, в котором дентин­
ные канальцы наиболее тонкие и расположены очень 
густо. Выстилающий пульпарную полость внут­
ренний слой состоит из глобулярного (?) дентина. 
Линии нарастания отчетливые, волнистые, тонкие. 

Видовой состав. A. winsnesi 0rvig, 1969; A. bys-
trovi Karatajute-Talimaa, 1978; A. baltica Karatajute-
Talimaa, 1978. 

Распространение. Литва; эмс, нижний девон; 
Подолия, Украина; прагиен, нижний девон; Шпиц­
берген, Норвегия; прагиен, эмс, нижний девон; Ти­
мано-Печорский регион, Россия; прагиен, нижний 
девон; Урал; прагиен, эмс, нижний девон; Новая 
Земля, архипелаг Северная Земля, Россия; эмс, 
нижний девон. 

аг.с.сог. 0,3 мм 

Рис. 68. Amaltheolepis cf. A. winsnesi 0rvig [Mark-
Kurik, 1991, fig. 3, Al, A2]: а, б - вид сверху. О. Ком­
сомолец, архипелаг Северная Земля, Россия; верхне-
альбановская подсвита, эмс, нижний девон 

Замечания. Чешуи сходные с A. winsnesi 0rvig, 
1969 обнаружены в отложениях эмского возраста 
Шпицбергена и в аналогах верхнего эмса Новой Зем­
ли и Северной Земли (рис. 68). Коллекции LIG 20N, 
45 хранятся в Институте геологии и географии Литвы. 

Amaltheolepis bystrovi Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 69 

Amaltheolepis bystrovi: Каратаюте-Талимаа, 
1978, с. 166-169, табл. LII, рис. 34, фиг. 4-7. 

Голотип - LIG, № 35-167, чешуя; о. Пионер, 
Северная Земля, Россия; эмс, нижний девон [Кара­
таюте-Талимаа, 1978, табл. LII, фиг. За, б]. 

Материал. Около 30 чешуи хорошей сохранно­
сти и много фрагментов. Коллекция (LIG 35) хра­
нится в Институте геологии и географии Литвы в 
Вильнюсе. 

Диагноз. Небольшие (длиной 0,8-1,2 мм) чешуи 
с клиновидной ребристой, реже гладкой, кроной и 
относительно большим низким основанием. На 
кроне выделяется центральный отдел, гладкий или 
покрытый резкими продольными ребрами разной 
длины. Боковые отделы узкие, состоящие из одного 
или двух продольных ребер. Иногда крона совсем 
гладкая. Задняя часть кроны единая, одновершин­
ная. Шейка развита в виде неглубокой сплошной 
борозды. Основание совсем низкое, плоское или 
более выпуклое, со слегка утолщенной передней 
частью. Пульпарное отверстие помещается в цен­
тре основания или ближе к заднему концу. Нижняя 
поверхность кроны гладкая, с медиальным гребеш­
ком или несколькими продольными ребрышками. 
Пульпарная полость одна, относительно узкая и 
короткая. У взрослых чешуи это - узкий пульпар­
ный канал. Относительно тонкие, прямые, ветви­
стые дентинные канальцы открываются в пульпар­
ную полость или пульпарный канал. 

Распространение. Р. Пионерка, о. Пионер, Се­
верная Земля, Россия; альбановская свита, нижняя 
часть эмса, нижний девон. 
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Рис. 69. Amaltheolepis bystrovi Karatajute-
Talimaa 

A - голотип - LIG, 35-167: a - вид сверху, б 
- вид снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. 
LII, фиг. 3 а, б]. О. Пионер, архипелаг Северная 
Земля, Россия; нижнеальбановская подсвита, 
эмс, нижний девон. 

Б - характерный экз. LIG, 15-164, вид сверху 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. LII, фиг. 9]. О. 
Пионер, архипелаг Северная Земля, Россия; 
нижнеальбановская подсвита, эмс, нижний 
девон 

Рис. 70. Amaltheolepis baltica Karatajute-Talimaa. 
Голотип - LIG, 25-366, вид сверху [Каратаюте-Тали­
маа, 1978, табл. LIII, фиг. 4]. Скв. Лиепкальнис, гл. 
673,10 м, Литва; саунорская свита, виешвильская се­
рия, эмс, нижний девон 

Amaltheolepis baltica Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 70 

Amaltheolepis baltica: Каратаюте-Талимаа, 1978, 
с. 164-166, табл. LIII, фиг. 1-4. 

Голотип - LIG, № 25-366, чешуя; гл. 673.10 м, 
скв. Лиепкальнис, Литва; виешвильская серия, сау­
норская свита, эмс, нижний девон [Каратаюте-Та­
лимаа, 1978, табл. LIII, фиг. 4]. 

Материал. 10 чешуи. Коллекция (LIG 25) хра­
нится в Институте геологии и географии Литвы в 
Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 
1,25 мм). Крона относительно широкая. Централь­

ный отдел, возвышающийся над остальной поверх­
ностью кроны, килевидный, гладкий или покрытый 
продольными ребрами. Боковые отделы широкие, 
клиновидные или с заостренными вершинами. У 
трехвершинных чешуи боковые вершины обраще­
ны назад и в стороны, а центральная вершина мо­
жет быть узкой и длинной. Края кроны гладкие. На 
нижней поверхности задней части кроны развит 
продольный гребень. Шейка узкая в виде борозды, 
отделяющей крону от основания. Основание круг­
лое, овальное, ромбовидное, валикообразное, мень­
ше кроны, расположено в передней части чешуи и 
узкой полосой выступает вперед за пределы кроны. 
Пульпарное отверстие большое. 

Распространение. Северная Литва; саунорская 
свита, виешвильская серия, эмс, нижний девон. 

Семейство Apalolepididae Turner, 1976 

Типовой род,-Apalolepis Karatajute-Talimaa, 1967. 
Диагноз. Чешуи с большой плоской листовид­

ной кроной и очень маленьким валикообразным, 
смещенным вперед основанием. Шейка отчетливая. 
Пульпарная полость низкая, но широкая, с ответв­
лениями в задней части. Дентинные канальцы изо­
гнутые, с расширенной устьевой частью. Базаль-
ный слой очень тонкий. 

Состав. Apalolepis Karatajute-Talimaa, 1967; Ska-
molepis Karatajute-Talimaa, 1978. 
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a.I. cor, ar.t.cor. 

ar.c.cor. 

Рис. 71. Apalolepis obruchevi 
Karatajute-Talimaa 

A - голотип - LIG, 5-00341: a -
вид сверху, б - вид снизу [Obruchev, 
Karatajute-Talimaa, 1967, PI. 1, Fig. 1, 
2]. Обн. Городок, Подолия, Украина; 
чортковский горизонт, лохков, ниж­
ний девон. 

Б - характерный экз. LIG, 15-97: а 
- вид сверху, б - вид снизу [Каратаю­
те-Талимаа, 1978, табл. I, фиг. 6 а, б]. 
Обн. Городок, Подолия, Украина; 
чортковский горизонт, лохков, ниж­
ний девон 

0,3 ии 

Род Apalolepis Karatajute-Talimaa, 1967 

Apalolepis: Obruchev, Karatajute-Talimaa, 1967, p. 
10, pi. 1, fig. 1-3; Каратаюте-Талимаа, 1968, с. 35; 
1978, с. 128-129. 

Типовой вид - Apalolepis obruchevi Karatajute-
Talimaa, 1967. 

Диагноз. Чешуи средней величины (до 1,25 мм 
в длину) листовидные, очень тонкие. Крона снару­
жи покрыта продольными ребрами. Задний отдел 
кроны расчленен на отдельные вершины или мел­
козазубренный. Поверхность нижней стенки кроны 
гладкая, плоская или слегка вогнутая. Шейка высо­
кая. Основание смещено вперед, маленькое, в виде 
узкого кольца или валика вокруг относительно 
большого пульпарного отверстия. Пульпарное от­
верстие полностью не зарастает. Пульпарная по­
лость большая, широкая, но довольно низкая. В 
задней части кроны могут быть развиты боковые 
ответвления - пульпарные каналы, заходящие в бо­
ковые вершины заднего отдела кроны. Дентинные 
канальцы отходят от пульпарной полости и пуль­
парных каналов. Дентинные канальцы основного 
слоя направлены вперед, а канальцы поверхностно­
го слоя - вертикально или под небольшим углом 
назад. Нижняя стенка кроны состоит из более 
плотной дентиновой ткани. 

Видовой состав. A. obruchevi Karatajute-Talimaa, 
1967; A. brotzeni Karatajute-Talimaa, 1978. 

Распространение. Литва; стонишкиайский го­
ризонт; Украина (Подолия); чортковский и иванев­
ский горизонты; Россия (Урал?), Великобритания, 
Норвегия (Шпицберген), Арктическая Канада; лох­
ков, нижний девон. В Хорейверской депрессии Ти-
мано-Печорского региона (Россия) чешуи Apalole­
pis sp. обнаружены в отложениях нижнего прагие-
на, нижний девон. 

Apalolepis obruchevi Karatajute-Talimaa, 1967 

Рис. 11, 71 
Apalolepis obruchevi: Obruchev, Karatajute-Talimaa, 

1967, pi. 1, fig. 1, 2; Каратаюте-Талимаа, 1968, с. 
36-37, рис. 2, табл. П, фиг. 3-5, табл. III, фиг. 1, 3, 4; 
Каратаюте-Талимаа, 1978; с. 129-133, табл. XLIX, L, 
фиг. 1-6, рис. 31, фиг. 1, рис. 35, рис. 36, фиг. 4-6. 

Голотип - LIG, № 5-00341, туловищная чешуя; 
обн. Городок, Подолия, Украина; чортковский го­
ризонт, лохков, нижний девон [Obruchev, Karata­
jute-Talimaa, 1967, pi. 1, fig. 1, 2]. ' 

Материал. Несколько тысяч чешуи разной сте­
пени сохранности. Коллекции (LIG 5, 15, 20, 25) 
хранятся в Институте геологии и географии Литвы 
в Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 
1,25 мм). Выделяются листовидные с тонкой пло­
ской кроной туловищные чешуи и чешуи с цен­
тральным выступом или шипом в задней части 
кроны, которые можно расценивать как головные 
(?). Крона туловищных чешуи относительно широ­
кая, передний край гладкий, закругленный, боко­
вые края с нежными мелкими зазубринами, задний 
отдел сильно расчлененный. Центральная клино­
видная вершина наиболее длинная и широкая, бо­
ковые вершины (одна-две пары) короче и не столь 
широкие. Края вершин заднего отдела кроны мел­
козазубренные. Центральный отдел кроны доволь­
но широкий, клиновидный, с плоской, немного во­
гнутой или желобовидной поверхностью. Продоль­
ные ребра, покрывающие боковые участки кроны, 
умеренной высоты, относительно узкие, разделен­
ные довольно широкими продольными бороздами. 
Основание маленькое, смещенное вперед, кольце­
видное, пульпарное отверстие большое. Пульпар­
ная полость большая. В задней части кроны развит 
центральный пульпарный канал и менее широкие 
боковые. Дентинные канальцы отходят от пульпар-
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Рис. 72. Apalolepis brotzeni Karatajute-Talimaa 
A - голотип - LIG, 5-00305, вид сверху [Obruchev, 

Karatajute-Talimaa, 1967, pi. 1, fig. 3]. Обн. Залещики, 
Подолия, Украина; иваневский горизонт, лохков, 
нижний девон. 

Б - характерный экз. - LIG, 15-102, а - вид сверху, 
б - вид снизу [Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. L, фиг. 
7а, б]. Обн. Добровляны, Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, лохков, нижний девон 

ной полости и пульпарных каналов, располагаются 
поперечными рядами. Отверстия дентинных ка­
нальцев веретеновидные. В наружной стенке кроны 
дентинные канальцы многочисленные, более длин­
ные по краям. Нижняя стенка кроны плотная. 

Распространение. Литва; стонишкяйский гори­
зонт, лохков, нижний девон; Украина (Подолия); 
чортковский горизонт, лохков, нижний девон; Нор­
вегия (Шпицберген); лохков, нижний девон. 

Apalolepis brotzeni Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 72 

Apalolepis obruchevi: Karatajute-Talimaa, 1967, pi. 
I, fig- 3. 

Apalolepis brotzeni: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
133-136, табл. L, фиг. 7-13, рис. 31, фиг. 1-3, рис. 
37, 38. 

Голотип - LIG, № 5-00305, туловищная чешуя; 
обн. Залещики, Подолия, Украина; иваневский го­
ризонт, лохков, нижний девон [Obruchev, Karata­
jute-Talimaa, 1967, pi. I, fig. 3]. 

Материал. Несколько тысяч чешуи хорошей со­
хранности. Коллекции (LIG 5, 15, 25) хранятся в Ин­
ституте геологии и географии Литвы в Вильнюсе. 

Диагноз. Чешуи средней величины (длиной до 
1,23 мм). Крона удлиненная, каплевидная, тонко­
стенная. Боковые края кроны мелкозазубренные, 
задний конец относительно монолитный. Наружная 
стенка кроны покрыта многочисленными узкими 
продольными ребрами. Центральный участок кро­
ны узкий, желобовидно вогнутый, иногда не выде­
ляется. Основание маленькое, кольцевидное. Пуль­
парная полость единая, без боковых ответвлений. 
Направление дентинных канальцев в наружном и в 

основном слоях разное, и граница между слоями 
резкая. В задней части центрального отдела кроны 
иногда имеется пульпарный канал. 

Распространение. Литва; стонишкяйский гори­
зонт, лохков, нижний девон; Украина (Подолия); 
иваневский горизонт, лохков, нижний девон. 

Род Skamolepis Karatajute-Talimaa, 1978 

Skamolepis: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 136-137. 
Типовой вид - Skamolepis fragilis Karatajute-

Talimaa, 1978. 
Диагноз. Относительно мелкие листовидные 

чешуи, очень хрупкие. Максимальная длина чешуи 
не превышает 1 мм. Крона тонкая, плоская или изо­
гнутая, круглая, овальная, иногда с выступающим 
назад остроконечным центральным отделом. На­
ружная поверхность покрыта довольно высокими 
ребрами, несущими продольный желобок, ребра 
разделены отчетливыми бороздами. Заднебоковые 
края кроны сильно зазубренные или гладкие. Ниж­
няя поверхность кроны гладкая, слегка вогнутая. 
Шейка отчетливая, иногда высокая. Основание от­
тянуто вперед, круглое или ромбовидное, тонкое, в 
виде стенки, окружающей большое воронкообраз­
ное пульпарное отверстие. Края основания гладкие, 
иногда с центральным выступом на переднем крае. 
Развита одна пульпарная полость с ответвлениями 
- пульпарными каналами (1-3) в задней части кро­
ны. У более старых чешуи сохраняются лишь узкие 
продольные пульпарные каналы, число которых за­
висит от числа продольных участков - ребер на 
кроне. Центральный пульпарный канал наиболее 
широкий. Дентинные канальцы открываются в 
пульпарную полость или пульпарные каналы, рас­
полагаются перпендикулярно поверхности каналов 
и полости. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Восточная Латвия; верхний 

эмс - нижний эйфель, нижний-средний девон; Нор­
вегия (Шпицберген); нижний прагиен, верхний эмс, 
нижний девон; Россия (Тимано-Печорский регион, 
Московская синеклиза); Эйфель, средний девон. 

Skamolepis fragilis Karatajute-Talimaa, 1978 

Рис. 73 

Skamolepis fragilis: Каратаюте-Талимаа, 1978, с. 
137-139, табл. LI, фиг. 2-7, рис. 34, фиг. 1-3. 

Голотип - LIG, № 45-612, чешуя; гора Гельс-
викфьеллет, верховья р. Скамдален, Земля Андрэ, 
Шпицберген, Норвегия; подсвита Скамдален, осно­
вание серии Грей Хук, верхний эмс, нижний девон 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. LI, фиг. 7а, б, рис. 
34, фиг. 1]. 

Материал. Около 50 чешуи, в основном, фраг­
ментарных. 12 чешуи найдены в керне скв. Балти-
нова, Восточная Латвия, около 30 чешуи - в сква­
жинах Тимано-Печорского региона и Московской 
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coll. 

ap.cv.p 

Рис. 73. Skamolepis fragilis Karatajute-Talimaa. Го­
лотип - LIG, 45-612: a - вид сверху, б - вид снизу. 
[Каратаюте-Талимаа, 1978, табл. LI, фиг. 7а, б, рис. 
34, фиг. 1]. Гора Гельсвикфьеллет, верховья р. Скам-
дален, Шпицберген, Норвегия; подсвита Скамдален, 
серия Грей Хук, эмс, нижний девон 

синеклизы, Россия. Коллекции (LIG 20М, 25, 45) 
хранятся в Институте геологии и географии Литвы 
в Вильнюсе. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Восточная Латвия; резекнен-

ская свита, верхний эмс - нижний эйфель, нижний -
средний девон; гора Гельсвикфьеллет, верховья р. 
Скамдален, Земля Андрэ, Шпицберген, Норвегия; 
подсвита Скамдален, основание серии Грей-Хук, 
верхний эмс, нижний девон; Тимано-Печорский ре­
гион, Россия; лекейягинская свита, Эйфель, средний 
девон; Московская синеклиза, Россия; мосоловский, 
черноярский горизонты, эйфель, средний девон. 

Отряд Furcacaudiformes 

Диагноз (по [Wilson, Caldwell, 1998]). Бесчелю­
стные позвоночные, латерально сплюснутые с более 
высокой дорсальной стороны (горбатые); голова и 
бранхиальная часть слегка бочковидные (barrel-sha­
pe). Большие глаза размещены на боках непосредст­
венно перед бранхиальными отверстиями; бранхи-
альные отверстия расположены косыми рядами. 
Большое бочковидное образование, напоминающее 
желудок и продолжающееся в виде короткой кишки, 
находится за бранхиальными отверстиями; анальное 
отверстие - на вентральной стороне перед хвосто­
вым плавником. Хвостовой стебель дорсовентраль-
но высокий, хвостовой плавник с большой дорсаль­
ной и вентральной лопастью и многими меньшими 
лопастями между ними. Чешуйный покров тело-

донтного типа; чешуи длиной в основном меньше 
0,4 мм с большим центральным пульпарным углуб­
лением и отчетливыми основанием, шейкой и кроной. 

Состав. Pezopallichthyidae Wilson et Caldwell, 
1998; Furcacaudidae Wilson et Caldwell, 1998. 

Распространение. Украина (Подолия), Россия 
(Тимано-Печорский регион, архипелаг Северная 
Земля), Северо-Западные территории Канады (горы 
Маккензи, Канадские Арктические острова); вен­
лок, нижний силур и лохков, нижний девон. 

Семейство Furcacaudidae Wilson et Caldwell, 
1998 

Типовой род - Furcacauda Wilson et Caldwell, 
1998. 

Диагноз (no [Wilson, Caldwell, 1998, p. 15]). Тело 
сильно сплюснуто по бокам; голова маленькая и ко­
нусообразная. Имеются парные вентральные "плав­
никовые складки" ("fin-flaps"). Дорсальный плавник 
существует у большинства видов. Хвостовой сте­
бель короткий и дорсовентрально чрезвычайно глу­
бокий (около 3/5 или больше от глубины тела); хво­
стовой плавник составляет до 40% от всей длины 
туловища; число промежуточных складок (intermedi­
ate caudal fin lobes) хвостового плавника меньше де­
сяти; дорсальные и вентральные промежуточные 
складки меньше центральных. Плавники покрыты 
чешуями. Кроны чешуи плоские и гладкие или с 
ребрышками и несколькими задними.вершинами. 

Состав. Furcacauda Wilson et Caldwell, 1998; 
Sphenonectris Wilson et Caldwell, 1998; Cometicercus 
Wilson et Caldwell, 1998; Drepanolepis Wilson et 
Caldwell, 1998. 

Замечание. См. "Замечание" в данных о Сапо-
nia sp. 

Incerti ordinis 

Род Canonia Vieth, 1980 

Canonia: Vieth, 1980, S. 28. 
Типовой вид - Canonia grossi Vieth, 1980 
Диагноз. Маленькие симметричные чешуи. 

Задний участок кроны чаще всего трехвершинный. 
У 55% чешуи медиальный отдел вогнутый, возвы­
шается над боковыми. На боковых отделах развиты 
1-2 продольных ребрышка. Шейка хорошо развита, 
основание высокое. У 45% чешуи - плоская по­
верхность кроны с 4-8 узкими продольными реб­
рышками и низким основанием. Дентинные ка­
нальцы отходят только от пульпарной полости, со­
единяются между собой короткими перемычками и 
лакунообразными расширениями. 

Видовой состав. Типовой вид и Canonia sp. 
Распространение. Украина (Подолия), Россия 

(Тимано-Печорский регион, архипелаг Северная 
Земля); Северо-Западные территории Канады; лох­
ков, прагиен (нижняя часть), нижний девон. 
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Замечание. Число видов не выяснено. Возмож­
но присутствие других видов кроме типового. От­
носительно систематического положения рода 
Canonia см. "Замечание" в Canonia sp. 

Canonia sp. 

Материал. Около 150 чешуи. Коллекция (LIG 
35) хранится в Институте геологии и географии 
Литвы в Вильнюсе. 

Распространение. Разрез на р. Матусевича, обн. 
4, сл. 3; разрез р. Подъемная, обн. 69, сл. 26, о. Ок­
тябрской Революции, Северная Земля, Россия; 
подъемнинская свита - средняя и верхняя части, 
лохков, нижний девон. 

Замечание. Дентинные канальцы, развитые в 
кроне чешуи Canonia sp. с Северной Земли, имеют 
довольно необычную форму, несвойственную орто-
дентину в чешуях сем. Nikoliviidae, к которому род 

Canonia относили ранее. Короткие, прямые или слег­
ка изогнутые ответвления - перемычки соединяют 
между собой расположенные вертикально дентин­
ные канальцы. На их месте иногда образуются не­
большие расширения, напоминающие Лакуны. По­
добная дентиновая ткань развита в чешуях логани-
идньгх телодонтов. В связи с этим принадлежность 
рода Canonia отряду Thelodontiformes и сем. Nikoli­
viidae вызывает сомнение [Karatajute-Talimaa, 2002; 
Marss et al., 2002]. Чешуйный покров раннедевонских 
представителей отряда Furcacaudiformes (Agnatha) 
состоит из чешуи, морфологически схожих с чешуя­
ми телодонтов отряда Thelodontiformes, семейств 
Nikoliviidae и Apalolepididae [Wilson, Caldwell, 1998, 
fig. 3]. В связи с этим необходимо в будущем более 
подробно проанализировать и, возможно, пересмот­
реть систематическое положение родов, установлен­
ных по разрозненным чешуям. В первую очередь, 
это касается родов Nikolivia и Canonia. 
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Условные обозначения к разделу Thelodonti 
Сокращения на рисунках [Новицкая, 1983 и Мярсс, 1986], с дополнениями 

а.с.сог. - apex centralis coronae - центральная 
вершина кроны; 

a.l.cor. - apex lateralis coronae - боковая вершина 
кроны; 

ar.c.cor. - area centralis coronae - центральный 
отдел кроны; 

ap.c.d. - apertura canalis dentini - отверстие ден-
тинового канала; 

ap.cv.p. - apertura cavi pulpae - пульпарное от­
верстие; 

ar.l.cor. - area lateralis coronae - боковой отдел 
кроны; 

b. - basis - основание; 
c.d. - canalis dentini - дентиновый канал; 
c.d.b. - canalis dentini basalis - дентиновый канал 

основания; 
clc. - calcar - шпора; 
cl.d. - canaliculus dentini - дентинный каналец; 
c.n. - capsula nasalis - носовая капсула; 
coll. - collufn - шейка; 
cor. - corona - крона; 
cost.p.1. - costa posterior lateralis - ребро на зад-

не-боковой стенке кроны; 
ср . - canalis pulpae - пульпарный канал; 
c.p.l. - canalis pulpae lateralis - боковой пуль­

парный канал; 
cv.f. Sh. - cavae fibrarum Sharpeyi - полости 

шарпеевых волокон; 

cv.p. - cavum pulpae - пульпарная полость; 
dien. - diencephalon; 
f.p. - fovea pulpae - пульпарное углубление; 
lac. - lacunae - лакуны (расширения дентиновых 

каналов); 
med. - medulla (myelencephalon); 
mes. - mesencephalon; 
orb. - orbita - орбита; 
os. - os - рот; 
p.cor.an. - pars coronae ancoroideus - якоревид-

ный отдел кроны; 
pin. - macula pinealis (pineal macula); 
pn.an. - pinna analis - анальный плавник; 
pn.caud. - pinna caudalis - каудальный плавник; 
pn.dors. - pinna dorsalis - дорсальный плавник; 
pn.pect. - pinna pectoralis - пекторальный плав­

ник; 
pr.b.r. - processus basalis rectus - вертикальный 

отдел основания; 
pr.c.l.lat. - pori canalium lineae lateralis - поры 

каналов боковой линии; 
s.br. - sacculus branchialis - бранхиальный ме­

шок; 
s.incr. - striae incrementi - линии нарастания; 
sp.l.cor. - spina lateralis coronae - шипик на зад-

не-боковой стенке кроны; 
tel. - telencephalon; 
tr.olf. - tractus olfactorii - ольфакторный тракт. 
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Табл. I. Фиг. 1-3. Valiukia flabellata Karatajute-Talimaa et Marss, 2002. Туловищные чешуи: 1 - голотип -
LIG, № 35-844, вид со стороны кроны; 2 - экз. LIG, № 35-853, вид со стороны кроны; 3 - экз. LIG, № 35-
855, вид со стороны основания. Местонахождение на р. Матусевича, о. Октябрьской Революции, 
архипелаг Северная Земля, Россия; устьспокойнинская свита, лудлов, верхний силур. Масштаб - 100 мкм. 
Fig. 14 А, Н, М (Karatajute-Talimaa, Marss, 2002). 
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Табл. II. Фиг. 1-3. Paralogania menneri Karatajute-Talimaa et Marss, 2002. Чешуи, вид со стороны 
кроны; 1 , 2 - переходные(?) чешуи: 1 - экз. LIG, № 35-871; 2 - экз. LIG, № 35-879; 3 - туловищная чешуя, 
экз. LIG, № 35-871. 1 - о. Комсомолец; 2, 3 - р. Спокойная, о. Октябрской Революции, архипелаг Северная 
Земля, Россия; устьспокойнинская свита, лудлов, верхний силур. Масштаб - 100 мкм. Fig. 7 F, L, S 
(Karatajute-Talimaa, Marss, 2002). 
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Подкласс Heterostraci. Гетеростраки 
Л.И. Новицкая 

Морфология 

Краткая общая характеристика. Гетеростраки -
архаичные первичноводные бесчелюстные позво­
ночные, обладавшие панцирем и первично не-
имевшие костных клеток в экзо- и эндоскелете; на­
селяли шельфовые зоны морей и континентальные 
водоемы в раннем и среднем палеозое; вымерли в 
позднем девоне. Древнейшие находки известны из 
отложений верхнего кембрия и нижнего ордовика 
[Bockelie, Fortey, 1976; Ritchie, Gilbert-Tomlinson, 
1977; Repetski, 1978; Ritchie, 1985; Gagnier et al., 
1986; Gagnier, 1989; Smith, Sansom, 1995]. 

Гетеростраки разнообразны по внешнему виду и 
размерам: длина панциря мелких циатаспид при­
близительно 2 см, длина дорсальной пластинки 
поздних псаммостеид (Obruchevia) достигала 40 см, 
длина животных в целом составляла, соответствен­
но, - от 5-6 см до 1,3 м. Во внешней морфологии 
отчетливо различаются головотуловищный отдел, 
покрытый панцирем, и хвостовой - покрытый че­
шуями (рис. 1). Имелись дорсальный и вентраль­
ный ряды коньковых чешуи. Плавники отсутство­
вали, за исключением хвостового, служившего ло­
комоторным органом. Панцирь гетеростраков, как 
жесткая гидродинамическая конструкция (выпук­
лая вентральная сторона, уплощенная или слегка 
вогнутая дорсальная), создавал при движении впе­
ред силу, направленную вверх, что обеспечивало 
возможность "взлета" со дна (экспериментальные 
исследования моделей гетеростраков в аэро- и гид­
родинамических потоках [Kermack, 1943; Алеев, 
Новицкая, 1983]). После прекращения работы хво­
стового плавника гетеростраки плавно опускались 
на грунт. Панцирь, являясь полифункциональной 
структурой, выполнял в том числе функцию несу­
щей плоскости. В эволюции гетеростраков это его 
значение усиливалось за счет появления дополни­
тельных несущих плоскостей - уплощенной боко­
вой каймы различной конфигурации (Amphiaspidi-
formes) или cornualia у Pteraspidiformes. Такие эле­
менты панциря вместе с тем уменьшали возни­
кающий при движении в воде вращательный эф­
фект, обусловленный формой тела, имевшего не­
редко почти круглое поперечное сечение (Cyatha-
spidiformes, Pteraspidiformes) (рис. 2а, б). Уплощен­
ные выступы на боковых перегибах панциря 
уменьшали "верткость" животного, обеспечивая боль­
шую стабильность в сохранении направления дви­
жения. Этому способствовало также формирование 
дорсальных гребней и шипов (рис. 2в). Известно 
несколько разновидностей хвостового плавника: 
гипоцеркальный (некоторые Pteraspidiformes) 
[White, 1935]; слабо гипоцеркальный (Psammo-
steiformes: Drepanaspis) [Gross, 1963], вилкообраз­

ный (Cyathaspidiformes: Nahanniaspis mackenziei, 
Dinaspidella elizabethae) [Pellerin, Wilson, 1995], 
усеченный (Cyathaspidiformes: Ctenaspis) [Dineley, 
1976]. В последние годы установлено одновремен­
ное присутствие в хвостовом плавнике нотохорда, 
уходящего в вентральную лопасть, и утолщенного 
дорсального хрящевого стержня (Cyathaspidifor­
mes: Anglaspis heintzi) [Новицкая, 2000]. Наличие 
этих двух хрящевых стержней обеспечивало жест­
кость формы плавника (рис. 3). Его действие срав­
нимо с действием равнолопастного плавника у рыб. 
Перепонка хвостового плавника гетеростраков бы­
ла покрыта чешуями и поддерживалась несколькими 
хрящевыми лучами. Их положение можно опреде­
лить по размерам чешуи, более крупных вдоль лу­
чей (рис. 4). 

Внешняя морфология гетеростраков (наличие 
панциря, обычно тяжелый, относительно грубо мо­
делированный хвостовой плавник, высокий и до­
вольно длинный хвостовой стебель и др.) дает ос­
нование считать, что движение в толще воды могло 
осуществляться лишь на сравнительно короткие 
расстояния, после чего животное отдыхало. Более 
долгоплавающими могли быть гетеростраки с вил­
кообразным хвостовым плавником. Местами оби­
тания были лагуны, прибрежные зоны моря, не­
большие водоемы, а также неглубокие, хорошо 
прогревавшиеся и изобиловавшие островами эпи-
континентальные моря, например, Курейское, су­
ществовавшее [Матухин, Меннер, 1974] в раннем 
девоне на территории Сибири. Примером захоро­
нения лагунного типа может служить местонахож­
дение на р. Тарее (п-ов Таймыр, Россия), известное 
разнообразием амфиаспид, населявших в раннем 
девоне Тарейскую лагуну, развивавшуюся в сторо­
ну постепенного ее раскрытия [Черкесова, 1994]. 
Находки гетеростраков связаны также с пресно­
водными отложениями, например, с красноцветами 
(Украина; днестровская серия, н. девон) дельтового 
или речного происхождения [Обручев, 1964]. Су­
ществует мнение об обитании псаммостеид в реках 
с довольно сильным течением [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. В целом, гетеростраки были несо­
мненно эвригалинными животными [Denison, 1956; 
Обручев, 1964 и др.]. По образу жизни - это бенти-
ческие и нектонные формы [Pellerin, Wilson, 1995]. 
Их морфология позволяет судить о них как о илоя-
дах или планктоноядах, хотя многие из них были 
тем и другим одновременно. Значительную часть 
их пищевого рациона составляли мелкие беспозво­
ночные: черви, остракоды, моллюски и их личинки, 
в том числе свободноплавающие [Новицкая, Тали-
маа, Лебедев, 1983]. Ротовые пластинки сохраня­
ются редко, известны, в основном, у птераспид 
[Kiaer, 1928, 1930; White, 1935; Stensio, 1958]. Эти 
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Рис. 1. Реконструкция гетеростраков Lecaniaspis lata Novitskaya (слева) и Olbiaspis coalescens Obruchev (справа) в прижизненной обстановке, на дне 
Курейского моря; хвостовые отделы гипотетические [Новицкая, 2000] 
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Рис. 2. Поперечные сечения через панцирь и пост­
панцирный отдел: а - Poraspis cf. polaris Kiaer, по 
[Kiaer, Heintz, 1935]; б - Podolaspis lerichei (Zych), 
панцирь в плане показан слева; в - Eglonaspis rostrata 
Obruchev, панцирь в плане показан слева [Новицкая, 
2000] 

a.p.d - место прикрепления дорсального шипа; с -
корнуальные пластинки; d(c.d)- дорсальный шип; / -
боковая кайма; f. or - ротовая трубка 

пластинки были узкими, иногда довольно длинны­
ми (Protopteraspis) [Kiaer, 1928], помещались в 
складках кожи и обладали некоторой подвижно­
стью, действовали как совок или, прижимаясь к 
восходящей пластинке ростра, как цедильный ап­
парат [White, 1935, 1961; Обручев, 1949; Heintz, 
1962; Denison, 1964]. Короткие и массивные рото­
вые пластинки псаммостеид (Psammosteus megalo-
pteryx) [Tarlo, 1961], возможно, были приспособле­
ны к раздавливанию небольших тонких раковин. 
Предполагается, что гетеростраки могли "клевать" 
[White, 1935]. Высказано мнение об их принадлеж­
ности к некрофагам [Janvier, 1974], но это трудно 
увязать со слабостью ротовых пластинок и отсут­
ствием данных о существовании у гетеростраков 
сильной ротовой мускулатуры, характерной для 
падалеядов (подробнее см. [Новицкая, 1983]). В па­
леозойских биоценозах гетеростраки, по-видимо­

му, нередко становились объектом нападения рыб 
(Placodermi, Crossopterygii) и, возможно, крупных 
эвриптерид (Eurypteroidea). 

Экзоскелет. Головотуловищный панцирь со­
стоял из крупных и мелких, парных и непарных 
пластинок. Поскольку в эндоскелете гетеростраков 
отсутствовали перихондральные окостенения, эк­
зоскелет является основным источником информа­
ции об их морфологии, в том числе о положении 
глаз, ротового и жаберных отверстий, пинеального 
пятна, сейсмосенсорных каналов боковой линии и 
некоторых мягких органов (см. раздел "Внутреннее 
строение"). 

Начало исследований экзоскелета гетеростраков 
уходит к работам X. Пандера [Pander, 1856] и Е. 
Ланкестера [Lankester, 1868], предложившего тер­
мин Heterostraci и указавшего на их отличия от ос-
теостраков (Osteostraci). На протяжении следую­
щих почти 150 лет изучение морфологии гетерост­
раков, их эволюции и филогенетических связей ос­
новывается почти исключительно на данных об эк-
зоскелете, или эти данные учитываются [Lankester, 
1868-1874; Schmidt, 1873а, b; Agassiz, 1835; Alth, 
1886a, b; Woodward, 1891, 1934; Rohon, 1901; Dollo, 
1903; Leriche, 1903, 1924, 1925; Drevermann, 1904; 
Bryant, 1926, 1932-1936; Stensio, 1926, 1958, 1964; 
Zych, 1927, 1931; Kiaer, 1928, 1930, 1932; Kiaer, 
Heintz, 1935; Gross, 1930, 1933a, b, 1935, 1937, 1947, 
1950, 1963; Branson, Mehl, 1931; Brotzen, 1933a, b, 
1936; Обручев, 1933-1964; Wills, 1935; White, 1935, 
1938, 1946, 1950, 1973; Denison, 1953, 1955, 1956, 
1960, 1961, 1963, 1964, 1967, 1970, 1973; Быстрое, 
1955; Bystrow, 1959; 0rvig, 1957a, b; 1958a, b, 1961, 
1968; Lehman, 1959; Tarlo (Halstead), 1960, 1961, 
1962a, b, 1964, 1965; Halstead, 1973a, b; Новицкая, 
1965, 1968, 1970, 1971, 1972, 1975,1976,1977, 1983, 
1995, 2000; Novitskaya, 1973, 1977a, b, 1981, 1993, 
2000; Новицкая, Каратаюте-Талимаа, Юрьева, 
1994; Miles, 1971; Broad, Lenz, 1972; Broad, 1973; 
Broad, Dineley, 1973; Blieck, 1975, 1977, 1981, 1982, 
1984; Blieck, Heintz N., 1979, 1983; Loeffler, Dineley, 
1976; Loeffler, Jones, 1976, 1977; Bockelie, Fortey, 
1976; Marss, 1977a, b; Gagnier, Blieck, Rodrigo, 
1986; Gagnier, 1989; Pellerin, Wilson, 1995; Smith, 
Sansom, 1995; Soehn, Wilson, 1995 и многие дру­
гие]. 

Крупными обобщениями по морфологии гете­
ростраков, включающими анализ проблем, связан­
ных с этой частью агнат, являются сводки Э. 
Стеншё [Stensio, 1958, 1964], Д.В. Обручева [Обру­
чев, 1964], монография Л.И. Новицкой [Новицкая, 
1983]. Результаты этих исследований резко различ­
ны в интерпретации внутреннего строения и фило­
генетических связей гетеростраков (см. соответст­
вующие разделы этого справочника). Глава о гете-
ростраках, основанная на исследованиях Э.Стеншё, 
содержится в монографии Э. Ярвика [Jarvik, 1980]. 
Специальные монографии посвящены отдельным 
крупным и наиболее изученным группам: птерас-
пидам [White, 1935; Fahlbusch, 1957; Blieck, 1984], 
циатаспидам [Kiaer, Heintz, 1935; Denison, 1964], 
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Рис. 3. Anglaspis heintzi Kiaer: а - фотография слепка постпанцирного отдела, ПИН, № 3949/II-7, оригинал 
хранится в Палеонтологическом музее г. Осло; б - реконструкция [Новицкая, 2000] 

e.v.s - удлиненная вентральная чешуйка (аналог анального плавника); d.r-чешуи, маркирующие положение 
дорсального хрящевого луча хвостового плавника; v.r - чешуи, маркирующие положение нотохорда 

Рис. 4. Реконструкция 
Ctenaspis obruchevi Dineley: 
а - в прижизненной обста­
новке, б - вид сбоку, в - вид 
спереди [Dineley, 1976] 

псаммостеидам [Tarlo, 1964, 1965; Обручев, Марк-
Курик, 1965], амфиаспидам [Novitskaya, 1971], агна­
там, в том числе гетеростракам Северо-Западных 
территорий Канады [Dineley, Loeffler, 1976], некото­
рым циатаспидам и птераспидам Шпицбергена 
[Blieck, 1982]. Морфология экзоскелета циатаспид, 
амфиаспид и птераспид, найденных в России и со­
предельных странах (на территории, объединявшей­
ся как СССР), рассмотрена в монографии Л.И. Но­
вицкой [Новицкая, 1986]. Перечень названных пуб­
ликаций, хотя и далеко неполный, может служить 
информационной базой о состоянии изученности 
Heterostraci. По теоретическим и практическим во­
просам, которые могут возникнуть у читателя, но не 
освещены в рамках этого тома, автор рекомендует 
обращаться к указанным источникам. 

Строение панциря. В панцире различаются по­
верхностный слой (скульптурный или орнамен­
тальный), средний (включающий ретикулярный и 
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канцеллярный, иногда переходящие один в другой 
без заметной границы) и базальный (изопедино-
вый) (рис. 5). Скульптура поверхностного слоя об­
разована у позднекембрийского-ордовикского Апа-
tolepis наиболее древней разновидностью дентина 
[Smith, Sansom, 1995], у ордовикских форм - мик-
ротубулярным дентином (Astraspis) или макроту-
булярным (Eriptychius), у более поздних гетерост­
раков - ортодентином [М.М. Smith, I.J. Sansom, 
М.Р. Smith, 1995]. Иногда имеется эмалеподобный 
слой. У некоторых циатаспид отмечен слой витро-
дентина (Cyathaspidiformes, Allocryptaspis) [Deni-
son, 1964]. Средний и базальный слои образованы 
аспидином - разновидностью древней костной тка­
ни, не имевшей костных клеток [Gross, 1930]; в ас-
пидине заметны следы шарпеевых волокон [Gross, 
1947 и др.] (рис. 6). Как исключение, аспидин мо­
жет формировать скульптуру поверхностного слоя 
панциря (Cyathaspidiformes: Ctenaspis; Psammostei-
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Рис. 5. Диаграмма, показывающая строение пан­
циря гетерострака. На вертикальном сечении видны 
дентиновые бугорки поверхностного слоя, средний 
аспидиновый слой, представленный губчатой тканью 
(спонгиозой), и базальный аспидиновый - изопедино-
вый слой [Halstead, 1974] 

formes: Obruchevia). В этих случаях дентин отсут­
ствует. 

Поверхностный слой. Основными элементами 
орнамента являются дентиновые бугорки и гре­
бешки. Их разделяют межреберные желобки, дно и 
стенки которых состоят из аспидина. В гребешках 
нередко хорошо различим ряд слагающих их бу­
горков (лепидоморов) [Stensio, 1964]. Форма бу­
горков и гребешков варьирует от самой простой 
(Cyathaspidiformes) до чрезвычайно сложной 
(Psammosteiformes: Ganosteus stellatus, Pycnosteus 
tuberculatus и др. См. систематическую часть). Бу­
горки и гребешки нередко формируют тессеры 
("чешуи", по [Stensio, 1958, 1964]), представляю­
щие собой чешуеобразные участки, покрывающие 
поверхность панциря (Tesseraspis, Astraspis, Tolype-
lepis) или ее часть (Gabreyaspis, Steinaspis и др.) 
(рис. 7). Тессеры могут соприкасаться между собой 
(Amphiaspidiformes: Gabreyaspis) или не соприка­
саться (там же: Olbiaspis), иногда они перекрыва­
ются чешуеобразно (Cyathaspidiformes: Tolypelepis), 
могут заполнять промежутки между пластинками 
панциря (Psammosteiformes). Границы между тес-
серами заметны в орнаментальном и ретикулярном 
слоях панциря, но могут прослеживаться и в верх­
ней части канцеллярного слоя (некоторые Psammo­
steiformes) [Новицкая, 1965]. Различаются две раз­
новидности тессер: цикломориальные, т.е. концен­
трически последовательно нарастающие вокруг 
центрального бугорка (примордиума), и синхроно-
мориальные, в которых дентиновые гребешки рас­
положены параллельно друг другу и формируются 
одновременно [Stensio, 1958, 1964]. Цикломори-
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альный способ формирования поверхностного слоя 
панциря рассматривается иногда как более древний 
[Stensio, цитированные работы], но у гетеростра­
ков, найденных в нижнем ордовике Шпицбергена 
[Bockelie, Fortey, 1976] и Австралии [Ritchie, 
Gilbert-Tomlinson, 1977], не обнаружены следы 
цикломориального роста. Древнейший из извест­
ных гетеростраков Anatolepis (верхний кембрий -
средний ордовик) имеет скульптуру в виде индиви­
дуальных дентиновых бугорков с широкой цен­
тральной пульпарной полостью и волнистыми ден-
тиновыми канальцами; эмалевые колпачки отсут­
ствуют [Smith, Sansom, 1995]. 

В дентиновых бугорках простой формы имеется 
одна центральная полость пульпы, из которой к по­
верхности бугорка расходятся дентинные канальцы 
(циатаспиды, амфиаспиды). В бугорках сложной 
формы присутствуют несколько пульпарных по­
лостей (Psammosteiformes: Pycnosteus tuberculatus и 
др.). В дентиновых гребешках развит один или два 
продольных пульпарных канала. На отдельных 
участках гребешков парные пульпарные каналы 
могут сливаться в один (Amphiaspidiformes: 
Kureykaspis, Edaphaspis) [Novitskaya, 1971]. Парные 
продольные пульпарные каналы соединяются меж­
ду собой более или менее густой сетью анастомо­
зов. В дентиновых гребешках, достигающих значи­
тельной для гетеростраков ширины (около 2 мм), 
пульпарные каналы помещаются близко к боковым 
краям гребешков. Между ними возникает сеть ана-
стомозирующих каналов, часть которых также ста­
новится пульпарными (амфиаспиды: Lecaniaspis, 
Empedaspis, Eglonaspis и др.). Продольные пуль­
парные каналы как парные, так и непарные, соеди­
няются с межреберными желобками короткими по­
перечными каналами. 

Ретикулярный слой расположен непосредствен­
но под орнаментальным, обычно он заметно тонь­
ше нижележащего канцеллярного, включает кана­
лы, соединяющие пульпарные каналы соседних 
дентиновых гребешков (бугорков) и каналы, ухо­
дящие к камерам канцеллярного слоя (Cyathaspidi­
formes, Amphiaspidiformes) (рис. 8). Ретикулярный 
слой может отсутствовать (Cyathaspidiformes: Ап-
glaspis). В этом случае дентинные канальцы орна­
ментальных гребешков открываются непосредст­
венно в призматические камеры канцеллярного 
слоя. Ретикулярный слой может быть образован 
мелкоячеистой губчатой тканью (Pteraspidiformes, 
Psammosteiformes). Как исключение, губчатая ткань 
известна в ретикулярном слое у Amphiaspidiformes 
(Amphiaspis). 

Канцеллярный слой состоит из призматических 
камер, разделенных тонкими аспидиновыми стен­
ками (Cyathaspidiformes, Amphiaspidiformes, неко­
торые Pteraspidiformes) или образован губчатой 
тканью (Psammosteiformes, Tesseraspidiformes, часть 
Pteraspidiformes). Призматические камеры распо­
ложены беспорядочно по отношению к дентино-
вым гребешкам, но иногда следуют за их ходом 
(Amphiaspidiformes: Putoranaspis prima). Камеры 
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Рис. 6. Микрофотография ас-
пидина [Halstead, 1974] 

1 мм 

1 см J 
Рис. 7. Gabreyaspis tarda Novitskaya (голотип, ПИН, № 1925/4). Местонахождение на прав. бер. р. Тарея, 

Таймыр, Россия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. Тессеры у переднего края 
панциря 

orb - орбита; prsp — преспиракулярное отверстие; t - тессеры 

обычно образуют один этаж, на периферии пласти­
нок - два (Cyathaspidiformes, зубцы боковой каймы 
у Amphiaspidiformes: Hibemaspis и др.) (рис. 8). В 
ряде групп гетеростраков канцеллярный слой од­
ной особи одновременно содержит как призмати­
ческие камеры, так и губчатую ткань, присутст­
вующую в краевых зонах панциря: в ростральной 
области у циатаспид, в зубцах боковой каймы не­

которых амфиаспид, в выступающих частях панци­
ря птераспид (корнуальные пластинки, дорсальные 
шипы, передняя часть ростральных пластинок). 
Подробнее см. [Новицкая, 1983]. 

Базальный слой образован горизонтально нале­
гающими одна на другую пластинками аспидина, 
имеет небольшую или умеренную толщину, содер­
жит немногочисленные каналы, открывающиеся на 
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Рис. 8. Схема строения панциря амфи-
аспид: а - Tareyaspis venusta Novitskaya, б 
- Olbiaspis coalescens Obruchev, в - Hiber-
naspis macrolepis Obruchev, г - Siberiaspis 
plana Obruchev, d - Lecaniaspis lata Novit­
skaya, e - Aphataspis kiaeri Obruchev [Но­
вицкая, 1983] 

c.l - канцеллярный слой; c.p - пуль­
парный канал; c.s.p - каналы субэпидер-
мального плексуса; c.t — поперечные кана­
лы, соединяющие продольные пульпарные 
с межреберными желобками; cr.d - денти­
новые гребешки; i.g - межреберные же­
лобки; r.l - ретикулярный слой; t - денти­
новые бугорки в межреберных желобках 

его верхней и нижней поверхностях. Строение слоя 
монотонное. 

Изменчивость. Топографическая изменчивость 
поверхностного слоя может быть ярко выражена. 
Исключительно резко меняется скульптура на раз­
личных участках панциря некоторых амфиаспид 
(рис. 9, 10). Топографическая изменчивость в кан-
целлярном слое состоит, главным образом, в смене 
призматических камер губчатой тканью в перифе­
рических частях панциря (см. раздел "канцелляр­
ный слой"). Эта замена в большей мере осуществ­
ляется у птераспид. Появление губчатой ткани в 
краевых пластинках панциря, испытывавших наи­
большие механические нагрузки, позволяет гово­
рить о связи между микростроением и функцией, 
т.е. в этом смысле об адаптивности строения средне­
го слоя панциря. Присутствие в канцеллярном слое 
призматических камер или губчатой ткани счита­
лось признаком, имеющим решающее значение в 
систематике [Обручев, 1945, 1964; Stensio, 1958; 

Bystrow, 1959; 0rvig, 1965; Tarlo, 1962a, b, 1967; и 
др.]. Обнаружение приуроченности описанных раз­
новидностей строения среднего слоя к определен­
ным участкам панциря указывает на необходи­
мость более осторожного использования в целях 
систематики отдельно взятых характеристик, в том 
числе относящихся к микростроению экзоскелета. 

Внутривидовая (индивидуальная) изменчивость 
остается малоизученной, что, прежде всего, связано 
с отсутствием по многим видам гетеростраков мас­
совых и достаточно полных материалов. Сведения 
о ней можно найти в тексте и фототаблицах моно­
графий о псаммостеидах [Обручев, Марк-Курик, 
1965] и амфиаспидах [Novitskaya, 1971; Новицкая, 
1983]. Например, в поверхностном слое панциря 
различных экземпляров Olbiaspis coalescens измен­
чивость выражается в степени развитости тессер. 
Показателем индивидуальной изменчивости могут 
служить резкие различия в количестве дентиновых 
бугорков, рассеянных между гребешками (Amphias-
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Рис. 9. Топографическая изменчивость скульптуры на дорсальной стороне панциря Empedaspis inermis No­
vitskaya (голотип, ПИН, № 1925/46) [Новицкая, 1983]: а - скульптура на передней части ротовой трубки, б - из 
области основания ротовой трубки, в - из области дорсального гребня в задней части панциря 

pidiformes: Aphataspis kiaeri, Kureykaspis salebrosa, 
Tareyaspis venustd). 

Амплитуда изменчивости в строении экзоскеле-
та гетеростраков, прежде всего топографической, 
свидетельствует о том, что в отдельных случаях 
(Gabreyaspis tarda и некоторые другие амфиаспи-
ды) изменчивость может резко выходить за преде­
лы вариаций, свойственных другим видам, и даже 
группам более высокого таксономического ранга. 
Это ставит серьезные задачи в систематике и стра­
тиграфии, особенно, если речь идет об использова­
нии мелкофрагментарных остатков [Новицкая, 1995]. 

Сенсорная система боковой линии представлена 
у гетеростраков каналами или бороздами, иногда 
теми и другими одновременно. Каналы помещают­
ся в среднем слое панциря, между дентиновым и 
ретикулярным слоями, или между ретикулярным и 
канцеллярным, или в канцеллярном слое. Их диа­
метр обычно меньше размера призматических ка­
мер, но иногда превышает толщину пластинки 
панциря. В последнем случае каналы хорошо за­
метны в рельефе его поверхности (Cyathaspidifor­
mes: Liliaspis, Paraliliaspis) [Новицкая, 1972; Novit­
skaya, 1973; Новицкая, Каратаюте-Талимаа, Юрье­
ва, 1994]. Простой, по-видимому, архаичный тип 
сейсмосенсорной системы включает продольные и 
поперечные каналы (Cyathaspidiformes, Amphiaspi-

diformes) (рис. 11). На дорсальной стороне панциря 
продольные каналы представлены супраорбиталь-
ными - почти параллельными у древних форм и 
заметнее расходящимися у более поздних, дорсо-
медиальными и дорсолатеральными (рис. 12-15). 
Последние образуют одну линию с инфраорби-
тальными каналами, дорсомедиальные - с супра-
орбитальными. Супраорбитальные каналы иногда 
смыкаются позади пинеального пятна - Cyathaspi­
diformes: Poraspis [Kiaer, Heintz, 1935]; Pteraspidi-
formes (рис. 15). В этих случаях медиальная часть 
супраорбитальных каналов выделяется некоторыми 
исследователями в качестве "пинеального канала", 
а происхождение супраорбитального канала трак­
туется как продольно-поперечное: в состав канала 
включают переднюю часть продольных дорсоме-
диальных каналов и переднюю пару поперечных 
комиссур [Stensio, 1926, 1958, 1964; Kiaer, Heintz, 
1935; Save-Soderbergh, 1941]. Эти выводы основа­
ны на изучении нижнедевонских гетеростраков 
(Poraspis и Pteraspis), стоящих довольно высоко на 
эволюционной лестнице агнат. Исследование более 
древних форм, известных из силура (Tolypelepis: н. 
лудлов-н. девон; Archegonaspis: лудлов, в. силур, и 
др.), показало, что их супраорбитальные каналы 
оканчиваются перед передними концами продоль­
ных дорсомедиальных каналов и что на этом уров-

http://jurassic.ru/



Рис. 10. Топографическая изменчивость скульптуры на панцире Gabreyaspis tarda Novitskaya (голотип 
ПИН, № 1925/4) [Новицкая, 1983] ' 

I - дорсальная сторона панциря, II - вентральная. 
а - скульптура из передней части дорсальной стороны панциря (тессеры), б - из задней части дорсальной 

стороны панциря, в - из передней части вентральной стороны панциря 

Рис. 11. Схема располо­
жения сенсорных линий у 
гетеростраков (циатаспид), 
обобщено [Новицкая, 1983] 

сты - дорсальные попе­
речные комиссуры, cso - суп-
раорбитальная комиссура, cv -
вентральные поперечные ко­
миссуры, ifc.pt, ifc.sb - по­
сторбитальная и суборбиталь­
ная части инфраорбитального 
канала, Idl - продольный дор-
солатеральный канал, Ы -
продольный вентролатераль-
ный канал, mdl - продольный 
дорсомедиальный канал, рос -
посторальный канал, soc -
супраорбитальный канал 
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Рис. 12. Схема расположения сейсмосенсорных 
каналов на дорсальном щите циатаспид: а - Archego-
naspis bimaris Novitskaya (голотип, ПИН, № 3048/1), б 
- Tolypelepis unduiata Pander (слепок, ПИН, № 
257/592), в - Ptomaspis canadensis Denison, г - Di-
naspidella robusta Kiaer (б - по фотографии из [Kiaer, 
1932]; в - no [Denison, 1964]; г - из [Kiaer, 1932]) 

cm.dl - поперечные дорсолатеральные комиссуры, 
cm.dm - поперечные дорсомедиальные комиссуры, 
ст.рр — препинеальная комиссура, ст. so — супраорби­
тальные комиссуры, ept.c - центральный эпитегум, 
ept.l - латеральные эпитегумы, ept.r - ростральный 
эпитегум, ifc - инфраорбитальные каналы, Idl - про­
дольные дорсолатеральные каналы, mdl - продольные 
дорсомедиальные каналы, orb - орбита, pi - пинеаль-
ное пятно, soc - супраорбитальные каналы 

не нет поперечных комиссур [Новицкая, 1983] (рис. 
12). В эволюции, гетеростраков сближение и смы­
кание супраорбитальных каналов (последнее ха­
рактерно для птераспид) является результатом из­
менения их формы, а не результатом включения в 
их состав поперечных элементов (комиссур). Суп­
раорбитальные и инфраорбитальные каналы иногда 
соединяются супраорбитальной поперечной комис-
сурой (Cyathaspidiformes: Poraspis, Anglaspis, Lilia-
spis и др.), у архаичных циатаспид она отсутствует 
(Archegonaspis, Tolypelepis, Ptomaspis, Americaspis). 
Продольные каналы нередко состоят из коротких 
отрезков. Между продольными дорсомедиальными 
каналами, а также между ними и дорсолатераль-
ными имеются поперечные комиссуры. В редких 
случаях развивается препинеальная комиссура 
(Cyathaspidiformes: Dinaspidella robusta) [Kiaer, 

1932]. Иногда сенсорные каналы сменяются в пе­
риферических зонах панциря сенсорными борозда­
ми (Cyathaspidiformes: Liliaspis, Paraliliaspis) [No­
vitskaya, 1973; Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 
Юрьева, 1994]. Одновременное присутствие сен­
сорных каналов и борозд отмечено также у 
Anglaspis, имеющего борозды только на вентраль­
ной стороне панциря [Kiaer, 1932], и у дрепанаспид 
[Gross, 1933а]. Типичная схема расположения сен­
сорных линий может осложняться появлением бес­
порядочно анастомозирующих коротких веточек, 
образующих густую сеть (Irregulareaspididae). Как 
исключение, может возникать центральный посте-
родорсальный продольный канал (Liliaspis) (рис. 
16). У других гетеростраков и рыб его гомологи 
неизвестны [Novitskaya, 1973]. 

На вентральной стороне панциря развиты V-
образные посторальные каналы, позади них - не­
сколько пар V-образных вентромедиальных кана­
лов, продольные вентролатеральные каналы и, ме­
диально по отношению к ним, поперечные комис­
суры (рис. 17). Поперечные комиссуры иногда рас­
полагаются латерально относительно продольных 
вентролатеральных каналов (Amphiaspidiformes: 
Amphiaspis, Gabreyaspis, Lecaniaspis и др.) [Обру­
чев, 1939, 1964; Новицкая, 1968, 1983] (рис. 18, 19). 
Этот признак расценивался как показатель глубо­
кого дивергентного разрыва между амфиаспидами 
и остальной частью гетеростраков [Stensio, 1964], 
однако на массовом материале выяснилось, что по­
перечные комиссуры могут помещаться одновре­
менно латерально и медиально по отношению к 
продольным вентролатеральным каналам (Argyrias-
pis, Putoranaspis) (рис. 19в, д), т.е. разрыва по ука­
занному признаку не существует. 

Присутствие системы борозд на поверхности пан­
циря и, одновременно, каналов - в его среднем слое 
известно у некоторых амфиаспид: Siberiaspis plana, 
Olbiaspis, Angaraspis, Argyriaspis. Положение внут­
ренних каналов и поверхностных борозд не совпа­
дает или совпадает частично (рис. 20), но, в основ­
ном, внутренние каналы также образуют рисунок 
из продольных, поперечных и V-образных линий. 
Двойная система сенсорных линий у амфиаспид, 
возможно, связана со спецификой их обитания на 
глинистом дне, в зоне с сильно замутненной водой, 
что требовало усиления системы ориентации. 

Простой рисунок сенсорных каналов у циатас­
пид (см. выше) во многом сходен с рисунком сен­
сорных борозд у амфиаспид и расположением сен­
сорных каналов у древних птераспид. Система ка­
налов птераспид может быть легко представлена 
как производная сенсорной системы циатаспид 
(рис. 21). В эволюции от морфологического уровня 
циатаспид к птераспидам и, далее, в эволюции пте­
распид, происходит удлинение супраорбитальных 
каналов, связанное с образованием у птераспид 
длинного ростра. Задняя часть супраорбитальных 
каналов приобретает поперечное положение, обу­
словленное появлением контактного орбито-пине-
ального пояса. Редуцируются передние (постпине-
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Рис. 13. Схема расположения 
сенсорных борозд на дорсальной 
части панциря амфиаспид [Но­
вицкая, 1983]: а - Prosarctaspis 
taimyrica Novitskaya (по голотипу, 
ПИН, № 1925/3), б - Gabreyaspis 
tarda Novitskaya (по голотипу, 
ПИН, № 1925/4), в - Gabreyaspis 
tarda Novitskaya, реконструкция 
сенсорных борозд, г - Putorana-
spis prima Obruchev (по голотипу, 
ПИН, № 1489/214), д - Aphataspis 
kiaeri Obruchev, реконструкция по 
экз. ПИН, № 1489/120, е - 01-
biaspis coalescens Obruchev, 
реконструкция по голотипу ПИН, 
№ 1489/4 и экземплярам ПИН, № 
1489/74 и 76 

br - бранхиальные отверстия, 
prsp - преспиракулярные отвер­
стия. Остальные обозначения см. 
в объяснении к рис. 12. Сенсор­
ные борозды у амфиаспид соот­
ветствуют одноименным каналам 
у циатаспид 

cm.dl cm.dl 

альные) дорсальные поперечные комиссуры. Рас­
положение поперечных комиссур и продольных 
дорсомедиальных каналов приобретает радиаль­
ность, что особенно заметно в области ювенильной 
дорсальной пластинки (рис. 22). 

Достаточно широко признается гомологичность 
некоторых сейсмосенсорных линий гетеростраков, 
в основном, птераспид, и низших, гнатостом - кис-
теперых и лучеперых рыб [Save-Soderbergh, 1941; 
Holmgren, 1942; Stensio, 1958, 1964; Denison, 1964]. 
Гомологии становятся яснее при сравнении менее 
специализированных групп. Система сейсмосен­
сорных каналов у гетеростраков, прежде всего реа­
лизовавшаяся у древних Cyathaspidiformes, по-
видимому, близка к морфоэволюционному уровню, 
исходному для формирования сейсмосенсорной 
системы архаичных акуловых (Elasmobranchii). 
Сравнение данных по сейсмосенсорной системе 

циатаспид и эмбрионов акул (зародыш 22 мм, по 
[Holmgren, 1940]) показало возможность гомологи-
зации их супраорбитальных и инфраорбитальных 
каналов, а также дорсолатеральных каналов гетеро­
страков и главной боковой линии рыб [Новицкая, 
1983]. Некоторое сходство в сейсмосенсорной сис­
теме птераспид и современных циклостом (миног) 
проявляется лишь в наиболее древних чертах -
продольном и поперечном расположении основных 
сейсмосенсорных линий. 

Рост и регенерация пластинок панциря. Исто­
рия представлений о росте панциря у гетеростраков 
[Hertwig, 1876; Jaekel, 1903; Обручев, 1945; Stensio, 
1958; Tarlo, 1960, 1962а, b; 0rvig, 1961; и др.] рас­
смотрена в монографии Р. Денисона [Denison, 
1964]. Обсуждаемые в ней вопросы во многом со­
храняют актуальность. 
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Рис. 14. Схема расположения сенсорных бо­
розд на дорсальной части панциря амфиаспид 
[Новицкая, 1983]: а - Gerronaspis dentata 
(Obruchev), реконструкция по экз. ПИН, № 
2573/13, б - Lecaniaspis lata Novitskaya, реконст­
рукция по голотипу ПИН, № 2573/3 и экземпля­
рам ПИН, № 2918/4 и № 1489/308, в - Empedaspis 
inermis Novitskaya, по голотипу ПИН, № 1925/46, 
г - Pelurgaspis macrorhyncha Obruchev, по голоти­
пу ПИН, № 1489/3 

г. or - ротовая трубка. Остальные обозначения 
см. в объяснениях к рис. 12 и 13 

Рис. 15. Сенсорные каналы на 
дорсальном панцире птераспид: я 
- Zascinaspis heintzi (Brotzen), час­
тичная реконструкция по экз. 
ПИН, № 3592/22 и 23, б - Mylop-
teraspis gracilis Stensio, частичная 
реконструкция преимущест-венно 
по экз. ПИН, № 3592/50 

С - корнуальная пластинка, D 
- дорсальная пластинка, О - орби­
тальная пластинка, Pin - пинеаль-
ная пластинка, R - ростральная 
пластинка, D.sp - дорсальный 
шип. Остальные обозначения см. 
рис. 12 

Рост панциря осуществлялся различными спо­
собами. По всей вероятности, часть гетеростраков 
не имела панциря на личиночных стадиях. Прежде 
всего, это относится к тем циатаспидам, экзоскелет 
которых был представлен крупными пластинками, 
покрытыми однотипными продольными дентино-

выми гребешками. В этих случаях панцирь появ­
лялся после достижения животным взрослых раз­
меров (в дефинитивном состоянии). На ранних ста­
диях формирования панциря у этих циатаспид 
имелся только очень тонкий слой дентина, обра­
зующий "колпачки" на гребешках и переходивший 
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cm. to 

Рис. 16. Liliaspis philippovae Novitskaya 
(голотип, ПИН, № 3198/1): местонахожде­
ние на р. Уса, Полярный Урал, Россия; 
овинпармский горизонт, лохков, нижний де­
вон; расположение сенсорных каналов и бо­
розд на дорсальной стороне панциря [Novit­
skaya, 1973] 

cm.dl - поперечные дорсолатеральные 
комиссуры, cm.dm - поперечные дорсоме­
диальные комиссуры, cm.so - супраорби­
тальные комиссуры (частично представлены 
бороздами), cpd - центральный постеродор-
сальный продольный канал, d.sp - дорсаль­
ный шип, Idl - продольные дорсолатераль­
ные борозды, mdl - продольные дорсомеди­
альные каналы, orb - орбиты, pi - пинеаль-
ное пятно, soc - супраорбитальные каналы 

Рис. 17. Схема расположения сейсмосенсорных 
каналов на вентральном щите циатаспид: а - Toly­
pelepis undulata Pander (частичная реконструкция по 
данным [Marss, 1977а]), б - Poraspis polaris Kiaer 
(обобщено по шпицбергенскому материалу из кол­
лекций ПИН), в - Anglaspis insignis Kiaer (по фото­
графии из [Kiaer, 1932]) 

cm.vl - латеральные вентральные поперечные ко­
миссуры, lvl - вентролатеральные продольные кана­
лы, рос - посторальный канал, vm - вентромедиаль-
ные каналы 

в тонкий слой аспидина, огибавшего межреберные 
желобки (сечения через экзоскелет Cyathaspis cf. 
acadicd) [Denison, 1964]. Слой дентина одинаково 
развит на всех гребешках, что указывает на его одно­
временное появление на всей поверхности панциря. 
Такое состояние поверхностного слоя обнаружено и 
у Allocryptaspis laticostata на экземпляре, имеющем 
размеры взрослой особи [Denison, 1964]. По мере 
увеличения индивидуального возраста животного 
слои дентина и аспидина утолщались. Вместе с тем, 
за счет наложения новых аспидиновых слоев утол­
щались перегородки между призматическими каме­
рами в канцеллярном слое и нарастал базальный 
слой. На личиночных стадиях сформировавшегося 
панциря были лишены также раннедевонские амфи-
аспиды. Их дорсобранхиальные и вентральные щи-
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Рис. 18. Схема расположения сенсорных борозд на 
вентральной части панциря амфиаспид [Новицкая, 
1983]: а - Gabreyaspis tarda Novitskaya, по голотипу, 
ПИН, № 1925/4, б - Olbiaspis coalescens Obruchev, 
реконструкция по экз. ПИН, № 1489/76 и 101, в -
Pelaspis teres Novitskaya, по голотипу, ПИН, № 
1925/71, г - Tareyaspis venusta Novitskaya, 
реконструкция по экз. ПИН, № 1925/10 и 72 

cm.vl - вентральные поперечные комиссуры, Ivl -
вентролатеральные продольные борозды, рос - посто­
ральные сенсорные борозды, vm - вентромедиальные 
сенсорные борозды 

Рис. 19. Схема расположения сенсорных борозд на 
вентральной части панциря амфиаспид [Новицкая, 
1983]: а - Gerronaspis dentata (Obruchev), реконструк­
ция по голотипу ПИН, № 1489/7 и экз. 2574/3, б - Le­
caniaspis lata Novitskaya, частичная реконструкция по 
экз. ПИН, № 2918/4 и 1489/308, в - Argyriaspis tcherk-
esovae Novitskaya, по голотипу - ПИН, № 1925/26 и экз. 
1925/38, г, д - Putoranaspis prima Obruchev (г - ПИН, № 
1489/232, д - ПИН, № 1489/231), два последних экземп­
ляра показывают внутривидовую изменчивость в набо­
ре сенсорных борозд 

о - наружное отверстие ротовой полости, tor - ро­
товая трубка. Остальные обозначения даны в объяс­
нениях к рис. 18 

ты, принадлежащие одному и тому же виду (массо­
вые находки на реках Курейка и Тарея, север России), 
имеют практически одинаковые размеры. Отсутст­
вуют следы ювенильных пластинок. В процессе роста 
особи отдельные элементы поверхностного слоя пан­
циря (кольцеобразные дентиновые гребешки вокруг 
пор сенсорных каналов; дентиновые гребешки, 
окаймляющие сенсорные борозды; тессеры) возника­
ли ранее остальных. На это указывает положение со­
седних гребешков, огибающих такие участки. Но, в 
целом, формирование экзоскелета, в том числе 
скульптурного слоя, завершалось после достижения 
этими гетеростраками дефинитивных размеров. 

Появление пластинок панциря на ювенильных 
стадиях свойственно Pteraspidiformes и Psammostei­
formes. В обеих группах известны находки юве­
нильных экземпляров [Обручев, Марк-Курик, 1965; 
Denison, 1973; White, 1973 и др.]. Стадии роста 
пластинок отчетливо различимы в поверхностном 
слое взрослых особей (рис. 22). У псаммостеид 

имелись погруженные генерации дентиновых гре­
бешков [Новицкая, 1965]. Их присутствие означает, 
что в процессе роста пластинки панциря утолщались 
не только снизу, как это считалось ранее [Gross, 
1930], но и сверху, за счет перестройки поверхност­
ного слоя, т.е. смены генераций дентиновых гре­
бешков. По мере утолщения пластинки погружен­
ные генерации дентиновых гребешков резорбирова-
лись, замещаясь аспидиновыми балками, образовы­
вавшими средний, преимущественно ретикулярный, 
слой. Смена генераций дентиновых гребешков из­
вестна также у тессераспид [Wills, 1935]. 

Многие группы гетеростраков (амфиаспиды, 
псаммостеиды, птераспиды) приобрели способ­
ность к регенерации поврежденных участков пан­
циря [Gross, 1930, 1933а; Быстрое, 1955; Heintz, 
1957; Tarlo, 1964, 1965; Новицкая, 1965; 0rvig, 
1968; Novitskaya, 1971; Denison, 1973 и др.]. Реге­
нерация поверхностного слоя могла быть связана с 
залечиванием укусов или других повреждений. 
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Рис. 20. Схема расположения сенсорных борозд и 
каналов на дорсальной части панциря Siberiaspis pla­
na Obruchev (по голотипу ПИН, № 1489/6) [Новицкая, 
1983]. Борозды показаны линиями, каналы - точками. 

cdl - дорсолатеральный продольный канал, cdm - дор-
сомедиальный продольный канал, cm.dl - дорсолате­
ральные поперечные комиссуры, cm.dm - дорсомедиальные 
поперечные комиссуры, срр - препинеальный канал, ifc -
инфраорбитальные сенсорные борозды, Idl - дорсолате­
ральные сенсорные борозды, о - передний край ротового 
отверстия, orb - орбитальные вырезки, pi - пинеальное пят­
но, soc - супраорбитальные сенсорные борозды и каналы 
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Вновь сформированные дентиновые гребешки 
обычно отличаются размерами от гребешков на не­
поврежденных участках панциря. Своеобразной 
защитной адаптацией гетеростраков (Psammostei-
formes) являлась пломбировка вторичным денти­
ном полостей панциря, вскрывавшихся в процессе 
прижизненного стирания его пластинок - бранхи-
альных и вентральной [Быстрое, 1955; Новицкая, 
1965]. Можно предположить, что пломбировка по­
лостей панциря, а также его значительное утолще­
ние у псаммостеид были реакцией на обитание в 
дельтах и околодельтовых пространствах. Утяже­
ление животных за счет увеличения толщины пан­
циря и приобретение ими способности "заякори-
ваться" [Обручев, Марк-Курик, 1965] делали их 
адаптированными к жизни в потоках с сильным те­
чением и, в какой-то мере, подвижным грунтом. 

Внутреннее строение. Изучение внутреннего 
строения гетеростраков (Heterostraci), если не счи­
тать отдельных упоминаний об отпечатках мягких 
органов, началось в середине XX века и продолжа­
ется по мере появления новых материалов или пе­
реосмысления ранее известных [Stensio, 1932, 1958, 
1963, 1964, 1968; Watson, 1954; Heintz, 1962, 1963; 
Tarlo, 1964; Halstead, Whiting, 1965; Whiting, 
Halstead, 1965; Halstead, 1973a; Новицкая, 1973, 
1974a, 1998; Novitskaya, 1975, 1977b, 1981, 1992, 
1993, 1998; Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 1986, 
1989; Janvier, 1974, 1975; Forey, Janvier, 1993 и др.]. 
Детальный анализ различных интерпретаций внут­
ренних органов Heterostraci дан в монографии ав­
тора [Новицкая, 1983]. В настоящем справочнике 
излагается краткая информация о фактических ма­
териалах и основанных на них реконструкциях. 

R 

• _ I 

а cm.dm 

ifc 

Idl 

'cm.dm 

cm.dl 

Рис. 21. Схема перехода от сенсорной системы циатаспид к системе птераспид [Новицкая, 1983]: а - прими­
тивная циатаспида типа Archegonaspis, б - гипотетическая стадия, в — примитивная птераспида, Protopteraspis (в 
- по [Kiaer, 1928]) 

Br - бранхиальная пластинка, С - корнуальная пластинка, D - дорсальная пластинка, Dsp - дорсальный шип, О - орби­
тальная пластинка, Pin - пинеальная пластинка, R - ростральная пластинка, cm.dl - поперечные дорсолатеральные комиссу­
ры, cm.dm - поперечные дорсомедиальные комиссуры, cm.so - супраорбитальные комиссуры, ept.c - центральный эпитегум, 
ept.l - латеральный эпитегум, ept.r - ростральный эпитегум, ifc - инфраорбитальный канал, Idl - продольные дорсолате­
ральные каналы, mdl - продольные дорсомедиальные каналы, orb - орбита, pi - пинеальное пятно, soc - супраорбитальные 
каналы 

83 

http://jurassic.ru/



Рис. 22. Podolaspisl sp. (экз. ПИН, № 3592/69). 
Схема расположения сенсорных каналов на дорсаль­
ной пластинке 

pD - место ювенильной пластинки. Остальные обозна­
чения как на рис. 21 

Эндоскелет. Эндокраний был хрящевым, не 
имел окостенений, в ископаемом состоянии не со­
храняется. Некоторое представление о нем дает 
внутренняя поверхность панциря. Судя по отпечат­
кам на ней мягких органов, эндокраний находился 
непосредственно под экзоскелетом, подстилая его, 
был вытянут в длину. Отделы эндокрания - этмо-
идный, орбито-темпоральный, отический и окци-
питальный могут быть выделены условно: границы 
между ними отсутствуют (рис. 23, 24). Протяжен­
ность отделов определяется следующим образом: от 
переднего края панциря до задней границы отпечат­
ков носовых капсул - этмоидный отдел (подробнее: 
[Новицкая, 1983]), от переднего края орбит до пе­
редней границы полукружных каналов - орбито-
темпоральный, протяженность отического отдела 
определяется по положению полукружных каналов, 
окципитального - по расстоянию от задней границы 
полукружных каналов до заднего края панциря (рис. 
23, 246). Этмоидный отдел у гетеростраков с выра­
женным ростром (например, Pteraspidiformes) состо­
ял из рострального и супраназального хрящей. Дли­
на рострального хряща меняется: от очень короткого 
(циатаспиды, некоторые амфиаспиды) до довольно 
длинного (птераспиды). Ростральный хрящ мог от­
сутствовать (некоторые амфиаспиды). В этмоидном 
отделе сохраняются отпечатки носовых капсул. Та­
кие находки хорошо известны у Cyathaspidiformes и 
Pteraspidiformes [Kiaer, Heintz, 1935; Denison, 1964; 
Новицкая, 1974a, 1983; Blieck, 1982 и др.]. Носовые 
капсулы были парными, крупными, располагались 
вблизи переднего края головы (рис. 23, 24). На ма­

териалах хорошей сохранности отчетливо видны 
латеральные каналы, ведущие из носовых мешков к 
парным ноздрям (рис. 23, c.nas.l). Вырезки наружных 
ноздрей найдены в экзоскелете некоторых циатаспид 
[Kiaer, Heintz, 1935, pi. XXVI, fig. 1]. Вырезки распо­
ложены в ростральной области на вентральной сто­
роне, немного впереди орбит. Строение обонятель­
ного аппарата (парность носовых мешков, наличие 
латеральных каналов, идущих к парным ноздрям, 
переднее положение носовых мешков) сходно у 
Heterostraci и челюстноротых позвоночных (Gnatho-
stomata: Elasmobranchii). Также сходна значительная 
удаленность у тех и других носовых мешков от 
telencephalon на длину ольфакторных трактов (см. 
раздел о головном мозге). Указанные признаки 
принципиально отличают Heterostraci от Osteostraci, 
Myxini и Petromyzontida. Строение обонятельного 
аппарата гетеростраков несовместимо с гипотезой Э. 
Стеншё [Stensio, 1958, 1964] о существовании у них 
преназального синуса миксиньего типа (подробнее 
см. [Новицкая, 1983]). Попытки доказать присутст­
вие преназального хода у гетеростраков путем их 
сравнения с галеаспидами (Agnatha) [Forey, Janvier, 
1993], не являются убедительными, поскольку гале-
аспиды имели совершенно особое строение ольфак-
торной области (см. главу "Проблемы, решение ко­
торых связано с изучением Heterostraci": раздел "Ди­
вергенция позвоночных"). 

Интерпретация носовых мешков, вмещаемых 
этмоидным отделом, важна для понимания поло­
жения гетеростраков в системе позвоночных (раз­
дел "Онтогенез", глава "Филогенетические связи"). 
Остальные отделы эндокрания, по косвенным дан­
ным, характеризуются следующим. 

Орбито-темпоральный отдел имел Т-образную 
форму, резко сужался позади орбит, между перед­
ними жаберными мешками (рис. 236, orbtem). Дли­
на этого отдела иногда значительно превосходила 
длину этмоидного. Например, у высокоспециали­
зированных амфиаспид с ротовой трубкой орбито-
темпоральный отдел составлял около трети длины 
эндокрания: Empedaspis inermis, Pelurgaspis macro-
rhyncha (рис. 24в). 

Отический отдел - самый небольшой в эндокра­
ний - включал отпечатки вертикальных полукруж­
ных каналов, представленных передней и задней па­
рами (рис. 23, 24, of). Присутствие у гетеростраков 
только вертикальных полукружных каналов является 
примитивным состоянием в эволюции позвоночных. 

Окципитальный отдел - наиболее длинный в 
эндокраний продолжался от задней границы лаби­
ринта до заднего медианного конца головотуло-
вищной части (рис. 246, occip). Судя по располо­
жению жаберных мешков, окципитальный Отдел 
расширялся к заднему краю панциря. 

В целом, эндокраний гетеростраков состоял из 
обычных для позвоночных отделов. В этмоидном 
отделе супраназальный хрящ покрывал парные но­
совые мешки. Хрящевые носовые капсулы обычно 
имели крупные размеры, напоминали носовые кап­
сулы у низших челюстноротых (Gnathostomata). 
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la.sbr ca.r 
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ный отдел эндокрания, ot - отический отдел эндокрания, pi 

Рис. 23. Poraspis pompeckji Brotzen: 
a - ядро с отпечатками внутренних орга­
нов (рисунок сделан на основе фотогра­
фии экз. OTTRM, № С 1600; опубликован 
в: [Stensio, 1964]), б - схема, показываю­
щая приблизительное соотношение отде­
лов эндокрания у Poraspis (место, зани­
маемое эндокранием, покрыто точками) 

ap.br - вырезка наружного жаберного от­
верстия, с - следы кровеносных каналов на 
ольфакторных стебельках, саг - ростраль­
ный хрящ, ca.sn - супраназальный хрящ, с.па 
— носовые капсулы, c.nas.l - каналы, ведущие 
из носовых капсул к ноздрям, c.sem.ant, 
c.sem.post - передние и задние полукружные 
каналы, eth - этмоидный отдел эндокрания, 
la.sbr - субростральная кайма, med - место 
myelencephalon, mes - место mesencephalon, 
occip - окципитальный отдел эндокрания, orb -
вырезка орбиты, orbtem - орбитотемпораль-

пинеальный бугорок 

\occip 

I I 

Рис. 24. Схематическая реконструкция формы отделов эндокрания [Новицкая, 1983]: а - Gabreyaspis tarda 
Novitskaya, б - Gerronaspis dentata (Obruchev), в - Empedaspis inermis Novitskaya, г - Hibernaspis macrolepis 
Obruchev. Точками обозначен хрящ эндокрания, косой штриховкой - место, занимаемое премандибулярными 
висцеральными дугами 

ap.br - бранхиальные отверстия, са.г-ростральный хрящ, ca.sn - супраназальный хрящ, с.па - носовые капсулы, c.sem -
полукружные каналы, occip - окципитальный отдел эндокрания, orb - орбиты, orbtem - орбитотемпоральный отдел эндо­
крания, ot - отический отдел, pi — место пинеального бугорка, prsp - преспиракулярные отверстия, s.br — место жаберных 
мешков 

85 

http://jurassic.ru/

http://ap.br
file:///occip
http://ap.br


Рис. 25. Схема, показывающая последовательные этапы реконструкции внутреннего строения гетеростраков 
на основе палеонтологического материала: а - Poraspis polaris Kiaer, передняя часть ядра со следами внутрен­
них органов, ПИН, № 2150/14, Шпицберген; нижний девон; б-Poraspis pompeckji (Brotzen), ядро с хорошо со­
хранившимися естественными слепками головного мозга, полукружных каналов и жаберных мешков, ПИН, № 
3592/76, с. Залещики, Подолия, Украина; нижний девон; в - промежуточная стадия реконструкции, суммирую­
щая известные данные; г - реконструкция носовых мешков, головного мозга, лабиринта (левой части) и крани­
альных нервов (см. также рис. 26, 27) 

Головной мозг и краниальные нервы. Реконст­
рукции мозга и главных нервных стволов основаны 
на фактических данных [Новицкая, 1974а; Novit­
skaya, 1975] (рис. 25). Головной мозг гетеростраков 
включал следующие отделы: продолговатый, сред­
ний, промежуточный и передний. 

Продолговатый мозг (myelencephalon, rhombo-
cephalon, medula oblongata, med; рис. 26, 27, med). 
Переднее окончание этого отдела находилось меж­
ду задними полукружными каналами, далее назад 
он постепенно сужался и переходил в спинной 
мозг. Центральная часть продолговатого мозга за­
нята ромбоидальной ямкой (fossa rhomboidalis), пе­
редняя граница которой или широко закруглена, 
или образует небольшое углубление, вдающееся 
вперед (рис. 26). Достаточно явственных указаний 
на присутствие заднего мозга (metencephalon) у ге­
теростраков нет, хотя, судя по косвенным данным, 
у некоторых из них зачаточный задний мозг мог 
присутствовать [Новицкая, 1983]. 

Средний мозг (mesencephalon, mes) располагал­
ся между передними полукружными каналами. Его 
граница с продолговатым мозгом устанавливается 
по сужению, соответствующему перешейку 
(isthmus), отделяющему у позвоночных средний 
мозг от заднего. Isthmus находился у гетеростраков 
на уровне медиальных выступов, образующихся в 
месте соединения передней и задней пары полу­
кружных каналов [Новицкая, 1974а]. Присутствие 
isthmus дает основание отказаться от гипотетиче­
ской реконструкции [Stensio, 1958, 1964], на кото­
рой myelencephalon у гетеростраков показан рав­
номерно широким, как у миксин, продолжающимся 
в область передних полукружных каналов. Перед­
няя граница среднего мозга заметна иногда в виде 
короткой поперечной борозды между пинеальным 
бугорком и передними концами полукружных ка­
налов. Средний мозг короткий, назад сужается, 
имеет крупную срединную полость, форма которой 
может быть сердцевидной (рис. 26а, б; f. mes). Не-
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Рис. 26. Poraspis pompeckji (Brotzen): a - естественный слепок головного мозга на ядре Poraspis pompeckji 
(Brotzen), экз. ПИН, № 3592/76, с. Залещики, Подолия, Украина; иваневский горизонт, лохков, нижний девон; 
б - рисунок того же экземпляра [Новицкая, 1983] 

arc br - отпечатки жаберных дуг, c.sem.ant - передние полукружные каналы, c.sem.post - задние полукруж­
ные каналы, f.mes - желудочек среднего мозга, f.rhom - ромбоидальная ямка, isth - isthmus, med - продолгова­
тый мозг (myelencephalon), mes - средний мозг (mesencephalon), orb - орбита, pi - пинеальный бугорок, s.br,_7 -
выпуклости, показывающие положение жаберных мешков 

большие размеры среднего мозга обусловлены сла­
бым развитием зрительных долей у гетеростраков. 

Промежуточный мозг (diencephalon, dien) при­
мыкал к mesencephalon в месте расположения упо­
минавшейся поперечной борозды, его передняя 
граница находилась под передней половиной пине­
ального пятна (подробнее: [Новицкая, 1983]) (рис. 
27). Пинеальный орган, являющийся светочувстви­
тельным у миног [Карамян, 1976], в том числе у 
пескоройки (Ammocoetes), у которой он обеспечи­
вает суточный цикл смены окраски [Fontaine, 1958], 
вероятно, выполнял роль фоторецептора и у гете­
ростраков. Во всяком случае, так могло быть на 
личиночных (допанцирных) стадиях развития, а 
также у форм, имевших в дефинитивном состоянии 
сквозное пинеальное отверстие. У гетеростраков с 
зараставшим пинеальным отверстием функция это­
го органа, по-видимому, менялась. 

Передний мозг (telencephalon, tel) располагался 
в основном впереди diencephalon. Его положение 
было нестабильным по отношению к дорсальной 
поверхности diencephalon [Новицкая, 1974а, 1983]. 
В тех случаях, когда telencephalon помещался не­
сколько ниже верхней поверхности diencephalon, 
эндоскелет над telencephalon показывал небольшую 
впадину. Такая впадина заметна у некоторых гете­
ростраков на поверхности внутренних ядер панци­
ря. Передний мозг имел хорошо развитые длинные 
ольфакторные стебельки или тракты (pedunculi, 
tracti olfactorii), подходившие к парным носовым 
мешкам (рис. 27, 28), т.е. в этом отношении гетеро-
страки обладали важнейшим признаком организа­
ции, свойственным челюстноротым позвоночным 
(Gnathostomata). Длина ольфакторных стебельков 
особенно возрастала у специализированных гете­
ростраков, имевших хорошо развитую ротовую 
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VII opht.s.fic. 
Vf opht.s.fic 
Vt opht.prof 
tr.olf 
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Рис. 27. Реконструкция мозга 
и краниальных нервов Poraspis 
[Новицкая, 1983] 

ap.br - бранхиальное отвер­
стие, arc. md — место мандибуляр-
ной дуги, b.olf- обонятельные лу­
ковицы, са.г - ростральный хрящ, 
с.па — носовая капсула, с.sent -
полукружные каналы, dien - dien-
cephalon, f.rhom - ромбоидальная 
ямка, med - myelencephalon, mes -
mesencephalon, met - metencepha-
lon, ос - глаз, tr.olf - ольфактор-
ный тракт, pi - пинеальный орган, 
s.br - место бранхиальных меш­
ков, tel - telencephalon, / - ольфак-
торные нервы, // - зрительный 
нерв, /// - n.oculomotorius, IV - п. 
trochlearis, Vjopht.prof - n.ophtal-
micus profundus Vopht.s.fic -
n.ophtalmicus superficialis V;, V2 -
nervus trigeminus 2, VII bucc -
n.buccalis VII, VII opht.s.fic -
n.ophtalmicus superficialis VII, IX -
бранхиальная ветвь языкоглоточ-
ного нерва (п. glossopharyngeus), 
иннервирующая первую постгио-
идную жаберную дугу, IX lat 
не i вь языкоглоточного нерва, ин­
нервирующая сенсорную систему 
задней половины головы, Хи Х2 и 
т.д. - ветви блуждающего нерва 
(п. vagus), иннервирующие жа­
берные дуги, X lat - ветвь блуж­
дающего нерва, иннервирующая 
сенсорные органы задней полови­
ны головы 

трубку (Empedaspis, Pelurgaspis). В этих случаях 
длина трубки увеличивала расстояние между telen­
cephalon, занимавшим обычное положение, и носо­
выми капсулами, помещавшимися у переднего 
дорсального края ротовой трубки [Новицкая, 
1974а, 1983] (рис. 29). 

В целом, мозг Heterostraci сходен, прежде всего, 
с мозгом акул. От мозга акул, имеющих сильно раз­
витый мозжечок (cerebellum), что связано с их вы­
сокой двигательной активностью [Cordier, 1954], 
мозг гетеростраков, если иметь в виду принципи­

альную схему строения, отличается, главным обра­
зом, отсутствием cerebellum или, может быть, его 
совершенно зачаточным состоянием. Некоторые 
признаки сходства мозга гетеростраков с мозгом 
остеостраков являются наиболее древними призна­
ками организации мозга позвоночных. 

Краниальные нервы. Принципиальная схема ин­
нервации и протяженности краниальных нервов у 
гетеростраков реконструирована на основе сле­
дующих фактических данных: 1) положения отде­
лов головного мозга (см. выше), с которыми связа-
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с. sent 
f. r horn 

med 

ap.br 

Рис. 28. Схема расположения отделов головного 
мозга у птераспид типа Podolaspis [Новицкая, 1983] 

Буквенные обозначения те же, что на рис. 27 

ны определенные нервные стволы у позвоночных, 
2) положения иннервируемых органов (носовых 
мешков, глаз, ротовой полости, сейсмосенсорных 
каналов и борозд, жаберных дуг и мешков и др.) 
[Новицкая, 1974а; Novitskaya, 1975]. В реконструк­
циях учитывается схема иннервации, свойственная 
позвоночным [Шмальгаузен, 1947] (рис. 27, 29). 

Обонятельные нервы (п. olfactorii, I), по-видимо­
му, были нормально развиты. Поскольку tracti 
olfactorii у гетеростраков вблизи носовых капсул 
расширяются, образуя bulbi olfactorii, можно пред­
полагать, что собственно обонятельные нервы бы­
ли очень короткими, например, как у акул. 

Зрительные нервы (п. optici, II) отходили от дна 
diencephalon (это свойственно всем позвоночным) и 
обычно имели умеренную длину (циатаспиды, пте-
распиды, большинство амфиаспид). Той же длины 
были глазодвигательные нервы: п. oculomotorius 
(III), п. trochlearis (IV) и п. abducens (VI), снабжав­
шие глазодвигательную мускулатуру. Последняя 
была слабо развитой у гетеростраков, судя по не­
большим размерам их глаз, плотно окруженных эк-
зоскелетом. У специализированных гетеростраков, 
имевших глаза на конце ротовой трубки (амфиас-
пиды: Hibernaspis, Empedaspis, Pelurgaspis), длина 
зрительных и глазодвигательных нервов резко воз­
растала, достигая от 1/3 до половины длины эндо­
крания (рис. 29). Нервы, снабжающие глаза, полно­

стью редуцировались у слепых эглонаспид (Eglo-
naspis, Lecaniaspis), утративших всякие следы орбит. 

Тройничный нерв (п. trigeminus, V) был, оче­
видно, связан с переднебоковой стенкой myelence-
phalon, как у всех позвоночных [Шмальгаузен, 
1947; Cordier, 1954]. По всей вероятности, у гетеро­
страков имелась глубокая глазничная ветвь (п. 
oftalmicus profundus, Vi), иннервировавшая кожу 
переднего конца головы и достигавшая, таким об­
разом, значительной длины (рис. 27). Собственно 
тройничный нерв дифференцировался на две ветви 
- максиллярную и мандибулярную. Мандибуляр-
ная ветвь (V 2), проходившая по мандибулярной 
жаберной дуге, иннервировала переднюю полу­
жабру мандибулярного (спиракулярного) жаберно­
го мешка, располагавшегося между мандибулярной 
и гиоидной жаберными дугами. Максиллярная 
ветвь снабжала ротовую полость и переднюю стен­
ку преспиракулярного жаберного отверстия, поме­
щавшегося между мандибулярной и премандибу-
лярной жаберными дугами (некоторые Amphiaspi-
diformes: Gabreyaspis, Tareyaspis, Olbiaspis, Anga-
raspis и др.) (подробнее: [Новицкая, 1983]). У гете­
ростраков, не имевших преспиракулярных жабер­
ных отверстий, максиллярная ветвь иннервировала 
ротовую полость. 

Слуховые нервы (п. acusticus, VIII), по-видимо­
му, отходили от переднебоковой стенки myelence-
phalon, близко к корням лицевого нерва (как у со­
временных акул [Marinelli, Strenger, 1959]), были 
очень короткими. Вопрос об их слиянии с лицевым 
нервом не ясен. 

Лицевой нерв (п. facialis, VII), снабжающий 
сейсмосенсорные органы боковой линии, был у ге­
теростраков хорошо развит. У большинства Hete­
rostraci, обладавших супраорбитальными сенсор­
ными каналами, присутствовала поверхностная 
глазничная ветвь бокового нерва (п. ophtalmicus 
superficialis, VII), иннервировавшая этот канал (рис. 
27). Названная ветвь редуцировалась у специализи­
рованных форм, утративших супраорбитальные 
сенсорные линии (Amphiaspidiformes: Empedaspis, 
Pelurgaspis). Щечная ветвь бокового нерва (п. 
buccalis, VII) иннервировала инфраорбитальные 
сенсорные каналы и ротовую полость (рис. 27, 29). 
Собственно лицевой нерв иннервировал у гетеро­
страков, как и у других позвоночных [Шмальгау­
зен, 1947], гиоидную жаберную дугу. 

Лзыкоглоточный нерв (п. glossopharhyngeus, IX) 
иннервировал остальные сейсмосенсорные линии 
(каналы и борозды) и первую жаберную дугу. 

Блуждающий нерв (п. vagus, X) также иннерви­
ровал сейсмосенсорные каналы, расположенные 
позади инфраорбитальных, и жаберные дуги, сле­
дующие после первой (рис. 27, 29). 

В целом, организация нервной системы сходна у 
гетеростраков и челюстноротых позвоночных (Gna­
thostomata). У тех и других передний мозг образует 
ольфакторные тракты; как правило, хорошо разви­
та поверхностная глазничная ветвь бокового нерва 

89 

http://jurassic.ru/

http://ap.br


с.па I 

Рис. 29. Обобщенная реконструкция мозга и краниальных нервов амфиаспиды, имеющей ротовую трубку. 
Реконструкция основана на Empedaspis inermis Novitskaya (голотип, ПИН, № 1925/46), Hibemaspis macrolepis 
Obruchev (экз. ПИН, № 1489/1), Hibemaspis tenuicristata Novitskaya (голотип, ПИН, № 2573/20) по [Новицкая, 1974] 

V,, V2 - ветви тройничного нерва, t.or - ротовая трубка, остальные обозначения те же, что на рис. 27 

(п. ophtalmicus superfacialis, VII), иннервирующая 
супраорбитальный сенсорный канал. В связи с этим 
сходством важно отметить, что ольфакторные 
тракты и супраорбитальные каналы отсутствуют у 
Osteostraci [Stensio, 1964], а также у Lampetra и 
Myxini [Marinelli, Strenger, 1954, 1956]. 

Висцеральный аппарат. У ордовикских гетерост­
раков Sacabambaspis имелись сепаратные жаберные 
отверстия, помещавшиеся на очень небольших жа­
берных пластинках, между дорсальным и вентраль­
ным щитами панциря [Gagnier, 1989]. Строение 
Arandaspis в этом отношении не ясно [Ritchie, Gil-
bert-Tomlinson, 1977]. О сериях жаберных отверстий 
сообщается также у Astraspis [Elliott, 1987; по Forey, 
Janvier, 1993]. Это - примитивное состояние. Фак­
тический материал по другим гетеростракам пред­

ставлен, в основном, отпечатками жаберных дуг и 
расположенных между ними жаберных мешков. От­
печатки тех и других сохраняются на внутренней 
стороне панцирей. На ядрах мешкам соответствуют 
выпуклости. Кроме того, латерально по отношению 
к жаберным мешкам нередко заметны следы инди­
видуальных выводных каналов, ведущих из жабер­
ных мешков в общий выводной канал, открываю­
щийся в задней половине панциря наружным жа­
берным отверстием (специализированное состояние) 
(рис. 30). Отпечатки висцеральных органов, имею­
щих такой план организации, наиболее полно из­
вестны у Cyathaspidiformes. Их интерпретация в 
главных чертах широко принимается [Kiaer, 1930, 
1932; Kiaer, Heintz, 1935; Zych, 1931; Wills, 1935; 
Watson, 1954; Stensio, 1958,1964 - жаберные камеры; 
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Рис. 30. Реконструкция висцерального аппарата циатаспид. Позади вертикальной плоскости эндоскелет не 
показан [Новицкая, 1983] 

ap.br- наружное жаберное отверстие общего выводящего канала, arc br.ep - эпитрематические части висце­
ральных дуг, arc br.hy - гипотрематические части висцеральных дуг, arc hy - гиоидная дуга, arc md - мандибу-
лярная дуга, с.1 - индивидуальные выводящие каналы жаберных мешков (и, перед вертикальной плоскостью, 
эндоскелетные валики над ними), c.sem - полукружные каналы, d.extrbr - общий выводящий жаберный канал, 
l.lat - уплощенная боковая кайма висцерального эндоскелета, вмещающая жаберные каналы, orb - орбита, pi -
пинеальный бугорок 

Denison, 1964; Обручев, 1964; Новицкая, 1968, 
1974а, 1983, 1998 и др. - жаберные мешки]. Другое 
объяснение жаберных структур дано Л. Холстедом 
и X. Уайтингом [Halstead, Whiting, 1965; Halstead, 
1969; 1973а, b], считавшими, что медиальные ряды 
отпечатков оставлены головными миотомами, а ла­
теральные - жаберными дугами. Эта интерпрета­
ция не была поддержана. Анализ обеих точек зре­
ния содержится в монографии о морфологии гете­
ростраков [Новицкая, 1983]. 

На материалах по циатаспидам отчетливо раз­
личаются семь пар жаберных мешков. Разделяю­
щие их жаберные дуги представляли собой одина­
ковые, никак не дифференцированные хрящевые 
балки. Каждая из дуг имела эпитрематическую 
(дорсальную) и гипотрематическую (вентральную) 
составляющую. Медиальные концы каждой пары 
сливались с эндокранием, латеральные - с лате­
ральным хрящем головотуловищного отдела, вме­
щавшим общий выводной жаберный канал (рис. 
30). Передние жаберные дуги были расположены 
достаточно стабильно по отношению к лабиринту, 
что наблюдается также у телодонтов и эмбрионов 
акул [Новицкая, 1983; Novitskaya, Turner, 1998]. У 
гетеростраков жаберная дуга, ограничивающая ор­
биты сзади (первая заглазничная), гомологизирует-
ся с мандибулярной дугой у рыб [Save-S6derbergh, 
1941; Stensio, 1958, 1964; Jarvik, 1960; Новицкая, 

1983, 1998 и др.]. Гиоидная дуга находится у гете­
ростраков и эмбрионов акул на уровне переднего 
края слуховой капсулы, первая жаберная - при­
мерно на уровне середины длины слуховой капсу­
лы [Новицкая, 1983] (рис. 31). Первым действую­
щим жаберным мешком у гетеростраков обычно 
являлся мандибулярный (спиракулярный), распо­
ложенный между мандибулярной и гиоидной жа­
берными дугами. У части Amphiaspidiformes (Ga­
breyaspis, Prosarctaspis, Olbiaspis, Angaraspis, Pe-
laspis, Tareyaspis, Kureykaspis) имелись преспира-
кулярные жаберные отверстия (praespiracula), на­
ходившиеся между мандибулярной и премандибу-
лярной жаберными дугами. Эти отверстия действо­
вали как spiracula у рыб (Elasmobranchii, Bathoidei) 
[Новицкая, 1968, 1983; Novitskaya, 1971]. 

Сравнение висцерального аппарата у гетерост­
раков, эмбрионов акул, их дефинитивных экземп­
ляров и эмбрионов миксин послужило основанием 
для выдвижения и разработки гипотезы о переходе 
от "энтодермальных" жаберных мешков (Agnatha) к 
эктодермальным (Gnathostomata) [Novitskaya, 1981; 
Новицкая, 1998]. Ее главная идея состоит в том, что 
у гетеростраков на границе энто- и эктодермальной 
составляющей жаберных мешков развивались внут­
ренние хрящевые жаберные дуги. Закладки таких дуг 
действительно обнаружены, по данным Н. Хольмгре-
на [Holmgren, 1942], у эмбрионов миксин. В эволю-
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Рис. 31. Передняя часть хрящевого черепа гетеро-
страка и челюстноротого: а - гетерострак (циатаспи-
да), б - эмбрион акулы (б — по И.И. Шмальгаузену, 
1947) 

arc br - жаберные дуги, arc hy — гиоидная дуга, arc 
md - мандибулярная дуга, с.аи - слуховая капсула, 
с.sent - полукружные каналы, ch - хорда, int - кишка, 
па - ноздря, ос - глаз 

ции от морфоэволюционного уровня бесчелюстных 
позвоночных к челюстноротым внутренние жабер­
ные дуги приняли на себя основную функцию в 
поддержке жаберных мешков. При этом, в силу по­
ложения этих дуг (см. выше), основной состав­
ляющей жаберных мешков стала эктодермальная, 
т.е. жаберные лепестки формировались из эктодер­
мы, а не из энтодермы. Наружные жаберные дуги 
бесчелюстных, при реализации такой схемы разви­
тия висцерального аппарата, сопоставимы с 
ectobranchialia акул (подробнее: [Новицкая, 1998, 
Novitskaya, 1998]). 

Онтогенез. Представление об изменениях экзо-
скелета в онтогенезе дают материалы по пластин­
кам панциря (Pteraspidiformes, Psammosteiformes) 
(раздел "Рост и регенерация пластинок панциря"). 
Фактические данные о мягких внутренних органах 
у личинок гетеростраков неизвестны. Тем не менее, 
морфология взрослых экземпляров (строение обо­
нятельного аппарата, telencephalon) является пока­
зателем того, что онтогенез гетеростраков соответ­
ствовал гнатостомному типу [Novitskaya, 1981, 
1993; Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 1989]. Пояс­
ним это следующим. Фундаментальные различия в 
строении головы современных позвоночных - с 
одной стороны, миног и миксин (иногда объеди­

няемых в качестве Cyclostomata), а, с другой сторо­
ны, - челюстноротых (Gnathostomata), формируют­
ся в результате принципиально различных онтоге-
незов. Суть различий определяется, прежде всего, 
строением и взаимным расположением носовых 
мешков и гипофиза. В эмбриогенезе современных 
миног (рис. 32, линия В) гипофизный мешок (кар­
ман Ратке) и, позднее, носовой мешок образуются в 
общем эктодермальном впячивании [Kupffer, 1894]. 
Таким образом, носовой мешок развивается в дор­
сальной стенке ювенильного гипофизного мешка 
[Gorbman, Tamarin, 1986]. Гипофизный мешок и 
примордиум будущего ольфакторного (обонятель­
ного) органа свободно сообщаются один с другим и 
открываются наружу общим непарным отверстием 
(рис. 32, В1, 2). В течение онтогенеза это отверстие 
перемещается на дорсальную сторону головы 
вследствие интенсивного разрастания постгипо-
физной складки (дорсальной губы, dorsal lip, по 
Gorbman, Tamarin, 1986) (рис. 32, Bl, 2). У взрос­
лых миног в результате развития париетальной 
мускулатуры это первичное назогипофизное отвер­
стие оказывается в основании назогипофизного хо­
да, который открывается наружу вторичным назо-
гипофизным отверстием [Janvier, 1975] (рис. 32, 
ВЗ, nho 2). Таким образом, присутствие непарного 
назогипофизного отверстия на дорсальной стороне 
головы миног является совершенно четким показа­
телем реализации у них рассмотренного типа онто­
генеза. Поэтому существование у палеозойских ос-
теостраков непарного дорсального назогипофизно­
го отверстия означает, что тип их онтогенеза в 
главных чертах был таким как у миног (рис. 32, ли­
нии А и В). Принципиальное сходство онтогенезов 
у миног и остеостраков было отмечено также Э. 
Стеншё [Stensio, 1964, 1968]. 

В онтогенезе гнатостом (акул), в противопо­
ложность миногам, гипофиз (мешок Ратке) и носо­
вые мешки (или предшествующие им носовые пла-
коды) никогда не сообщаются друг с другом и не 
имеют общего отверстия, ведущего наружу (рис. 32, 
С1). Мешок Ратке возникает в эпителиуме крыши 
стомодеума, затем гипофиз соединяется с infundibu-
lum - сосковидным отростком нижней стенки dien-
cephalon (рис. 32, С1-4). Носовые мешки и наруж­
ные носовые отверстия парные. Ноздри широко раз­
делены, открываются на вентральной или вентрола-
теральной стороне головы (рис. 32, С4, 5). Таким 
образом, в отличие от онтогенеза миног, у челюст­
норотых обонятельный орган не формируется из 
стенки гипофизного мешка и не имеет с ним связи, 
не происходит гипертрофированного разрастания 
постгипофизной складки. Эти признаки фундамен­
тально отличают эмбриогенез гнатостом от эмбрио­
генеза миног (циклостом) [Gorbman, Tamarin, 1986]. 
Сравнение дефинитивной морфологии обонятельного 
аппарата челюстноротых (акул, архаичных по многим 
признакам) [Novitskaya, 1981; Новицкая, 1983] и ге­
теростраков показывает явное сходство этих групп 
позвоночных (рис. 32, С5, D). У тех и других имеют-
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Рис. 32. Сравнительная схема, иллюстрирующая стадии онтогенеза современных миног (линия В) и гнато­
стом (акул) (линия С). Линия А показывает дефинитивную морфологию палеозойского остеострака, линия D -
дефинитивную морфологию палеозойского гетерострака. А1 - продольное сечение через этмоидную область 
остеострака (из [Janvier, 1974]); А2 - этмоидная область и головной мозг дефинитивного остеострака (из [Jarvik, 
1980], по рисунку Janvier, упрощено); Bl, В2 - сагиттальные сечения через голову эмбрионов миноги, находя­
щихся на последовательных стадиях развития (из [Gorbman, Tamarin, 1986]); Bl - ольфакторный орган закла-
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дывается в стенке гипофизного мешка, выражена первая поверхностная складка - постгипофизная; В2 - стадия 
эмбриогенеза, на которой постгипофизная складка (дорсальная губа, Fi) значительно увеличилась (сравнитель­
но со стадией В1), отодвинув назогипофизное отверстие на дорсальную сторону головы и удлинив назогипо-
физный ход; ВЗ - сагиттальное сечение головы взрослой миноги; В4 - этмоидная область и мозг взрослой ми­
ноги (из [Jarvik, 1980], по рисунку Janvier, упрощено); С1 - сагиттальное сечение через голову эмбриона Squa-
lus acantias (из [Bjerring, 1989]); С2, СЗ - развитие гипофиза в онтогенезе акулы (по [Devillers, 1958]): С2 - ста­
дия эмбриогенеза, на которой гипофизный мешок растет по направлению к infundibulum, С 3 - взрослая акула: 
гипофиз соединился с infundibulum; С4, С5 - дефинитивные стадии Squalus acantias (из [Marinelli, Strenger, 
1959], упрощено); D - этмоидная область и мозг дефинитивного гетерострака (циатаспиды) (на основе экземп­
ляров, принадлежащих Палеонтологическому институту РАН, Москва). 

Fi - первая поверхностная складка на голове эмбриона миноги (позже - дорсальная губа = постгипофизная 
складка); I - infundibulum; Р - глотка; S - stomodeum; а - аденогипофизная часть назогипофизного хода; hs -
гипофизный мешочек; ht - аденогипофизный ход; hyp - гипофиз; nhd - назогипофизный ход; nho:, nho2 - пер­
вичное и вторичное назогипофизные отверстия; nhf - назогипофизная фундула; ns - носовой мешок; о - буду­
щий ольфакторный орган; ро - ольфакторная плакода; tel - telencephalon; trolf- ольфакторные тракты [Novit­
skaya, 1993] 

ся парные крупные носовые мешки, открывающиеся 
наружу каждый своей ноздрей; носовые мешки не 
связаны с гипофизом, отсутствует общее назогипо­
физное отверстие; есть ольфакторные тракты (не раз­
витые у миног и остеостраков). 

Важно подчеркнуть, что дефинитивная морфо­
логия, такая как у челюстноротых (акул) и гетеро­
страков, не может сформироваться в результате он­
тогенеза, осуществляющегося по схеме миног (рис. 
32, ср. линии С и В). И наоборот, дефинитивная 
морфология миног и остеостраков не может воз­
никнуть вследствие реализации онтогенеза такого 
типа, как у гнатостом (рис. 32). Поэтому отмечен­
ное выше фундаментальное сходство в строении 
ольфакторного аппарата дефинитивных акул и де­
финитивных гетеростраков (рис. 32, fig. С5, D) с 
очевидностью означает, что у гетеростраков онто­
генез был в главных чертах таким же, как у арха­
ичных челюстноротых [Novitskaya, 1981, 1993; Но­
вицкая, Каратаюте-Талимаа, 1989]. 

Тип онтогенеза имеет значение ведущего крите­
рия в разработке схем филогенетических связей на 
уровне групп высокого таксономического ранга, 
например, в решении проблемы происхождения 
челюстноротых (Gnathostomata). 

Филогенетические связи 

Heterostraci во многом сходны с Thelodonti и, 
видимо, наиболее близки к ним филогенетически, 
что подтверждается находками последних лет. Эк­
зоскелет тех и других состоял из дентина и аспиди-
на. У древнейших, отнесенных к гетеростракам по­
звоночных, представленных родом Anatolepis, из­
вестным из нижнего ордовика Шпицбергена 
[Bockelie, Fortey, 1976] и верхнего кембрия Север­
ной Америки [Repetski, 1978], дентиновые бугорки 
были соединены тканью, которая может тракто­
ваться как "примитивная бесклеточная пластинча­
тая кость" [Smith, Sansom, 1995, p. 62], вероятно, 
более примитивная, чем аспидин (там же). Хотя 
природа этой ткани остается не вполне ясной, при­
сутствие дентина, образующего скульптурные бу­

горки в экзоскелете Anatolepis, указывает на его 
принадлежность к позвоночным, возможно, к пре-
гнатостомным [Smith, Sansom, 1995]. У более позд­
них гетеростраков аспидин имеет обычное строе­
ние - то же, что у телодонтов. Сейсмосенсорная 
система гетеростраков, например, циатаспид, сход­
на с системой телодонтов (Phlebolepis elegans), чем 
аргументируется близость этих групп друг к другу 
[Мярсс, 1979]. В филогенетическом аспекте значи­
тельный интерес представляет недавно открытая 
группа агнат, обладающая микромерными чешуя­
ми, как у телодонтов, и обозначаемая "телодонты с 
вилкообразным хвостом" - "fork-tailed thelodonts" 
[Wilson, Caldwell, 1993; Caldwell, Wilson, 1995]. Та­
кое же строение хвостового плавника обнаружено у 
некоторых гетеростраков (Irregulariaspididae: Na-
hanniaspis mackenziei, Dinaspidella elizabethae), что 
послужило основанием для мнения о близком род­
стве между гетеростраками и "телодонтами с вил­
кообразным хвостовым плавником" [Pellerin, 
Wilson, 1995]. Эта точка зрения подтверждена в бо­
лее поздних исследованиях, где Furcacaudiformes 
оцениваются как новый отряд бесчелюстных по­
звоночных [Wilson, Caldwell, 1998]. 

В филогенетическом сближении гетеростраков 
и телодонтов большое значение имеют данные о их 
внутренней организации. Схематическая реконст­
рукция мягких органов телодонтов была сделана на 
материале по Lanarkia horrida [Turner, Brugghen, 
1993]. В последние годы у Turinia pagei описаны 
отпечатки парных носовых капсул, головного мозга, 
полукружных каналов, жаберных мешков и дуг 
[Novitskaya, Turner, 1998]. Принципиальная схема 
строения и взаимного расположения этих органов 
сходна у телодонтов, гетеростраков и низших челю­
стноротых (акул) (рис. 33). Парность носовых меш­
ков, их удаленность от головного мозга и, вместе с 
тем, отсутствие дорсального назогипофизного от­
верстия (что естественно вытекает из реализации 
двух первых признаков) означает, что онтогенез у 
телодонтов (так же как у гетеростраков) в основных 
чертах соответствовал типу онтогенеза у низших 
гнатостом [Новицкая, 1983; Novitskaya, Turner, 1998]. 
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Рис. 33. Схематические реконструкции внутреннего строения телодонтов (а), гетеростраков (б) и акул (в): а 
- телодонт Turinia pagei (Powrie), по слепку голотипа (RSM 1891.92.133; Museum of Scotland, Ediburgh); б -
птераспидный гетерострак типа Podolaspis (по [Новицкая, 1983]); в - акула Squalus acantias (по [Marinelli, 
Strenger, 1959], упрощено) (по [Novitskaya, Turner, 1998], сокращен) 

bp - жаберные мешки; dien - diencephalon; е - глаз; /с - выводные каналы жаберных мешков; med - medulla 
(myelencephalon); mes - mesencephalon; nc - носовые капсулы (мешки); or? - орбиты; pin - пинеальное пятно; sc 
- полукружные каналы; tel - telencephalon; trolf- ольфакторные тракты (стебельки) 

Исследования эмбриогенезов [Holmgren, 1940; 
Devillers, 1958; Gorbman, Tamarin, 1986; Bjerring, 
1989] показывают, что на современном этапе исто­
рии позвоночных осуществляются два принципи­
ально различных типа онтогенеза, формирующих 
структурный план головы такой, как у гнатостом 
("гнатостомный") или как у циклостом ("цикло-

стомный") (см. раздел "Онтогенез"). В назогипо-
физной области миног и миксин ("циклостом") есть 
весьма значительные различия, но вместе с тем 
развитие аденогипофиза отличает их от всех дру­
гих позвоночных [Sholdice, McMillan, 1985; 
Gorbman, Tamarin, 1986]. Это значит, что онтогенез 
такого типа как у миног и миксин фундаментально 
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Рис. 34. Схема, иллюстрирующая разделение низших позвоночных по типу онтогенеза на два дивергирую-
щих пучка групп: циклостомный тип онтогенеза (слева) и гнатостомный - (справа) 

1 - морфоэволюционный уровень наиболее примитивных агнат. В основу рисунка положена схема филогенетических 
отношений, опубликованная ранее [Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 1989], там же дано ее обоснование 

отличается от онтогенеза гнатостом. Поэтому 
Heterostraci, Thelodonti и Gnathostomata, обладаю­
щие признаками, указывающими на сходный (в 
главных чертах) тип онтогенеза (см. выше), при­
надлежат к одному и тому же направлению в ди­
вергентном развитии позвоночных, т.е. к направле­
нию, давшему челюстноротых. Ко второму направ­
лению развития относятся Osteostraci, Petromyzon-
tida и близкие к ним группы [Новицкая, 1983; Но­
вицкая, Каратаюте-Талимаа, 1986, 1989]. В этом же 
направлении развивались Myxini, обладающие 
очень древними признаками, в том числе, осмоти­
ческим давлением крови и тканей, близким к тако­
вому у ланцетника и оболочников [Обручев, 1971]. 
Эти и другие крайне архаичные черты дают осно­
вание видеть в миксинах рано обособившуюся 

группу, возможно, сестринскую для всей совокуп­
ности цефаласпидоморф [Новицкая, Каратаюте-
Талимаа, 1989] (рис. 34). 

Другая точка зрения на филогенетическое раз­
витие позвоночных отражена в некоторых кладо-
граммах [Janvier, 1981; Forey, Janvier, 1993], где 
Heterostraci удалены от Gnathostomata и приближе­
ны к Myxinoidei. Предшествующая этим представ­
лениям гипотеза о прямом родстве гетеростраков и 
миксин как предков-потомков была разработана Э. 
Стеншё [Stensio, 1927, 1932, 1958, 1964, 1968]. Од­
нако идея присутствия у гетеростраков признаков 
миксин, в том числе палатосубназальной пластин­
ки, отделявшей преназальный синус от ротовой по­
лости и развивавшейся в постгипофизной складке 
как соответствующая хрящевая пластинка миксин 
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[Stensio, 1958, 1964], не подтвердилась на материа­
лах по Heterostraci [Denison, 1961; Tarlo, 1961; 
White, 1961; Heintz, 1962, 1963; Обручев, 1964; Но­
вицкая, 1983]. Основные положения гипотезы Э. 
Стеншё - реконструкция у Heterostraci непарной 
носовой капсулы и головного мозга такого типа как 
у миксин, утверждение, что у гетеростраков суще­
ствовал преназальный синус миксиньего образца, 
оказались ошибочными: материалы по Amphiaspi­
diformes, Cyathaspidiformes, Pteraspidiformes [Но­
вицкая, 1968, 1974а, 1983; Novitskaya, 1975, 1981; 
Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 1989]. Другие по­
пытки реконструкции у Heterostraci обонятельного 
аппарата и головного мозга миксиньего типа 
[Janvier, 1974] не согласуются с фактическими дан­
ными о расположении этих органов у гетеростра­
ков [Новицкая, 1983, рис. 61]. Среди признаков, на 
основе которых Heterostraci иногда сближались с 
Myxini, довольно часто упоминалось присутствие у 
тех и других одной пары выводных жаберных от­
верстий, но этот признак может служить показате­
лем родства в еще меньшей мере, чем уже рассмот­
ренные (подробнее: [Новицкая, 1983]). Об этом 
свидетельствуют также новые материалы по гете-
ростракам [Forey, Janvier, 1993]. Заслуживающим 
особого внимания аргументом против филогенети­
ческого сближения гетеростраков и миксин явля­
ются отмеченные выше принципиальные различия 
в их онтогенезах. Достаточно очевидно, что в эво­
люции позвоночных Heterostraci и Myxini принад­
лежат к фундаментально расходящимся, диверги-
рующим, направлениям (рис. 34). 

Своеобразное представление об участии гетеро­
страков в филогенезе позвоночных отражено в од­
ной из недавних кладограмм [Donoghue, Forey, 
Aldridge, 2000, fig. 17]. Но этот вариант едва ли 
можно считать аргументированным [Новицкая, 2002]. 

Внутри Heterostraci филогенетические связи на 
уровне отрядов дискуссионны [Tarlo, 1960, 1962а, 
Ь; Обручев, 1964, 1968; Obruchev, 1967; Stensio, 
1964; Dineley, 1964; Halstead, 1973a, b; Новицкая, 
1977, 1983 и др.]. Наиболее разработаны схемы 
родственных отношений сравнительно хорошо 
изученных отрядов: Pteraspidiformes, Cyathaspidi­
formes, Amphiaspidiformes. Происхождение Ptera­
spidiformes интерпретируется различно, хотя сход­
ство между ними и Cyathaspidiformes признается 
почти всеми исследователями. Допускается воз­
можность ответвления птераспид непосредственно 
от циатаспид [Denison, 1964] или от траквэраспид 
[Dineley, Loeffler, 1976]. Сравнение древних циа­
таспид, таких как Archegonaspis, и относительно 
малоспециализированных птераспид (Protoptera-
spis) позволяет наметить схему дифференциации 
панциря в эволюции от циатаспид к птераспидам 
[Новицкая, 1983, рис. 52]. Достаточно четко про­
слеживается переход в развитии сейсмосенсорной 
системы от циатаспидного типа к птераспидному 
(здесь, рис. 21). Cyathaspidiformes признаются ан-
цестральной группой для Amphiaspidiformes [Об­
ручев, 1964; Новицкая, 1967, 1983; Novitskaya, 

1971; Broad, 1973; Halstead, 1973а]. Мнение о род­
стве Amphiaspidiformes с Cardipeltiformes [Tarlo, 
1962а] было затем пересмотрено автором этой ги­
потезы [Halstead [Tarlo], 1973а]. В некоторых фило­
генетических выводах Cyathaspidiformes оценива­
ются как возможная предковая группа для Corvaspi-
diformes (подробнее, [Dineley, Loeffler, 1976]: сем. 
Corvaspididae). Cyathaspidiformes и Traquairaspidi-
formes сближаются как потомки общего предка, 
обладавшего панцирем из цикломориальных тессер 
[Dineley, Loeffler, 1976]: циатаспиды и траквэрас-
пиды рассматриваются в ранге семейств. Psammo­
steiformes также иногда оцениваются как потомки 
гетеростраков, экзоскелет которых состоял из тес­
сер (Tesseraspis и др.) [Tarlo, 1962а, Ь]. Вместе с 
тем установлено, что ювенильные экземпляры 
Drepanaspis, представляющего древних псаммосте­
ид, имеют узкие зоны тессер или лишены их и сход­
ны с птераспидами [Gross, 1963]. На возможность 
происхождения Drepanaspis от птераспидообразных 
предков указывал Э. Стеншё [Stensio, 1927]. В более 
поздних работах Pteraspidiformes и Psammosteifor­
mes интерпретируются как сестринские группы, 
происходящие от общего предка [Blieck, 1984]. 
Филогенетические связи гетеростраков внутри отря­
дов анализируются во многих статьях и монографи­
ях: [Tarlo, 1964 - Psammosteiformes; Denison, 1964 -
Cyathaspidiformes; Novitskaya, 1971 - Amphiaspidi­
formes; Новицкая, 1972, Novitskaya, 1973 - Poraspi-
didae; Dineley, Loeffler, 1976 - Corvaspididae, Cya-
thaspididae, Pteraspididae; Новицкая, 1983 - Cyatha­
spidiformes, Amphiaspidiformes, Pteraspidiformes; 
Blieck, 1984 - Pteraspidiformes; и др.]. 

П р и н ц и п ы систематики 

Таксономический ранг Heterostraci оценивается 
от класса [Берг, 1940, 1955; Новицкая, 1983] до от­
ряда [Zittel, 1932; Bystrow, 1959; Denison, 1964; 
Dineley, Loeffler, 1976] или надотряда в классе 
Pteraspidomorphi [Stensio, 1964]. Нередко гетерост­
раки рассматриваются как подкласс класса 
Diplorhina [Обручев, 1964; Tarlo, 1964, 1965; 
Halstead, 1973а; Талимаа, 1978 и др.]. В некоторых 
сводках по систематике ранг гетеростраков не ука­
зывается [Blieck, 1982, 1984]. Достаточно очевид­
но, что оценка Heterostraci в ранге отряда не соот­
ветствует их морфологическому разнообразию. 
Последнее резко выходит за пределы вариаций ди­
агностических признаков отрядного уровня в дру­
гих группах бесчелюстных и рыб. Наиболее адек­
ватно выделение Heterostraci в ранге класса (пояс­
нения даны в: (Новицкая, 1983]). Однако на прак­
тике это сопряжено с пересмотром таксономиче­
ской структуры всей системы агнат, т.е. с приведе­
нием в соответствие рангов других крупных групп 
и с переоценкой рангов подчиненных таксонов. Это 
- задача будущих специальных исследований. 

Системы гетеростраков построены на морфоло­
гии экзоскелета. В настоящее время внутреннее 
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строение этих бесчелюстных реконструировано в 
его принципиальных чертах. Эти реконструкции 
важны для понимания места Heterostraci в системе 
позвоночных, но недостаточны для широкого при­
менения имеющихся сведений в качестве призна­
ков, эффективных для целей классификации внутри 
гетеростраков. 

Выделение отрядов основывается, прежде всего, 
на дифференцированности панциря на пластинки. 
Учитывается положение орбит, ротового и бранхи-
альных отверстий. В число основных критериев 
входят: строение сейсмосенсорной системы, тип 
скульптуры и микроструктуры. Использование пе­
речисленных признаков в диагнозах отрядов явля­
ется практически общепризнанным [Tarlo, 1962а; 
Обручев, 1964; Stensio, 1964; Halstead, 1973а; Novit­
skaya, 1971; Новицкая, 1983, 1986; Blieck, 1982, 
1984; и др.]. Этим обусловлено сходство морфоло­
гических характеристик отрядов во многих систе­
мах, во всяком случае, это относится к хорошо изу­
ченным отрядам. 

В диагнозах семейств признаки, характеризую­
щие отряд в целом, сужаются, ограничиваясь при­
сущими данной морфологической группе, входя­
щей в состав отряда. Например, если в характери­
стике отряда Cyathaspidiformes указываются пла­
стинки, образующие панцирь, то в диагнозах се­
мейств ведущая роль отводится дорсальному (ро-
стродорсальному) щиту. Уточняется - сливается он 
или не сливается с соседними пластинками панци­
ря (суборбитальными, бранхиальными), подразде­
ляется или не подразделяется на эпитегумы. В ди­
агнозах семейств конкретизируются также другие 
морфологические характеристики отряда. Вводятся 
дополнительные признаки, если это необходимо. 
Попытка использования в диагнозах семейств све­
дений об элементах внутреннего строения - числе 
вагальных жаберных дуг [Обручев, 1964] (Poraspi-
didae - 12-13, Anglaspididae — 6—10) оказалась не­
удачной, поскольку у Cyathaspidiformes, к которым 
относятся названные семейства, число жаберных 
мешков, судя по известным материалам, было по­
стоянным и, следовательно, вагальным нервом 
могло иннервироваться только постоянное число 
жаберных дуг (см. разделы "Краниальные нервы", 
"Висцеральная система"). 

Диагноз рода в оптимальном варианте должен 
слагаться из признаков, дающих представление о 
панцире в целом. Сюда включаются его форма, 
размеры от минимальных до максимальных, про­
порции, данные о форме его краев, скульптуре и 
сейсмосенсорной системе. Разграничение видов 
обычно основывается на тех же признаках, но с бо­
лее узкими пределами вариаций. В диагнозах видов 
конкретизируется характеристика скульптуры -
длина дентиновых гребешков, их ширина (количе­
ство на 1 мм), расположение. Признаки, связанные 
со скульптурой, имеют особое значение, поскольку, 
как правило, на них основывается определение 
систематической принадлежности мелкофрагмен­
тарного материала. Правильность таких определе­

ний имеет существенное значение не только для 
развития представлений о системе агнат, но важна 
также для стратиграфических выводов. 

Принципы систематики, рассмотренные в этом 
разделе на циатаспидах, применяются и в других 
отрядах гетеростраков. Вместе с тем, следует под­
черкнуть, что совокупность применяющихся при­
знаков не является стабильной. Большое разнооб­
разие в строении панциря гетеростраков, открытие 
новых форм и расширение информации о ранее из­
вестных находит отражение в меняющемся наборе 
морфологических характеристик. Например, в по­
строении системы Pteraspidiformes большое значе­
ние приобрели данные о пинеальной и орбиталь­
ных пластинках [Новицкая, 1975, 1986; Blieck, 
1984]. Естественно, что эти показатели не исполь­
зуются в отрядах, не имеющих соответствующей 
дифференциации панциря (Cyathaspidiformes, Am-
phiaspidiformes и др.). Признаки, характеризующие 
специализации гетеростраков, имеющих ротовую 
трубку или преспиракулярные жаберные отверстия, 
оказываются важными в диагнозах таксонов, отно­
сящихся к Amphiaspidiformes. Введение новых сис­
тематических критериев, а также пересмотр таксо­
номического значения некоторых используемых 
признаков делают систему гетеростраков в какой-
то мере подвижной, что отражает естественный 
процесс изучения любой, тем более ископаемой, 
группы. 

Проблемы, решение которых связано 
с изучением Heterostraci 

Происхождение челюстноротых (Gnathostoma­
ta). Решение этой проблемы во многом зависит от 
полноты информации о внутреннем строении ис­
копаемых групп бесчелюстных (Agnatha), от кор­
ректности интерпретации отпечатков их внутрен­
них органов и, что очень важно, от оценки филоге­
нетической значимости сходных признаков в со­
поставляемых группах бесчелюстных и архаичных 
челюстноротых [Новицкая, 2002]. Среди последних 
для этой цели более всего подходят акуловые 
(Elasmobranchii) (подробнее: [Новицкая, 1983]). 
Подчеркнем, что для сравнения не должны исполь­
зоваться Gnathostomata в целом [Новицкая, 1983]. В 
реконструкциях родственных связей бесчелюстных 
и челюстноротых особенно важна оценка сходства 
типа онтогенеза, формирующего структурный план 
головы в сравниваемых группах. 

Гетеростраки и телодонты обладали филогене­
тически важными признаками сходства с низшими 
челюстноротыми (акуловыми): парными носовыми 
мешками, одним и тем же типом онтогенеза, при­
сутствием дентина и первично бесклеточной кост­
ной ткани в экзоскелете, общими чертами органи­
зации сейсмосенсорной системы (раздел "Филоге­
нетические связи"). В выборе группы, более близ­
кой к Elasmobranchii, некоторое преимущество по­
лучают телодонты, имевшие, в отличие от гетеро-
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страков, экзоскелет в виде изолированных чешуи, а 
также парные и непарные плавники. Наличие этих 
дополнительных признаков у телодонтов упрощает 
схему перехода от морфоэволюционного состояния 
агнат к состоянию гнатостом. В целом, указанные 
признаки сходства с Gnathostomata дают основание 
для следующих филогенетических реконструкций. 
Происхождение Gnathostomata (акуловых, Elasmo-
branchii) или связано с линией, давшей гетеростраков 
и телодонтов, или Gnathostomata связаны с Thelo­
donti как с сестринской группой [Novitskaya, 1981; 
Новицкая, 1983; Turner, 1985, 1991; Новицкая, Кара­
таюте-Талимаа, 1986, 1989; Novitskaya, Turner, 1998]. 
Во всяком случае, тип онтогенеза в группе агнат, 
филогенетически наиболее близкой к челюстноро-
тым, должен был быть таким же, как у челюстноро­
тых: ольфакторный орган развивался без всякой свя­
зи с гипофизным мешком (см. раздел "Онтогенез"). 

В предыдущих разделах подчеркивалось, что 
морфогенезы, формирующие структурный план го­
ловы у Cyclostomata (миноги, миксины) и Gnatho­
stomata, фундаментально различны (разделы "Он­
тогенез", "Филогенетические связи"). По этой при­
чине сближение челюстноротых в качестве сест­
ринской группы с Osteostraci [Janvier, 1981; Forey, 
Janvier, 1993, fig. 4], онтогенез которых реализуется 
по схеме, близкой к схеме онтогенеза у миног, или 
сближение челюстноротых непосредственно с ми­
ногами [Forey, 1984] несовместимо с естественной 
дивергенцией позвоночных на ветви Gnathostomata 
и Cyclostomata (см. также разделы "Онтогенез", 
"Филогенетические связи"). Искусственность 
сближения Gnathostomata с Osteostraci или с мино­
гами (Petromyzontida) очевидна, поскольку среди 
Agnatha есть группы, обладавшие онтогенезом того 
же типа, что и Gnathostomata (рис. 32). 

Дивергенция позвоночных. Прямая связь между 
исследованиями морфологии Heterostraci и изуче­
нием проблемы дивергентного развития позвоноч­
ных отчасти показана в предыдущем пункте и в 
разделе "Филогенетические связи". Сравнение па­
леозойских агнат (Heterostraci, Osteostraci) с совре­
менными акулами и миногами дает ясные свиде­
тельства того, что типы онтогенеза консервативны 
в своих главных чертах. Эта консервативность с 
очевидностью проявляется в том, что оба типа он­
тогенеза - гнатостомный (Agnatha: Heterostraci, 
Thelodonti; Gnathostomata) и циклостомный (Agna­
tha: Osteostraci, возможно, часть других групп аг­
нат; Cyclostomata: Petromyzontida, Myxini) реализо­
вались, судя по дефинитивной морфологии агнат, в 
течение всей документированной в этом отноше­
нии эволюции позвоночных, т.е. на протяжении 
приблизительно 400 миллионов лет. Метод опреде­
ления типа онтогенеза ископаемых бесчелюстных 
по их дефинитивной морфологии [Новицкая, 1983; 
Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 1989] открывает 
пути для изучения групп, не исследованных с такой 
точки зрения. Методы реконструкции краниальных 
нервов (метод реперных структур) и типа онтогене­
за в группах агнат, не имевших окостенений в эн-
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доскелете, разработаны на материалах по гетерост-
ракам [Новицкая, 1974а; Novitskaya, 1975, 1981, 
1993; Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 1989]. 

В последние годы высказывается мнение о том, 
что строение назогипофизной области у ископае­
мых форм было разнообразнее и сложнее, чем у со­
временных животных [Forey, Janvier, 1993]. Име­
ются в виду, в основном, девонские галеаспиды 
(Agnatha: Galeaspida). Эта группа обладала парны­
ми носовыми мешками гнатостомного типа, но от­
крывавшимися в медианную дорсальную полость. 
Предполагается, что медианная полость соединя­
лась непарным ходом с глоткой [Forey, Janvier, 
1993]. Последнее едва ли можно считать доказан­
ным. Но если даже признать возможность сущест­
вования у галеаспид назофарингеального хода, то 
его присутствие может свидетельствовать не 
столько о вариациях в строении назогипофизной 
области, сколько о вариациях в строении ольфак-
торной (обонятельной) области. Как известно, на-
зофарингеальный ход имеется у современных мик­
син, обладающих весьма архаичными признаками. 
Его присутствие в этой группе позвоночных и, воз­
можно, у галеаспид позволяет предположить, что на-
зофарингеальный ход мог быть древней структурой, 
получившей то или иное развитие в некоторых груп­
пах позвоночных. Эта структура могла появиться па­
раллельно у миксин и галеаспид. 

Проблемы, связанные с переходом от морфо­
эволюционного состояния Agnatha к состоянию 
Gnathostomata 

Висцеральная система. Исследование морфоло­
гических преобразований, определяющих форми­
рование челюстноротых на базе состояния бесче­
люстных, включает проблему перехода от висце­
ральной системы "энтобранхиального" типа (Agna­
tha и Cyclostomata) к системе эктобранхиального 
типа, свойственной Gnathostomata. Различия в про­
исхождении жаберных лепестков из энтодермы у 
"энтобранхиат" и из эктодермы у эктобранхиат 
оцениваются иногда как непреодолимое препятст­
вие для признания челюстноротых потомками бес­
челюстных [Jarvik, 1960]. Столь же необъяснимым 
считалось изменение в положении жаберных меш­
ков, помещавшихся внутрь от жаберных дуг у агнат и 
снаружи от жаберных дуг - у гнатостом (акул). 
Сравнительный анализ морфологии висцеральной 
системы у гетеростраков и данных по развитию 
жаберных мешков у эмбрионов современных акул 
и миксин, а также сравнение данных по висцераль­
ному скелету дефинитивных акул и гетеростраков 
позволяет реконструировать пути такого перехода 
[Novitskaya, 1981; Новицкая 1998] (см. также гл. 
"Морфология", раздел "Висцеральный аппарат"). 

Адаптации к движению. В эволюции позвоноч­
ных Heterostraci, как и ранние Osteostraci, пред­
ставляют "доплавниковый" уровень организации: 
имелся только движитель - хвостовой плавник. 
Роль парных и непарных плавников в какой-то мере 
выполняли гребни и выступающие пластинки пан­
циря (см. раздел "Краткая общая характеристика"). 
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Исследование адаптации к плаванию у гетеростраков 
до сих пор проводились на Pteraspidiformes, Am-
phiaspidiformes, Cyathaspidiformes [Kermack, 1943; 
Obruchev, 1959; Denison, 1971; Алеев, 1963; Алеев, 
Новицкая, 1983]. В последние годы появились новые 
материалы, расширяющие представление о движе­
нии гетеростраков (находки Irregulareaspididae с вил­
кообразным хвостовым плавником [Pellerin, Wilson, 
1995], а также ранее не известные данные о строении 
хвостового плавника у Anglaspis heintzi'- [Новицкая, 
2000]). Продолжение изучения этих групп и привле­
чение новых, сравнение с другими агнатами и рыба­
ми перспективно для расширения информации о раз­
нообразии адаптивных решений в совершенствова­
нии движения на ранних стадиях эволюции позво­
ночных. Значительная часть этих адаптации была 
представлена аутапоморфиями. 

Древнейшие скелетообразующие ткани. Изуче­
ние Heterostraci дает материал для исследования 
древнейших состояний в эволюции дентина и ас­
пидина - тканей, формирующих экзоскелет у зна­
чительной части палеозойских бесчелюстных. Ор-
тодентин в скульптурных элементах экзоскелета 
гетеростраков практически не отличается от дентина, 

образующего зубы у человека [Halstead, 1974, fig. 
11.1]. Это указывает на чрезвычайную консерватив­
ность по крайней мере некоторых древних гистоге­
незов. Вместе с тем, на морфоэволюционном уровне 
гетеростраков, по-видимому, впервые в истории по­
звоночных начали формироваться последовательные 
генерации дентиновых бугорков. В онтогенезе они 
поглощались аспидиновой частью панциря, увеличи­
вая его толщину (см. раздел "Рост и регенерация пла­
стинок панциря" в гл. "Морфология"). Экзоскелет ге­
теростраков, как древнейших позвоночных, может 
служить исходным материалом для изучения эволю­
ции сходных тенденций в других группах позвоноч­
ных. Например, у древних гнатостом к процессам 
сходного направления можно отнести смену зубов в 
ротовой полости или утолщение пластинок кожного 
скелета. 

В целом, говоря о проблемах эволюционной 
биологии, решение которых связано с изучением 
Heterostraci, следует подчеркнуть, что гетеростра-
ки, более чем какая-либо другая группа агнат, дают 
представление о базовом морфоэволюционном 
уровне, обеспечившем становление и развитие че­
люстноротых позвоночных. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

Подкласс Heterostraci 

Диагноз. Бесчелюстные размером от 5 см до 1,3 
м. Головотуловищный отдел обычно уплощен дор-
совентрально, иногда имеет веретеновидную фор­
му. Голова и туловище покрыты пластинками экзо­
скелета, состоящими, как правило, из дентина и ас­
пидина. Их число варьирует. Пластинки образуют 
панцирь, в котором наиболее крупными обычно 
являются дорсальная, вентральная и бранхиальные. 
Дорсальная часть панциря может представлять со­
бой единый дорсальный щит, соответствующий ро­
стральной и дорсальной пластинкам. Пластинки 
панциря могут сливаться в единую капсулу. Круп­
ные пластинки иногда разделены тессерами. Пре-
спиракулярные отверстия (praespiracula) могут при­
сутствовать. Жаберные мешки открываются наружу 
индивидуальными жаберными отверстиями или от­
крываются в общие выводные каналы, заканчиваю­
щиеся парой наружных выводных отверстий. Сейс-
мосенсорная система хорошо развита, представлена 
каналами или бороздами, иногда теми и другими 
одновременно. Хвостовой отдел покрыт чешуями -
однотипными или отчетливо дифференцированны­
ми. Хвостовой плавник гипоцеркный или усечен­
ный, или вилкообразный. Других плавников нет. 

Состав. Cyathaspidiformes, Amphiaspidiformes, Pte­
raspidiformes, Psammosteiformes, Cardipeltiformes, Aran-
daspidiformes. Кроме того, в различных системах вы­
деляются: Astraspidiformes, Eriptychiiformes, Tessera-
spidiformes, Corvaspidiformes, ? Traquairaspidiformes. 

Распространение. Европа, Азия, Северная и 
Южная Америка, Австралия; верхний кембрий -
верхний девон. 

Отряд Cyathaspidiformes 

Диагноз. Панцирь состоит из дорсального щита 
(ростро-дорсальной пластинки), вентральной, бран-
хиальных, суборбитальных и латеральных пласти­
нок. Кроме того, имеется серия оральных и иногда 
посторальных пластинок. В редких случаях дор­
сальная пластинка слита с бранхиальными (Ctena­
spis, Allocryptaspis). У некоторых циатаспид между 
бранхиальными и вентральной пластинками есть 
суббранхиальные чешуи. Передний конец панциря 
(дорсальный край) закругленный, задний - может 
иметь срединный выступ, боковые края гладкие 
или с зубцами. Дорсального и вентрального греб­
ней, как правило, нет. Чешуи хвостового отдела 
дифференцированы (коньковые, латеральные). Ор­
биты у переднего конца головы по бокам панциря 
(исключение - Listraspis, имеющий их на дорсаль­
ной стороне головы). Верхняя граница орбит обра­
зована дорсальной, нижняя - суборбитальными 
пластинками. Спереди орбиты обычно ограничены 
преорбитальными отростками дорсальной пластин­
ки. Рот вентральный. Преспиракулярные отверстия 
неизвестны (отсутствуют). Бранхиальные отверстия 
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на боках панциря, между дорсальной и бранхиаль­
ными пластинками, в редких случаях они ограни­
чены дорсальной и вентральной пластинками (Cte­
naspis). Позади бранхиальных отверстий дорсаль­
ная пластинка в типичных случаях образует более 
или менее длинные постбранхиальные лопасти. 
Сенсорная система боковой линии представлена 
каналами, которые могут сочетаться с бороздами 
(Anglaspis, Liliaspis, Paraliliaspis). Обычно имеются 
супраорбитальные, инфраорбитальные каналы и 
две пары продольных (медиальная и латеральная), 
образующих с поперечными комиссурами прямо­
угольный рисунок. На вентральной пластинке ме­
диальная продольная пара может отсутствовать. 
Имеются посторальные каналы. Типичная схема 
может осложняться добавочными веточками и ана­
стомозами. Иногда сенсорные каналы образуют 
густую беспорядочную сеть (Irregulareaspididae). 
Орнамент состоит преимущественно из дентино­
вых гребешков, реже - из бугорков (Ctenaspis); 
иногда присутствуют тессеры (Tolypelepididae). 
Гребешки обычно не зазубрены. Дорсальная пла­
стинка иногда подразделяется на эпитегумы. Пан­
цирь обычно состоит из дентина и аспидина, редко -
только из аспидина (Ctenaspis). В дентиновых гре­
бешках, как правило, один продольный пульпарный 
канал, реже - цепочка пульпарных полостей. Сред­
ний слой вмещает крупные призматические камеры, 
разделенные тонкими аспидиновыми перегородка­
ми. Губчатая ткань присутствует только в ростраль­
ной области. Базальный слой тонкий. 

Состав. Cyathaspididae Kiaer, 1932; Tolypelepi­
didae Kiaer, 1932; Irregulareaspididae Denison, 1964; 
Poraspididae Kiaer, 1932; Anglaspididae Kiaer, 1932; 
Ctenaspididae Kiaer, 1930. 

Распространение. Север Западной Европы, 
России и Америки; верхний силур - нижний девон. 

Замечание. В описаниях циатаспид родового и 
видового таксономического ранга используется 
система измерений, включающая следующие ин­
дексы: ML - максимальная длина дорсального щи­
та; W - его максимальная ширина; OW - орбиталь­
ная ширина (на уровне орбит); OL - орбитальная 
длина (от середины переднего края щита до уровня 
орбит); PL - пинеальная длина (от середины пе­
реднего края до середины пинеального пятна); PBL 
- постбранхиальная длина (от заднего края бранхи-
альной вырезки до заднего края щита). Пропорции 
панциря (отношение указанных измерений к ML) 
широко применяются в современных классифика­
циях [Denison, 1964; Loeffler, Dineley, 1976; Blieck, 
Heintz, 1983; и др.]. Однако, они отражают дейст­
вительные соотношения лишь тогда, когда точно 
известна длина панциря, т.е. сохранились его пе­
редний и задний края. В наших описаниях пропор­
ции указываются только в этих случаях. 

Семейство Cyathaspididae Kiaer, 1932 

Типовой род - Cyathaspis Lankester, 1864. 

Диагноз. Ростро-дорсальная пластинка (щит) 
может сливаться с суборбитальными (Listraspis). 
Панцирь удлиненный, иногда широкий. Дорсаль­
ный щит поверхностно подразделен на эпитегумы. 
Постростральное поле обычно выражено. Чешуе­
образные участки (тессеры) покрывают отдельные 
части панциря (Ptomaspis) или отсутствуют. Пре­
обладают синхрономориальные тессеры. Продоль­
ные и поперечные сенсорные каналы боковой ли­
нии образуют обычный для циатаспид прямоуголь­
ный рисунок. 

Состав. Cyathaspis Lankester, 1864; Archegonas-
pis Jaekel, 1927; Seretaspis Stensio, 1958; Vernonas-
pis Flower et Wayland-Smith, 1952; Ptomaspis Deni­
son, 1963; Pionaspis Denison, 1964; Listraspis Deni­
son, 1964; Steinaspis Obruchev, 1964. 

Замечание. Steinaspis известен недостаточно 
для того, чтобы уточнить его систематическое по­
ложение. Его включение в семейство Cyathaspidi­
dae [Обручев, 1964; Denison, 1964; Halstead, 1973а; 
Новицкая, 1986] расценивается нами как предпо­
ложительное. 

Род Archegonaspis Jaekel, 1927 

Scaphaspis: Lankester, 1868, p. 25 (pars). 
Cyathaspis: Kunth, 1872, p. 1-8 (pars); Woodward, 

1891, p. 173; Kiaer, Heintz, 1935, p. 36-37. 
Palaeaspis: Jaekel, 1911, p. 32-33. 
Archegonaspis: Jaekel, 1927a, p. 282; 1927b, p. 

854; Kiaer, 1932, p. 22-23; Heintz, 1933, p. 125-130; 
Flower, Wayland-Smith, 1952, p. 365-366; Denison, 
1953, p. 292-293; Stensio, 1958, p.'307-314; Deni­
son, 1963, p. 108, 113, 140; 1964, p. 362-363; Обру­
чев, 1964, с. 57; Stensio, 1964, p. 242-252; 
Новицкая, 1970, с. 107; Halstead, 1973a, p. 325; Loef­
fler, Jones, 1976, p. 4. 

1 Archegonaspis: Dineley, Loeffler, 1976, p. 70-71. 
Aequiarchegonaspis: Stensio, 1958, p. 307, 308, 

310-315; 1964, p. 245-251; Обручев, 1964, с. 57. 
Lauaspis: Stensio, 1958, p. 307-316, 319; 1964, p. 

241-252. 
Типовой вид - Cyathaspis integer Kunth, 1872. 
Диагноз. Дорсальный щит эллипсовидный. 

Длина 3,8-4,4 см. W/ML - 59-64, OL/ML - 15-19, 
PL/ML - 22-31, PBL/ML - до 27. Передний край 
закруглен, без срединного выступа. Преорбиталь-
ные отростки есть. Постбранхиальные лопасти раз­
виты. Задний край панциря почти поперечный, 
спрямлен или закруглен. Эпитегумы хорошо выра­
жены, границы между ними углублены. Построст­
ральное поле отчетливое. На центральном эпитегу-
ме может присутствовать примордиальная зона. 
Орнамент в виде более или менее длинных денти­
новых гребешков (четыре-шесть на 1 мм). Гребеш­
ки расположены поперечно на ростральном эпите-
гуме, продольно на латеральных и эллипсовидно на 
центральном. Поры сенсорных каналов мелкие. 
Пинеальное пятно в виде тессеры. 

Видовой состав. A. integra (Kunth, 1872); А. 
lindstromi Kiaer, 1932; A. schmidti (Geinitz, 1884); A. 
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bimaris Novitskaya, 1970; ?A. ludensis (Salter, 1859); 
? Archegonaspis sp. (White, 1958). 

Распространение. Западная Европа (Германия, 
Польша, Швеция) и Европейская Россия (остров 
Вайгач); лудлов, верхний силур. Канада; верхний 
силур или нижний девон [Dineley, Loeffler, 1976]. 

Замечания. 1) Принадлежность A. ludensis (Sal­
ter, 1859) и Archegonaspis sp. (White, 1958) из верх­
него силура Англии к роду Archegonaspis не дока­
зана. 

2) С Северо-Западных территорий Канады из 
отложений, возраст которых определяется в ука­
занном интервале, описан Archegonaspis cf. А. 
schmidti и четыре разновидности ?'Archegonaspis sp. 
indet. [Loeffler, Jones, 1976; Dineley, Loeffler, 1976]. 

Archegonaspis bimaris Novitskaya, 1970 

Рис. 12a. Табл. I, фиг. 1, 2 

Archegonaspis bimaris: Новицкая, 1970, с. 109-
113, табл. IX, рис. 3, 4; 1986, с. 13, табл. I, фиг. 1; 
табл. II, фиг. 1. 

Голотип - ПИН, № 3048/1, дорсальный щит, 
разрушен в правой постеролатеральной части; по­
бережье пролива Карские Ворота, в 1,2 км северо-
западнее полярной станции "Вайгач" и примерно в 
3,5 км западнее мыса Костяного, о. Вайгач, Ненец­
кий национальный округ, Архангельская область, 
Россия; лудлов,верхний силур. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Дорсальный щит удлиненно-овальный, 

слабо выпуклый. Длина около 4,4 см; W/ML - 59, 
OW/ML - 43, OL/ML - 16, PBL/ML - 27, PL/ML -
27. Передний край широко закруглен, задний -
почти прямой, боковые - полого закруглены. Ор­
битальные вырезки отчетливо заметны на боковом 
контуре панциря. Преорбитальные отростки хоро­
шо развиты. Постбранхиальные лопасти слабо от­
гибаются вниз. Орнамент в виде уплощенных или 
выпуклых гребешков (4-6 на 1 мм). Границы меж­
ду ростральным, центральным и латеральными 
эпитегумами имеют вид глубоких борозд. Постро­
стральное поле покрыто косо-поперечными гре­
бешками, меняющими направление. На централь­
ном эпитегуме есть четко ограниченная выпуклая 
площадка (примордиальная зона). На границе с ней 
гребешки центрального эпитегума изгибаются, 
следуя ее очертаниям. Поры сенсорных каналов 
боковой линии мелкие, местами сдвоены. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Род Seretaspis Stensio, 1958 

Seretaspis: Stensio, 1958, p. 314, 315, 316, 318, 
366, 371, 384, 386, 387, 391, 393; 1964, p. 250-252, 
323, 326-328, 367; Denison, 1964, p. 366; Обручев, 
1964, с. 59; Halstead, 1973a, p. 325; Новицкая, 1986, 
с. 13-14. 

Типовой вид - Seretaspis zychi Stensio, 1958. 

Диагноз. Дорсальный щит эллипсовидный, ши­
рокий. Передний конец широкий, полого закруглен 
(форма заднего края не ясна). Эпитегумы и постро­
стральное поле хорошо различимы. Дентиновые гре­
бешки тонкие, длинные, расположены поперечно и 
веерообразно на ростральном эпитегуме, продольно 
- на латеральных. Поры сенсорных каналов крупные. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Подолия, Украина; лохков, 

нижний девон. 

Seretaspis zychi Stensio, 1958 

Seretaspis zychi: Stensio, 1958, p. 366, fig. 204; 
1964, p. 323, fig. 109; Denison, 1964, p. 366-367; Но­
вицкая, 1986, с. 14. 

Голотип - NHRM, n° С1618, "ростро-
дорсальный щит, сохранившийся, в основном, в со­
стоянии отпечатка его внутренней (нижней) по­
верхности" (Stensio, 1964, р. 323, fig. 109), Подолия, 
Украина; лохков, нижний девон (по Stensio - даун-
тон; по [Обручев, 1973] - диттон). Более подроб­
ные сведения о местонахождении, из которого про­
исходит голотип, отсутствуют. 

Р. Денисон, впервые опубликовавший диагноз 
Seretaspis zychi, дает о голотипе следующие сведе­
ния: Naturhistoriska Riksmuseet, Stockholm, С 1608а, 
b. При этом он ссылается на тот же экземпляр, ко­
торый указан у Э. Стеншё под п° С1618 [Stensio, 
1958, fig. 204]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института отсутствует. В описании использовано 
изображение голотипа [Stensio, 1958, fig. 204]. 

Диагноз. Длина панциря около 3 см. Макси­
мальная ширина приходится на заднюю треть его 
длины и составляет около 1,9 см. Передний дор­
сальный край широкий, задний неизвестен. Денти­
новые гребешки (8-9 на 1 мм) параллельны перед­
нему краю панциря, на постростральном поле обра­
зуют завитки. Поры сенсорных каналов окружены 
дентиновыми гребешками. 

Распространение. Подолия, Украина; чортков­
ский горизонт, лохков (диттон по [Обручев, 1973]), 
нижний девон. 

Род Steinaspis Obruchev, 1964 

Cyathaspis: Обручев, 1958, с. 43 (nom. nud.); 
Denison, 1964, p. 361. 

Steinaspis: Обручев, 1964, с. 58; Halstead, 1973а, 
p. 325; Новицкая, 1986, с. 14. 

Типовой вид - Steinaspis miroshnikovi Obruchev, 
1964. 

Диагноз. Длина вентрального щита около 3,5 
см. Задний край вытянут углом. Срединного гребня 
нет. Скульптура в виде бугорчатых гребешков, в 
задней части щита разноразмерных. В центральной 
области пластинки гребешки расположены эллип­
совидно. Вблизи заднего края пластинки имеются 
следы удлиненных цикломориальных чешуи. (Дру­
гие признаки неизвестны). 
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Рис. 35. Steinaspis miroshnikovi Obruchev, 1964. Го­
лотип - ПИН, № 2827/1. Местонахождение р-н Но­
рильска (керновый материал), Красноярский край, 
Россия; лохков, нижний девон. Вентральная пластин­
ка [Новицкая, 1986] 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Восточная Сибирь (северо-

запад Сибирской платформы), Россия; лохков, 
нижний девон. 

Steinaspis miroshnikovi Obruchev, 1964 

Рис. 35. Табл. I, фиг. 3, 4 

Cyathaspis miroshnikovi: Обручев, 1958, с. 43 
(nom. nud.). 

Cyathaspis(l) miroshnikovi: Denison, 1964, p. 361. 
Steinaspis miroshnikovi: Обручев, 1964, с. 58, 

табл. П, фиг. 2; Новицкая, 1986, с. 15, рис. 1. 
Голотип - ПИН, № 2827/1, вентральная пла­

стинка (керновый материал); окрестности Нориль­
ска, Норильский район, Красноярский край, Вос­
точная Сибирь (северо-запад Сибирской платфор­
мы), Россия; зубовский горизонт Норильско-Туру-
ханской группы разрезов, лохков, нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вентральный щит узкий, его ширина 

почти вдвое меньше длины. Дентиновые гребешки 
(4-5 на 1 мм) в передней области пластинки корот­
кие и преимущественно поперечные. Местами об­
разуют произвольные изгибы и завитки, на осталь­
ной поверхности расположены эллипсовидно. Цен­
тральный гребешок чешуи длинный, гораздо более 
высокий и широкий, чем окаймляющие. Поры сен­
сорных каналов очень мелкие. 

Распространение. Сибирь (северо-запад Сибир­
ской платформы), Россия; лохков, нижний девон. 

Семейство Tolypelepididae Kiaer, 1932 

Типовой род - Tolypelepis Pander, 1856. 

Диагноз. Дорсальный щит овальный, иногда 
широкий, поверхностно подразделяется на эпите-
гумы. Последние иногда разделены "лентами", об­
разованными короткими гребешками и бугорками 
(Asketaspis). Постростральное поле различимо. На 
центральном эпитегуме дентиновые гребешки 
группируются в чешуеобразные участки (тессеры), 
перекрывающиеся вблизи заднего края панциря. 
Сенсорные каналы боковой линии образуют обыч­
ный для циатаспид рисунок. 

Состав. Tolypelepis Pander, 1856; Asketaspis Di­
neley et Loeffler, 1976. 

Род Tolypelepis Pander, 1856 

Tolypelepis: Pander, 1856, S. 60-61; Flower, Way-
land-Smith, 1952, p. 370; Denison, 1953, p. 293; 1964, 
p. 351-353; Быстрое, 1955, с. 481-486; Stensio, 
1958, p. 297-307; Gross, 1961, S. 145; Коссовой, 
Обручев, 1962, с. 1149; Обручев, 1964, с. 57; 
Stensio, 1964, p. 230-242; Halstead, 1973a, p. 325; 
Dineley, Loeffler, 1976, p. 53; Loeffler, Jones, 1977, p. 
664; Новицкая, 1986, с. 16. 

Oniscolepis: Pander, 1856, S. 56-58. 
Tolypaspis: Schmidt, 1893, S. 100; Rohon, 1893, p. 

79-88; Zych, 1931, p. 83; Kiaer, 1932, p. 25. 
Типовой вид - Tolypelepis undulatus Pander, 1856. 
Диагноз. Панцирь овальный, умеренно удли­

ненный или широкий, 3,5-4 см длиной. Передний 
край без срединного выступа. Преорбитальные от­
ростки и постбранхиальные лопасти развиты. Эпи-
тегумы не разделены "лентами". Дентиновые гре­
бешки на центральном эпитегуме расположены в 
целом эллипсовидно, на ростральном - поперечно, 
на латеральных - продольно. Тессеры покрывают 
центральный эпитегум и постростральное поле. 
Центральный валик тессер выше и шире окружаю­
щих. Поры сенсорных каналов хорошо заметны. 
Пинеальная тессера цикломориального типа. 

Видовой состав. Т. undulata Pander, 1856; Т. len-
zi Dineley et Loeffler, 1976; T. leopoldensis Loeffler et 
Jones, 1977. 

Распространение. Эстония и Германия; лудлов, 
верхний силур. Канада; верхний силур или нижний 
девон (?). Тиман (Россия) и Англия; нижний девон 
(верхний даунтон) [Обручев, 1964]. 

Замечания. Известны сообщения о находках 
Tolypelepis cf. undulata в верхнем силуре Германии 
[Gross, 1961] и Tolypelepis sp. в верхнем даунтоне 
(зона Traquairaspis рососкГ) Англии [White, 1946]. 

По Д. Дайнли и Э. Лефлёр [Dineley, Loeffler, 
1976, p. 56], хотя Tolypelepis описан из даунтона, он 
мог существовать от лландоверского яруса нижне­
го силура до зоны Traquairaspis даунтона. 

Tolypelepis undulata Pander, 1856 

Рис. 126 

Tolypelepis undulatus: Pander, 1856, S. 61, Taf. 6, 
Fig. 24 a-c. 
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Oniscolepis magnus: Pander, 1856, S. 56, 58, Taf. 
6, Fig. 32a-c. 

Tolypaspis undulata: Schmidt, 1893, vol. 1, p. 100; 
Kiaer, 1932, p. 25, pi. X. 

Tolypelepis timanica: Коссовой, Обручев, 1962, с. 
1149 (nom. nud.). 

Tolypelepis undulata: Обручев, 1964, с. 57, табл. 
II, фиг. 1; Stensio, 1964, p. 235-236, fig. 71-72; 
Denison, 1964, p. 352-353, fig. 107; Marss, 1977a, p. 
57-68, fig. 1-12; Новицкая, 1986, с. 16-17, табл. П, 
фиг. 2, 3. 

Голотип - ЦНИГР М, № 257/592, почти полный 
дорсальный щит; о. Эзель (Сааремаа), Эстония; го­
ризонт охесааре, пржидольский ярус, верхний си­
лур [Kiaer, 1932, PI. X; Обручев, 1964, табл. II]. 

Материал. Слепки голотипа и двух дорсальных 
щитов; колл. ПИН, № 3257, типовое местонахож­
дение. Ядра (5) с фрагментами дорсальной и вен­
тральной пластинок; колл. ПИН, № 1934/11, 14, 15, 
16, 17, р. Великая, Северный Тиман, Россия; ептар­
минская свита, пржидольский ярус, верхний силур 
[Валюкявичюс и др., 1983]. 

Диагноз. Дорсальный щит овальный, плавно 
расширяется к середине; длина около 3,5 см, мак­
симальная ширина 2,5 см. Передний и боковые 
края полого закруглены. Орбитальные вырезки 
расположены вблизи переднего конца панциря. 
Преорбитальные отростки развиты. Дорсального 
гребня нет. Дентиновые гребешки (4-5 на 1 мм) 
группируются в чешуеобразные цикломориальные 
участки. Ростральный, центральный и латеральные 
эпитегумы отчетливые. Постростральное поле не­
четко отделено от рострального эпитегума. Тессе­
ры расположены косо-поперечно на постростраль­
ном поле и эллипсовидно на центральном эпитегу-
ме; в задней трети пластинки - чешуеобразно пере­
крываются. Центральный бугорок тессер выше и 
толще окаймляющих. Между цикломориальными 
тессерами есть участки продольных гребешков. 
Вентральная пластинка сильно выпуклая. Перед­
ний край округлоспрямленный, задний вытянут уг­
лом, боковые - почти прямые; в плане пластинка 
овальная. Орнамент, как на дорсальной пластинке. 
Сенсорные каналы боковой линии состоят из ко­
ротких сегментов, образуют рисунок в виде про­
дольных и поперечных линий [Stensio, 1958; Marss, 
1977а]. Поры открываются на центральных гре­
бешках тессер. 

Замечание. Из ептарминской свиты Северного 
Тимана Д.В. Обручев [Коссовой, Обручев, 1962] в 
списке фауны упомянул новый вид Tolypelepis 
timanica (nom. nud.). Имеющийся материал (колл. 
ПИН, № 1934/11, 14, 15, 16, 17) не обнаруживает, 
как показало его переизучение [Новицкая, 1986], 
каких-либо отличий от типового вида. 

Распространение. О. Эзель (Сааремаа), Эстония; 
каугатумаский и охесаареский горизонты, пржидол 
(даунтон, по Обручеву, 1973), верхний силур; Лит­
ва; минияская и юраская свиты, пржидол (даунтон, 
по [Marss, 1977а]); Тиман, Россия; ептарминская 
свита, пржидол, верхний силур. Кроме того, воз­

можно, Германия; бейрихиевый горизонт верхнего 
силура (Tolypelepis cf. undulata) и зона Traquai-
raspis pococki, верхний даунтон Англии (Tolypele­
pis sp.) [Denison, 1964]. 

Замечание. Tolypelepis undulata, род и вид, бы­
ли выделены Пандером на основе очень небольшо­
го фрагмента "панциря" [Pander, 1856, Taf. 6, Fig. 
24a-d, S. 88]. Сведения о месте его находки в моно­
графии X. Пандера отсутствуют, описание (или ди­
агноз) сводится к характеристике орнамента, пред­
ставленного на этом небольшом фрагменте, и его 
микростроения. Этот же вид был затем описан Ф. 
Шмидтом [Schmidt, 1893] по практически полному 
дорсальному щиту как Tolypaspis undulata. Позднее 
экземпляр, описанный Шмидтом, был выделен в 
качестве голотипа вида Tolypelepis undulata Pander 
И. Киэром (Kiaer, 1932, PI. X: дорсальный щит. 
Geno-, Holotype. Geol. Mus. Acad. Sc. Leningrad. 
257/592). Вместе с тем, некоторые авторы продол­
жают считать типом Tolypelepis undulata фрагмент 
панциря, изображенный в монографии X. Пандера 
[Denison, 1964, р. 352]. 

Семейство Irregulareaspididae Denison, 1964 

Типовой род - Irregulareaspis Zych, 1931. 
Диагноз. Панцирь удлиненный, широкий или 

сужается кпереди. Эпитегумы различимы не все­
гда. Постростральное поле не выражено. Следы 
чешуи в панцире отсутствуют, но, возможно, есть 
суббранхиальные чешуи [Dineley, Loeffler, 1976]. 
Дентиновые гребешки расположены беспорядочно 
или иногда поперечно на ростральном эпитегуме, 
эллипсовидно - на центральном, продольно - на 
латеральных. Сенсорные каналы боковой линии 
сильно ветвятся, образуя густую сеть. 

Состав. Irregulareaspis Zych, 1931; Dikenaspis 
Denison, 1963. 

Замечание. В монографии В. Зыха [Zych, 1931], 
впервые выделившего род и вид Irregulareaspis 
stensioi (там же, с. 89), даны лишь названия этих 
таксонов, имеющиеся в объяснениях к очень схе­
матичным рисункам, изображающим панцирь 
сверху и сбоку (с. 89, рис. 46, 47), и в объяснении к 
фотографии орнамента на участке панциря. Здесь 
же видны многочисленные поры сенсорных кана­
лов боковой линии (с. 90, фиг. 5). В объяснении к 
фотографии указывается местонахождение -
Ягельница Стара (Подолия). Сведения о голотипе 
отсутствуют. В этой монографии В. Зых выделяет 
таксон Irregulareaspinae (видимо, как подсемейст­
во), в характеристике которого даются сведения о 
каналах боковой линии [Zych, 1931, р. 57]. Позднее 
И. Киэр [Kiaer, 1932] объединил в одном семействе 
Dinaspidae роды Dinaspidella (Dinaspis, по Киэру) и 
Irregulareaspis (Dyctyaspis, по Киэру). Упоминание 
о новом семействе Irregulareaspidae содержится в 
монографии И. Киэра и А. Гейнца [Kiaer, Heintz, 
1935, p. 42], но данные о семействе (диагноз, со­
став) отсутствуют. В некоторых более поздних сис-

104 

http://jurassic.ru/



темах Dinaspidella, как и в системе Киэра [Kiaer, 
1932], включается в состав подсемейства Irregulare-
aspidinae [Denison, 1964; Dineley, Loeffler, 1976]. В 
указанной классификации Д. Дайнли и Э. Леффлер 
сюда же относят описанный ими из нижнего девона 
Канады род Nahanniaspis. Авторы поясняют, что та­
кое объединение основано на сходстве Dinaspidella 
(нижний девон Шпицбергена и Канады) и Nahan­
niaspis с Irregulareaspis в форме панциря, его про­
порциях, в орнаменте из тонких гребешков, иногда 
образующих спирали, и в присутствии суббранхи-
альных чешуи (последние у Irregulareaspis пока не 
найдены). Вместе с тем Dinaspidella и Nahanniaspis 
характеризуются простой сенсорной системой по-
распидного типа (в отношении Dinaspidella это от­
мечается всеми систематиками) и отсутствием эпи-
тегумов. Оба признака указывают на близость к Ро-
raspidae, в состав которых Dinaspidella иногда вклю­
чается [Обручев, 1964]. Ни одна из групп признаков 
не дает, как нам кажется, решающих преимуществ 
для включения Dinaspidella и Nahanniaspis в состав 
иррегуляреаспид или пораепид. Вполне вероятно, 
что оба рода принадлежат отдельному семейству. 

Род Irregulareaspis Zych, 1931 

Irregulareaspis: Zych, 1931, p. 83-84; White, 
Moy-Thomas, 1940, p. 99; Denison, 1953, p. 292; 
1963, p. 117, 120; 1964, p. 326, 329, 401-402; Обру­
чев, 1964, с. 58; Stensio, 1964, p. 247, 350; Halstead, 
1973a, p. 325; Blieck, Heintz, 1983, p. 52; Новицкая, 
1986, с. 18. 

Irregularaspis (ошибочное написание): Kiaer, Heintz, 
1935, p. 82; Rower, Wayland-Smith, 1952, p. 363. 

Irregulariaspis (ошибочное написание): Stensio, 
1958, p. 296, 312, 313, 317, 318 и др. 

Dictyaspis: Kiaer, 1932, p. 18, 19; White, 1935, p. 
437; F0yn, Heintz, 1943, p. 44. 

Dictyaspidella: Strand, 1934, p. 327 (новое назва­
ние для Dictyaspis Kiaer); Fowler, 1947, p. 4. 

Dictyonaspis: Берг, 1940, с. ПО; Берг, 1955, с. 31. 
Типовой вид - Irregulareaspis stensioei Zych, 1931. 
Диагноз. Дорсальный щит удлиненный, равно­

мерно широкий, длина от 2,5(?)-3 см до 6-7 (?) (I. 
seretensis). W/ML около 65. PL/ML - 27-30, OI7ML -
около 20. Передний край панциря закруглен, без сре­
динного выступа, задний - имеет срединный выступ. 
Преорбитальные отростки развиты. Постбранхиаль-
ные лопасти обычно короткие. Деление на эпитегумы 
почти незаметно. Дентиновые гребешки тонкие, рас­
положены, в основном, беспорядочно. Поры сенсор­
ных каналов мелкие. Боковые края вентральной пла­
стинки образуют глубокую и широкую выемку. 

Видовой состав. Irregulareaspis stensioei Zych, 
1931; /. seretensis Novitskaya, 1983; /. skalskiensis 
Novitskaya, 1983; /. hoeli (Kiaer, 1932); /. mirabilis 
Blieck, Heintz, 1983. 

Распространение. Приднестровье (Подолия), 
Украина; верхний силур-нижний девон. Шпицбер­
ген, Норвегия; формация Бен Невис, нижний девон. 

Irregulareaspis stensioei Zych, 1931 

Irregulareaspis stensioi: Zych, 1931, p. 83-84, fig. 
46, 47, foto 5; Denison, 1964, p. 402; Обручев, 1964, 
с. 58, рис. 17; Новицкая, 1983, с. 19. 

Irregulareaspis stensioei: Blieck, Heintz, 1983, p. 52. 
Голотип не указан автором вида [Zych, 1931] и 

последующими ревизующими [Denison, 1964; Но­
вицкая, 1983; Blieck, N. Heintz, 1983]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института отсутствует. Исследовано несколько 
фрагментов панцирей, имеющихся во Львовском 
Государственном природоведческом музее НАН 
Украины, колл. № С 261. 

Диагноз (с учетом данных В. Зыха). Дорсаль­
ный щит слабо удлиненный, равномерно широкий. 
Длина около 3-4 см. W/ML близко к 65, PL/ML - к 
27, OL/ML - к 21, PBL/ML - к 33. Впереди орбит 
передний край дорсальной пластинки широко за­
круглен, задний - образует тупой угол (примерно 
110° между правой и левой сторонами). Орбиталь­
ные вырезки глубокие. Дентиновые гребешки 
(8-10 на 1 мм) образуют несколько рядов, парал­
лельных переднему краю панциря. Далее назад 
гребешки располагаются беспорядочно, резко и 
часто меняя направление. 

Распространение. Приднестровье (Подолия), 
Украина; иваневский горизонт, лохковский ярус, 
нижний девон [Обручев, 1973: диттонский ярус; 
Новицкая, 1986]. 

Замечание. Находки Irregulareaspis stensioei из­
вестны из окрестностей села Добровляны, обнаже­
ния на лев. бер. р. Днестр, а также -в окрестностях 
села Ягельница Стара, приток р. Серет, ниже г. 
Чортков, Подолия, Украина; иваневский горизонт, 
лохков, нижний девон. 

Irregulareaspis seretensis Novitskaya, 1983 

Табл. I, фиг. 5, 6 

Irregulareaspis seretensis: Новицкая, 1983, с. 178, 
табл. П, фиг. 6, 7; 1986, с. 19, табл. II, фиг. 4. 

Голотип - LIG, № 140/30, вентральная пла­
стинка (передний конец отсутствует); местонахож­
дение севернее с. Звиняч, на берегу р. Серет, Подо­
лия, Украина; низы иваневского горизонта, лохков, 
нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Крупные циатаспиды. Длина полного 

вентрального щита около 6 см. Щит удлиненный, 
слегка расширяется к заднему краю. Задний конец 
вытянут углом (около 80° между левой и правой 
сторонами). Вершина угла слегка закруглена. Ден­
тиновые гребешки (8-10 на 1 мм) образуют много­
численные завитки. В передней половине пластин­
ки гребешки, в основном, расположены поперечно, 
в задней половине - продольно в центре и эллипсо­
видно в латеральных зонах. Поры сенсорных кана­
лов мелкие, расположены на поверхности панциря 
очень густо. В среднем, расстояние между сосед-
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ними порами меньше одного мм. Сенсорные кана­
лы боковой линии образуют густую сеть. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Irregulareaspis skalskiensis Novitskaya, 1983 

Табл. И, фиг. 1, 2 

Irregulareaspis ? sp.: Обручев, 1964, с. 58, табл. I, 
фиг. 5. 

Irregulareaspis skalskiensis: Новицкая, 1983, с. 
178, табл. П, фиг. 4, 5; 1986, с. 20, табл. III, фиг. 2-4. 

Голотип - ПИН, № 2828/1, ростральная часть 
дорсальной пластинки; с. Днестровое (Волковцы) 
на р. Днестр, Подолия, Украина; верхи скальского 
надгоризонта, пржидольский ярус, верхний силур. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Очень небольшой панцирь. Ростраль­

ная ширина (перед орбитальными вырезками) 1,6 
см; длина панциря, по-видимому, около 3 см. Рост­
ральный край широко и полого закруглен (как у /. 
stensioei). Нет срединного выступа. Преорбиталь-
ные отростки выражены. Дентиновые гребешки 
(8-10 на 1 мм) часто меняют направление, образу­
ют многочисленные завитки. Поры сенсорных ка­
налов мелкие, многочисленные. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Семейство Poraspididae Kiaer, 1932 

Типовой род - Poraspis Kiaer, 1930. 
Диагноз. Ростро-дорсальная пластинка (дор­

сальный щит) иногда слита с бранхиальными 
(Allocryptaspis). Панцирь удлиненный, обычно не 
подразделен на эпитегумы, но иногда последние 
заметны (Anglaspis, Liliaspis). Постростральное по­
ле не выражено. Следов чешуи или тессер нет (ис­
ключение - Ariaspis). Дентиновые гребешки между 
супраорбитальными сенсорными каналами распо­
ложены веерообразно, продольно или беспорядоч­
но; на остальной поверхности панциря - преиму­
щественно продольно; в латеральной области поза­
ди орбитальных вырезок - иногда диагонально. 
Продольные и поперечные сенсорные каналы бо­
ковой линии образуют, в основном, прямоугольный 
рисунок, но иногда дают немногочисленные корот­
кие добавочные веточки. 

Состав. Poraspis Kiaer, 1930; Homalaspidella 
Strand, 1934; Americaspis White et Moy-Thomas, 1941; 
Ariaspis Denison, 1963; 1 Allocryptaspis Whitley, 1940. 

Род Poraspis Kiaer, 1930 

Holaspis: Lankester, 1873b, p. 242-243. 
Cyathaspis: Alth, 1874, S. 46 (pars); Leriche, 1906, 

p. 22-25. 
Palaeaspis: Woodward, 1891, p. 169 (pars); 

Stensio, 1926, p. 2-3 , 12; Zych, 1931, p. 84; Brotzen, 
1933a, S. 431-432; White, 1935, p. 437. 

Poraspis: Kiaer, 1930, p. 4; 1932, p. 13-14; Kiaer, 
Heintz, 1935, p. 51-59; Save-Soderbergh, 1941, p. 534; 
Wangsio, 1952, p. 562; Flower, Wayland-Smith, 1952, 
p. 360-361; Denison, 1953, p. 293, 296, 303- 304; 1964, 
p. 403-404; Stensio, 1958, p. 314-318, 352-353, 366, 
384, 386, 391, 393,404; 1964, p. 230, 250-252,292, 306; 
Обручев, 1964, с. 58; Новицкая, 1972, с. 112; Новиц­
кая, 1986, с. 21-22; Novitskaya, 1973, р. 37; Halstead, 
1973а, р. 325; Dineley, Loeffler, 1976, p. 75. 

Типовой вид - Holaspis sericeus Lankester, 1873. 
Диагноз. Дорсальный щит удлиненный, округ­

лый, длина 2,5-7 см. (Пропорции панциря извест­
ны не для всех видов Poraspis, в связи с чем грани­
цы их изменчивости в диагнозе рода не приводят­
ся). Передний край панциря закруглен. Задний край 
имеет сильный срединный выступ, обычно закруг­
лен. Преорбитальные отростки развиты. Постбран­
хиальные лопасти длинные. Ростральный эпитегум 
неразличим. Латеральные эпитегумы выражены сла­
бо или неразличимы. Дентиновые гребешки (6-10 
на 1 мм) расположены веером или беспорядочно ме­
жду супраорбитальными каналами, на остальной по­
верхности панциря - преимущественно продольно. 
Поры сенсорных каналов боковой линии крупные. 

Видовой состав. P. sericea (Lankester, 1973); P. 
polaris Kiaer, 1930; P. brevis Kiaer et Heintz, 1935; P. 
rostrata Kiaer et Heintz, 1935; P. barroisi (Leriche, 
1906); P. sturi (Alth, 1874); P. pompeckji (Brotzen, 
1933); P. simplex (Brotzen, 1933); P. siemiradzkii 
(Zych, 1931). Возможно, еще несколько видов, в 
том числе из нижнего девона Шпицбергена. 

Распространение. Англия, Норвегия (Шпицбер­
ген), Франция, Украина (Подолия); нижний девон; 
Канада; верхний силур (?) - нижний девон (лохков). 

Замечание. Таксоны Poraspis intermedia и Р. 
subtilis выделены И. Киэром и А. Гейнцем [Kiaer, 
Heintz, 1935: pi. XVI - P. intermedia, pi. ХХП - P. 
subtilis] с указанием голотипов, но без диагнозов. 
Диагнозы для этих и других видов, указанных И. 
Киэром и А. Гейнцем, даны позднее в монографии 
Р. Денисона [Denison, 1964]. По мнению А. Блика и 
Н. Гейнц [Blieck, N. Heintz, 1983], ревизовавших 
шпицбергенский материал, P. intermedia и Р. 
subtilis, наряду с P. brevis, представляют три попу­
ляции одного вида, а именно P. brevis Kiaer. Этими 
же авторами [Blieck, N. Heintz, 1983] виды Poraspis 
cylindrica и P. magna, выделенные И. Киэром и А. 
Гейнцем [Kiaer, Heintz, 1935: pi. XXVI, fig. 2 - P. 
cylindrica, pi. XXVUI - P. magna], отнесены к сино­
нимам вида Poraspis rostrata Kiaer et Heintz. Час­
тично P. cylindrica (в понимании И. Киэра и А. Гейн-
ца) включен А. Бликом и Н. Гейнц в синонимику 
Poraspis polaris Kiaer. Вид Poraspis elongata, выде­
ленный И. Киэром и А. Гейнцем (Kiaer, Heintz, 
1935: pi. XVIII), отнесен А. Бликом и Н. Гейнц час­
тично к виду P. brevis и частично к P. polaris. 

Poraspis sturi (Alth, 1874) 

Рис. 36 
Cyathaspis sturi: Alth, 1874, S. 46, Taf. 5, Fig. 1, 2. 
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Рис. 36. Poraspis sturi (Alth, 1874). Экз. - ПИН, № 
3592/78. Местонахождение с. Устечко, Подолия, Ук­
раина; устечковская свита, лохков, нижний девон. 
Панцирь с дорсальной стороны [Новицкая, 1986] 

orb - орбиты 

"Pteraspis" (Cyathaspis) sturi: Zych, 1927, p. 52, 
pi. 2, fig. 1, 2. 

Cyathaspis sturi: Kiaer, 1932, p. 13. 
Poraspis sturi: Kiaer, 1932, p. 14; Kiaer, Heintz 

1935, p. 52, 104-105, fig. 38; Stensio, 1958, p. 386, 401 
Denison, 1964, p. 409-410; Blieck, Heintz, 1983, p. 55 
Новицкая, 1986, с. 22-24, рис. 2, табл. П, фиг. 5. 

Palaeaspis sturi: Brotzen, 1936, p. 6. 
Голотип не обозначен. И. Киэр и А. Гейнц 

[Kiaer, Heintz, 1935, p. 104, fig. 38] расценивают в 
качестве голотипа экземпляр, изображенный А. 
Альтом [Alth, 1874, pi. 5, fig. 1, 2]: с. Дорошевцы 
(Doroszow) на р. Днестр, Подолия, Украина; ива­
невский горизонт (?), лохков, нижний девон. 

Материал. Экз. ПИН, № 3592/78 - полное ядро 
панциря с дорсальной стороны, сохранились фраг­
менты дорсальной пластинки; с. Устечко на лев. бер. 
р. Днестр, Подолия, Украина; устечковская свита 
(низы днестровской серии), лохков, нижний девон. 

Диагноз. Дорсальный щит узкий, длина около 6 
см, максимальная ширина (посередине длины) 
примерно 2,8 см. W/ML - 46, OL/ML - 20, OW/ML 
- 32, PL/ML - 25, PBIVML - 32(?). Передний конец 
впереди орбит слегка сужен и закруглен. Позади 
орбит контур боковых краев спрямленный. Вырез­
ки бранхиальных отверстий сверху неразличимы, 

позади них панцирь почти не сужается. Задний 
дорсальный край образует небольшую срединную 
лопасть округлой формы. Дентиновые гребешки (8 
на 1 мм) расположены веерообразно между супра-
орбитальными каналами, в центральной зоне дор­
сальной пластинки и вдоль боковых краев - про­
дольно, между дорсолатеральными и дорсомедиаль-
ными продольными сенсорными каналами - косо. 
Поры сенсорных каналов боковой линии образуют 
сдвоенные ряды, дополнительных сенсорных вето­
чек нет. 

Распространение. Р. Днестр (села Зазулинцы, 
Дорошевцы, Устечко), Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт - устечковская свита (низы днест­
ровской серии), лохков, нижний девон. 

Замечание. В. Зых [Zych, 1927, р. 52, pi. 2, fig. 
1] описал из местонахождений Устечко и Доро­
шевцы в Подолии Poraspis sturi под названием Pte­
raspis (Cyathaspis) sturi. В качестве синонима по­
дольского вида им указан Poraspis barroisi (Leri-
che). Однако, как показало сравнение, оба вида хо­
рошо различаются (см. также Kiaer, Heintz, 1935). 
Poraspis sturi отмечен Д.В. Обручевым [1973] в По­
долии в чортковском горизонте лохковского яруса. 

Poraspis pompeckji (Brotzen, 1933) 

Рис. 26, 37 

Palaeaspis pompeckji: Brotzen, 1933a, S. 433-435, 
Fig. 2, Taf. 24, Fig. 1, 2, 4; 1936, S. 6. 

Poraspis pompeckji: Kiaer, Heintz, 1935, p. 52, 
107, fig. 40; Holmgren, 1942, p. 9; Stensio, 1958, p. 
386, fig. 179A, 193, 194A-C, 203A, 206, 209; 1964, 
fig. 81 A, 97, 99A-D, 108A,B; Denison, 1964, p. 410; 
Blieck, Heintz, 1983, p. 55; Новицкая, 1986, с. 24-25, 
рис. 3, табл. 3, фиг. 1. 

Неотип - ПИН, № 2172/3, дорсальная сторона 
ядра; отчетливо видны слепки внутренних органов 
(носовых капсул, полукружных каналов, жаберных 
мешков), сохранились крупные скульптированные 
фрагменты дорсального щита (рис. 37). Экземпляр 
найден С В . Тихомировым в обнажении у с. Зале-
щики (иваневский горизонт), указанном Ф. Бротце-
ном [Brotzen, 1933а] в числе обнажений, откуда 
была собрана типовая серия (Залещики, Иване и 
Устечко); с. Залещики, Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, лохковский ярус, нижний девон. 
Выделен Л.И. Новицкой [1986, с. 24]. 

Попытки выяснить, где находится в настоящее 
время коллекция Ф. Бротцена, хранившаяся в Гео­
лого-палеонтологическом институте в Германии, 
не дали результатов. По всей вероятности, она по­
гибла. Неотип выделен нами в связи с утратой ти­
повой серии и ревизией группы. В работе Л.И. Но­
вицкой [1983] этот экземпляр ошибочно обозначен 
как лектотип. 

Материал. Неотип и экз. ПИН, № 3592/76, на 
котором сохранились естественные слепки внут­
ренних органов (рис. 26), а также изображения эк­
земпляров этого вида в работах Ф. Бротцена [Brot-
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Рис. 37. Poraspis pompeckji (Brotzen, 1933). Неотип -
ПИН, № 2172/3. Местонахождение с. Залещики, Подо­
лия, Украина; иваневский горизонт, лохков, нижний де­
вон. Панцирь с дорсальной стороны [Новицкая, 1986] 

ap.br - жаберные отверстия, с.па - слепок носового 
мешка, c.sem - слепки полукружных каналов, orb - орбиты, 
s.br - слепки жаберных мешков, trolf - ольфакторные тракты 

zen, 1933а] и Э. Стеншё [Stensio, 1958, 1964]; По­
долия, Украина; лохков, нижний девон. 

Диагноз. Дорсальный щит удлиненный, отчет­
ливо расширяется между орбитальными и бранхи­
альными вырезками: его длина 4,9-5,7 см, макси­
мальная ширина 2,5-2,9, W/ML - 50-51, OL/ML -
17-22, PL/ML - примерно 34, PBL/ML - около 32. 
Впереди орбитальных вырезок панцирь слегка су­
жен, его передний конец полого закруглен. На вен­
тральной стороне ростра есть носовые вырезки 
[Stensio, 1964, fig. 81А]. Вырезки бранхиальных от­
верстий хорошо видны сверху в контуре дорсаль­
ной пластинки. Позади них панцирь заметно уже, 
чем в пребранхиальной области. Постбранхиаль-
ные лопасти длинные, опущены вниз. Задний край 
дорсального щита вытянут в короткую закруглен­
ную лопасть. Дентиновые гребешки (8-10 на 1 мм), 
в основном, продольны, между супраорбитальными 
сенсорными каналами образуют небольшие завит­
ки. Имеется обычный набор сенсорных каналов бо­
ковой линии. Поперечные комиссуры сливаются с 
продольными дорсолатеральными каналами. Сен-

Рис. 38. Poraspis simplex (Brotzen, 1933). Экз. - № 
5-556 (Ин-т геологии Литвы). Местонахождение с. 
Добровляны, Подолия, Украина; иваневский гори­
зонт, лохков, нижний девон. Панцирь с дорсальной 
стороны [Новицкая, 1986] 

orb - орбита 

сорные поры образуют двойной ряд, окружены 
дентиновыми гребешками. 

Распространение. На р. Днестр села Залещики, 
Иване и Устечко, Подолия, Украина; иваневский 
горизонт, лохков, нижний девон. 

Замечание. В монографии о пораспидах И. Ки-
эром и А. Гейнцем высказано предположение, что 
под названиями P. pompeckji и P. sturi описан один 
вид [Kiaer, Heintz, 1935]. Ревизия подольских циа­
таспид подтверждает самостоятельность этих видов 
[Новицкая, 1986, с. 24-25]. С другой стороны, изуче­
ние новых материалов из Подолии позволяет сделать 
вывод о большом сходстве и, видимо, близком род­
стве подольских и некоторых европейских (особенно 
шпицбергенских) форм [Новицкая, 1986]. 

Poraspis simplex (Brotzen, 1933) 

Рис. 38. Табл. II, фиг. 3 

Palaeaspis simplex: Brotzen, 1933а, S. 432, Taf. 
24, Fig. 3; 1936, S. 6. 

Poraspis simplex: Kiaer, Heintz, 1935, p. 52, 107; 
Denison, 1964, p. 409; Blieck, Heintz, 1983, p. 55; 
Новицкая, 1986, с. 25-26, рис. 4, табл. 4, фиг. 2-4. 

Голотип не выделен. 
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Материал. Экз. LIG, № 5-556 - дорсальный 
щит, постбранхиальная область отсутствует. В 
приводимом ниже диагнозе использованы также 
данные Ф. Бротцена [Brotzen, 1933а, S. 432, Taf. 24, 
Fig. 3]. Местонахождение у с. Добровляны, прав, 
бер. р. Днестр в 1,5 км ниже села, местонахождение 
у с. Залещики, Подолия, Украина; иваневский го­
ризонт, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Ростро-дорсальная пластинка панциря 
удлиненная, несколько расширяется между орби­
тальными и бранхиальными вырезками, ее длина 5 
см, максимальная ширина (в передней трети пла­
стинки) 2-2,3 см; W7ML - около 46; PBL/ML - при­
мерно 30. Впереди орбит панцирь заметно сужается. 
Его передний край широко закруглен, задний - усе­
ченный, имеет вид очень короткого, тупого угла 
(между правой и левой сторонами примерно 135°). 
Вырезки бранхиальных отверстий заметны в конту­
ре панциря (вид сверху). Позади них панцирь уже, 
чем в пребранхиальной области. Постбранхиальные 
лопасти хорошо развиты. Дентиновые гребешки 
(7-8 на 1 мм), в основном, продольны. Орбитальные 
и бранхиальные вырезки окружены гребешками, па­
раллельными их краям. В ростральной области дор­
сальной пластинки дентиновые гребешки образуют 
довольно многочисленные беспорядочные изгибы, 
но обычно расположены продольно (не веерообраз­
но). Поры сенсорных каналов боковой линии круп­
ные, сдвоенные. 

Распространение. Подолия (Приднестровье), Ук­
раина; иваневский горизонт, лохков, нижний девон. 

Poraspis siemiradzkii (Zych, 1931) 

Palaeaspis (Poraspis) siemiradzkii: Zych, 1931, 
fig. 3,4, 37-39; Brotzen, 1936, S. 6. 

Poraspis siemiradzkii: Kiaer, Heintz, 1935, p. 106, 
fig. 39; Holmgren, 1942, p. 10; Denison, 1964, p. 410; 
Blieck, Heintz, 1983, p. 55; Новицкая, 1986, с. 26-27, 
определительные табл., с. 137, фиг. 11. 

Голотип не выделен. 
Материал. В коллекциях, изученных автором, 

достоверные остатки P. siemiradzkii отсутствуют. 
Приводимый ниже диагноз основан на изображе­
ниях панциря в работе В. Зыха [Zych, 1931, foto 3, 
4, fig. 37-39]. 

Диагноз. Дорсальный щит удлиненный, макси­
мально широкий в задней трети. Между орбиталь­
ными и бранхиальными вырезками его боковые 
края образуют пологую выпуклую дугу. Длина щи­
та около 5,6 см, W/ML - 44, OL/ML - 15, PL/ML -
20, PBL/ML - около 44. Впереди орбит передний 
край панциря закруглен и несколько сужен. Задний 
край имеет срединный выступ, форма которого не 
ясна: на реконструкции В. Зыха [Zych, 1931, fig. 37] 
выступ заострен, на реконструкции И. Киэра и А. 
Гейнца [Kiaer, Heintz, 1935, fig. 39] - широко за­
круглен. Бранхиальные вырезки глубокие, отчетли­
во видны сверху. Сразу позади них панцирь, рас­
ширяясь, образует в плане небольшой уступ. По­
стбранхиальные лопасти длинные. Дентиновые 

гребешки (примерно 6 на 1 мм) расположены бес­
порядочно в ростральной области, на других участ­
ках панциря неизвестны. Имеется обычный набор 
сенсорных каналов боковой линии. 

Распространение. Подолия, Украина; верхи 
чортковского (?) горизонта - иваневский горизонт, 
лохков, нижний девон. 

Замечание. Почти полный экземпляр, изображен­
ный В. Зыхом на фототаблице [Zych, 1931, fig. 4], 
представляет естественный слепок ростро-дорсально-
го щита с внутренней стороны. В ростро-пинеальной 
области сохранился орнаментированный фрагмент 
пластинки щита. Местонахождение Ягельница Стара, 
расположенное на притоке р. Серет, ниже г. Чортков, 
Подолия, Украина; иваневский горизонт (возможно, 
верхи чортковского), лохков, нижний девон. 

Poraspis sp. 
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Табл. II, фиг. 4 

Экз. ПИН, № 3592/79, ядро панциря с дорсальной 
стороны; местонахождение с. Устечко, лев. бер. р. 
Днестр, Подолия, Украина; днестровская серия, лох­
ков (диттон, по [Обручев, 1973]), нижний девон. 

Замечание. Указанный экземпляр интересен 
тем, что на нем хорошо видны слепки носовых кап­
сул, ольфакторных трактов, полукружных каналов, 
рострального хряща (табл. II, фиг. 4). 

Семейство Anglaspididae Kiaer, 1932 

Типовой род - Anglaspis Jaekel, 1927. 
Диагноз. Панцирь имеет форму овала, более 

или менее широкого, усеченного сзади. Вдоль бо­
ковых краев дорсального щита заметна неширокая 
уплощенная боковая кайма. Эпитегумы (централь­
ный и латеральные) различимы в орнаменте панци­
ря не всегда. Следы чешуйных составляющих в 
панцире отсутствуют. Дентиновые гребешки ко­
роткие и, обычно, относительно широкие. В рост­
ральной части дорсального щита они расположены 
более или менее веерообразно, иногда в большей 
степени продольно. Сейсмосенсорная система бо­
ковой линии состоит из каналов и борозд (pit lines). 
Каналы открываются на поверхность двойным ря­
дом пор. Сейсмосенсорная система на вентральной 
пластинке представлена только бороздами. Бороз­
ды могут формировать также периферийную часть 
сейсмосенсорной системы дорсального щита. Ка­
меры среднего слоя панциря образуют цепочки, 
следующие за расположением дентиновых гребеш­
ков (как у Anglaspis: см. Kiaer, 1932). 

Состав. Anglaspis Jaekel, 1927; Liliaspis Novit­
skaya, 1972; Paraliliaspis Novitskaya et Karatajute-
Talimaa, 1994. 

Замечание. Семейство Anglaspididae, выделен­
ное И. Киэром (Kiaer, 1932: Anglaspidae), включало 
только номинальный род. Диагноз семейства яв­
лялся в сущности диагнозом рода Anglaspis Jaekel, 
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как это и отмечал сам И. Киэр. Позднее в состав 
семейства англаспид Д.В. Обручевым [1964] были 
включены еще два рода: Fraenkelaspis, выделенный 
Э. Стеншё [Stensio, 1958] на материалах из нижнего 
девона Шпицбергена, и Seretaspis, описанный тем 
же автором [Stensio, 1958] из нижнего девона По­
долии. Однако в ревизии циатаспид, осуществлен­
ной Р. Денисоном [Denison, 1964], показано, что 
признаки, использованные Стеншё при выделении 
Fraenkelaspis, в действительности или вмещаются в 
пределы их вариабельности у Anglaspis (наличие у 
Fraenkelaspis гипотегумов в орнаменте вентральной 
пластинки), или не находят четкого подтверждения 
на других экземплярах. Последнее относится к ука­
занному Э. Стеншё в качестве характерного для Fra­
enkelaspis количеству жаберных мешков и, соответ­
ственно, жаберных дуг, иннервируемых вагальным 
нервом. Этот анализ признаков привел Р. Денисона к 
выводу о неправомочности выделения рода Fraenke­
laspis [Denison, 1964, с. 429]. Отмечая недостаточ­
ность сведений о морфологии Seretaspis, Р. Денисон 
подчеркивает его сходство с Archegonaspis, а именно 
отчетливость эпитегумов на ростро-дорсальном щи­
те, и включает Seretaspis в состав Cyathaspidinae. Род 
Anglaspis помещен им среди пораспид [Denison, 
1964] (Poraspidinae), хотя и с оговоркой, отмечающей 
значительные отличия Anglaspis от пораспид. Эти 
отличия касаются, прежде всего, ширины дентино­
вых гребешков, более широких у Anglaspis, и нали­
чия у него более четко выраженных эпитегумов 
[Denison, 1964].- В более поздних исследованиях, 
проведенных Л.И. Новицкой [Новицкая, 1972, 1986; 
Novitskaya, 1973], А. Бликом и Н. Гейнц [Blieck, N. 
Heintz, 1983], Anglaspis также был включен в со­
став семейства Poraspididae Kiaer. К пораспидам 
был отнесен и род Liliaspis, найденный в нижнеде­
вонских отложениях на р. Усе [Новицкая, 1972]. 
Включение Liliaspis в состав пораспид было вызва­
но сходством Liliaspis с Anglaspis, проявлявшимся 
более заметно, чем с каким-либо другим родом 
циатаспид. Liliaspis и Anglaspis сходны размерами 
и расположением дентиновых гребешков, а также 
строением сейсмосенсорной системы боковой ли­
нии, представленной у обоих родов каналами и бо­
роздами одновременно. 

Описанный позднее [Новицкая, Каратаюте-Тали­
маа, Юрьева, 1994] род Paraliliaspis указанными и 
другими признаками сходен с Liliaspis и Anglaspis. 

Таким образом, в настоящее время известны три 
сходных между собой рода, отчетливо отличаю­
щиеся от остальных циатаспид. Это дает основание 
для их выделения в самостоятельное семейство, т. 
е. речь идет о восстановлении семейства Angla-
spididae. Поскольку в нашей интерпретации это се­
мейство имеет другой состав сравнительно с соста­
вом, принятым предшествующими авторами, а 
именно И. Киэром [Kiaer, 1932] и Д.В. Обручевым 
[Обручев, 1964], нами дан новый диагноз семейст­
ва Anglaspididae, объединяющий характерные при­
знаки, включенных в него родов [Новицкая, Кара­
таюте-Талимаа, Юрьева, 1994]. 

Рис. 39. Liliaspis philippovae Novitskaya, 1972. Го­
лотип - ПИН, № 3198/1. Местонахождение на р. Уса, 
Полярный Урал, Россия; овинпармский горизонт, 
лохков, нижний девон. Панцирь с дорсальной сторо­
ны [Новицкая, 1986] 

orb - орбита 

Род Liliaspis Novitskaya, 1972 

Liliaspis: Новицкая, 1972, с. 115-117; 1986, с. 
27-28; Novitskaya, 1973, р. 27-28. 

Типовой вид - Liliaspis philippovae Novitskaya, 
1972. 

Диагноз. Дорсальный щит эллипсовидно-усе­
ченный. Передний конец закруглен. Преорбиталь-
ные отростки развиты. Задний край дорсальной 
пластинки слабо вогнутый, с коротким срединным 
выступом; боковые края заострены. Вдоль боковых 
краев панцирь уплощен. Уплощенная кайма окан­
чивается заостренными постеролатеральными вы­
ступами. В центре дорсальной пластинки есть не­
большое шиловидное возвышение. Латеральные 
эпитегумы различимы. Дентиновые гребешки (око­
ло четырех на 1 мм в центре дорсальной пластин­
ки) расходятся веерообразно в ростральной области 
и преимущественно продольны на остальной части 
панциря. Сенсорная система боковой линии пред­
ставлена каналами и бороздами. Есть центральный 
постеродорсальный сенсорный канал. Пинеальное 
пятно хорошо заметно. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Полярный Урал, Коми, Рос­

сия; овинпармский горизонт, лохков, нижний девон. 

Liliaspis philippovae Novitskaya, 1972 

Рис. 39. Табл. I, фиг. 7 

Liliaspis philippovae: Новицкая, 1972, с. 117-119, 
рис. 2-4; 1986, с. 28-29, рис. 5, табл. 4, фиг. 1; No­

lo 
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vitskaya, 1973, S. 28-30; Text. Fig. 1-3, PI. 2, Fig. 1-4; 
Новицкая, Каратаюте-Талимаа, Юрьева, 1994, с. 96. 

Голотип - ПИН, № 3198/1, полная ростро-
дорсальная пластинка; разведочная скв. № 24 (гл. 
3356,3-3369,0 м) у впадения р. Уса в Печору, По­
лярный Урал, Россия; овинпармский горизонт, лох­
ков, нижний девон ([Новицкая, 1972]; стратигра­
фическая привязка уточнена в [Новицкая, Каратаю­
те-Талимаа, Юрьева, 1994]). 

Материал. Кроме голотипа, почти полный от­
печаток дорсальной пластинки - ПИН, № 3198/2а и 
фрагмент дорсальной пластинки из того же место­
нахождения. 

Диагноз. Дорсальный щит широкий, длина около 
2,5 см, W/ML - 77, OW/ML - 48, OL/ML - 15, 
PL/ML - 27. Передний конец панциря широко за­
круглен, на заднем крае - очень короткий средин­
ный выступ, латеральные выступы заострены. Боко­
вые края панциря в задней половине заострены, да­
лее вперед - округлые. Орбитальные вырезки не­
глубокие. Шиловидное возвышение в центре дор­
сальной пластинки порядка 1-1,5 мм. Дентиновые 
гребешки (4-4,5 на 1 мм в центре дорсальной пла­
стинки и на боковой кайме, 5-6 - у переднего края 
пластинки) продольны на центральном эпитегуме и 
в задней части латеральных; между супраорбиталь­
ными сенсорными каналами расположены веерооб­
разно. В передней части латеральных эпитегумов 
гребешки поперечны и косопоперечны. Пинеальное 
пятно удлиненное, в передней части равно ширине 
примерно полутора гребешков. 

Сенсорные каналы боковой линии большого 
диаметра, открываются на поверхности двойным 
рядом пор. Сенсорные борозды окаймлены гребеш­
ками менее широкими, чем соседние. Борозды при­
урочены, главным образом, к периферии пластин­
ки, где ими образованы инфраорбитальные сенсор­
ные линии и продольные дорсолатеральные. Бо­
розды формируют также, в значительной мере, 
супраорбитальные сенсорные комиссуры. В задней 
паре поперечных комиссур борозды составляют их 
латеральную часть, медиально они сменяются ка­
налом. Третья пара поперечных комиссур, слива­
ясь, образует центральный постеромедиальный ка­
нал, оканчивающийся на срединном заднем высту­
пе дорсальной пластинки. В гребешках имеется це­
почка пульпарных полостей (как у Anglaspis 
[Heintz, 1932]). 

Распространение. Полярный Урал, Тимано-Пе-
чорская провинция, Россия; овинпармский (и сот-
чемкыртинский?) горизонты лохковского яруса 
нижнего девона [Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 
Юрьева, 1994]. 

Род Paraliliaspis Novitskaya et Karatajute-Talimaa, 
1994 

Paraliliaspis: Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 
Юрьева, 1994, с. 96-97. 

Типовой вид - Paraliliaspis egregia Novitskaya 
et Karatajute-Talimaa, 1994 

Диагноз. Дорсальный щит широкий, эллипсо­
видный, сзади усеченный. Его длина составляет 
около 4,5 см. Контур переднего края образует ши­
рокий, очень короткий выступ в форме угла. Зад­
ний край дорсального щита имеет короткий сре­
динный выступ и небольшие латеральные выступы. 
В боковых контурах дорсального щита вырезки 
бранхиальных отверстий не выражены. Орнамент 
образован дентиновыми гребешками (3,5-4,5 гре­
бешка на 1 мм в центре дорсального щита). Вдоль 
переднего края дорсального щита расположены 
дентиновые гребешки значительно более узкие, 
чем на остальной его поверхности. Границы цен­
трального и латеральных эпитегумов слабо выра­
жены или отсутствуют. На вентральном щите раз­
личимы центральный и латеральные гипотегумы. 
Сейсмосенсорная система боковой линии пред­
ставлена широкими каналами, открывающимися 
двойным рядом пор, и бороздами (pit lines). Сен­
сорные борозды развиты на вентральной пластин­
ке. На дорсальном щите они приурочены к его пе­
риферийным зонам. Супраорбитальные сенсорные 
комиссуры развиты. Центральный постеродорсаль-
ный сенсорный канал отсутствует. Пинеальное 
пятно слабо заметно или не выражено. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Бассейн рек Печора и Уса, 

север европейской части России; овинпармский и сот-
чемкыртинский горизонты, лохков, нижний девон. 

Paraliliaspis egregia Novitskaya et Karatajute-
Talimaa, 1994 

Рис. 40, 41. Табл. II, фиг. 5, 6 
Paraliliaspis egregia: Новицкая, Каратаюте-Тали­

маа, Юрьева, 1994, с. 97-101, рис. 1-3, табл. 9, фиг. 
1-7. 

Голотип - LIG, № 20-034, почти полный рост-
ро-дорсальный щит (отсутствует левая постерола-
теральная часть); скв. № 20 Северная Сарембой-
ская, гл. 2941,8-2949,8 м; у впадения р. Уса в Пе­
чору; Коми, север европейской части России; тора-
вейская свита, сотчемкыртинский горизонт, лохков, 
нижний девон. 

Материал. Три почти полных ростродорсальных 
щита хорошей сохранности; крупные фрагменты 
вентральных пластинок, принадлежавших различ­
ным особям; фрагменты чешуйного покрова. Кол­
лекции Института геологии и географии (Литва, г. 
Вильнюс); буровые скважины Северная Сарембой-
ская и Мядсейская, бассейн рек Печора и Уса, се­
вер европейской части России; хатаяхинская свита 
овинпармского горизонта и торавейская свита сот-
чемкыртинского горизонта, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Дорсальный щит приблизительно 
овальный, W/ML - 73-74, OW/ML - 44-45, OL/ML 
- 16-17, PL/ML - 28-29. Передний край панциря 
образует слабовыраженный широкий угол, задний 
край имеет короткие выступы - медиальный и ла­
теральные. Боковые края панциря в плане имеют 
вид пологой выпуклой линии. В передней половине 
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Рис. 40. Paraliliaspis egregia Novitskaya et Karata­
jute-Talimaa, 1994. Местонахождение на p. Уса, север 
европейской части России; сотчемкыртинский гори­
зонт, лохков, нижний девон. Реконструкция панциря с 
дорсальной стороны, обобщено (по [Новицкая, Кара­
таюте-Талимаа, Юрьева, 1994]) 

они образуют закругленный дорсовентральный пе­
региб, далее назад - заострены. Преорбитальные 
выступы, возможно, были развиты. (Сведения о 
максиллярной кайме отсутствуют). Орбиты распо­
ложены латерально, орбитальные вырезки неболь­
шие. Продольный дорсальный гребень низкий, сла­
бо выражен, начинается примерно позади одной 
трети длины панциря и продолжается до конца по-
стеромедиального выступа. Дентиновые гребешки 
с гладкими (не зазубренными) боковыми краями, 
на ростродорсальном щите уплощенные или могут 
иметь невысокий заостренный конек. Вдоль перед­
него края ростро-дорсального щита орнамент обра­
зует отчетливую неширокую кайму, состоящую из 
очень тонких дентиновых гребешков (7-9 на 1 мм), 
примерно вдвое более узких, чем на остальной по­
верхности панциря (3,5-4,5 на 1 мм). Дентиновые 
гребешки расположены веерообразно или преиму­
щественно продольно между супраорбитальными 
сенсорными каналами. Орбитальные вырезки ок­
ружены 7-8 рядами гребешков. В центральной зоне 
панциря дентиновые гребешки расположены про­
дольно, в его боковых зонах - косопоперечно в пе­
редней половине панциря, далее назад - продольно. 

Рис. 41. Paraliliaspis egregia Novitskaya et Karata­
jute-Talimaa, 1994. Местонахождение на p. Уса, север 
европейской части России; сотчемкыртинский гори­
зонт, лохков, нижний девон. Реконструкция вен­
тральной пластинки панциря, обобщено (по [Новиц­
кая, Каратаюте-Талимаа, Юрьева, 1994]) 

Границы центрального и латеральных эпитегумов 
отсутствуют или более или менее четко видны в 
задней части дорсального щита. Пинеальное пятно 
в орнаменте заметно слабо, в виде расширения ден-
тинового гребешка, или не выделяется. В орнамен­
те вентральной пластинки хорошо различаются 
центральный и латеральные гипотегумы. Сенсор­
ные каналы боковой линии небольшого диаметра (в 
рельефе поверхности панциря не выделяются или 
выделяются слабо), открываются наружу двойным 
рядом пор. Сенсорные борозды окаймлены с двух 
сторон дентиновыми гребешками, не отличающи­
мися по ширине от соседних с ними, или немного 
менее широкими. На ростро-дорсальном щите сен­
сорные борозды приурочены, главным образом, к 
периферии щита, где они образуют инфраорби­
тальные сенсорные линии, супраорбитальные сен­
сорные комиссуры (полностью или почти полно­
стью) и дорсолатеральные продольные линии. 
Кроме того, сенсорные борозды образуют заднее 
окончание дорсомедиальных продольных линий и 
периферические части поперечных дорсолатераль-
ных комиссур. На вентральной пластинке развиты 
только сенсорные борозды. Микростроение панци­
ря сходно с таковым у Anglaspis (по [Kiaer, 1932]) и 
Liliaspis: в каждом дентиновом гребешке присутст-
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вует один центральный продольный пульпарный 
канал, состоящий из цепочки камер или полостей. 
В постпанцирном отделе имелись дорсальный и 
вентральный ряды коньковых чешуи. Последние -
относительно небольшого размера, с заостренными 
задними концами. Латеральные чешуи высокие, уз­
кие как у Anglaspis. Площадка перекрывания узкая, 
орнаментирована несколькими продольными (вер­
тикальными) рядами дентиновых гребешков. Сво­
бодная поверхность латеральных чешуи покрыта 
крупными поперечно расположенными дентино-
выми гребешками того же типа, что и на панцире. 
Вентролатеральные чешуи орнаментированы так 
же, как высокие латеральные. 

Распространение. Северное Приуралье Евро­
пейской части России; овинпармский и сотчемкыр-
тинский горизонты лохковского яруса, нижний де­
вон [Новицкая, Каратаюте-Талимаа, Юрьева, 1994]. 

Anglaspis sp. 

LIG, № коллекции и экземпляра не известен, 
вентральный щит; буровая скв. 500 Верхнелайская, 
гл. 4580-4586 м, Денисовская впадина, к северу от 
Мишваньской площади, северное Приуралье Евро­
пейской части России; уровень ванейвисской свиты, 
лохковский ярус (верхняя часть), нижний девон [Но­
вицкая, Каратаюте-Талимаа, Юрьева, 1994, с. 94]. 

Замечание. Присутствие Anglaspis sp. отмечено 
Д.В. Обручевым в Литве; тильжеская свита, лохков­
ский ярус (по [Обручев, 1973, с. 192] - нижний дит­
тон), а также в стонишкяйской свите лохковского 
яруса (по [Обручев, 1973, с. 193] - верхний диттон). 

Семейство Ctenaspididae Kiaer, 1930 

Типовой род - Ctenaspis Kiaer, 1930. 
Диагноз. Ростро-дорсальная пластинка слита с 

бранхиальными. Панцирь округлый, слабо удлинен­
ный, не подразделяется на эпитегумы; имеет зазуб­
рины на боковых краях. Тессер нет. Дентиновый 
слой отсутствует. Орнамент состоит из аспидиновых 
бугорков и сети гребешков; те или иные элементы 
орнамента могут преобладать. Сенсорные каналы 
боковой линии представлены обычным набором 
[Kiaer, 1930], но имеют тенденцию к ветвлению. 

Состав. Типовой род. 

Род Ctenaspis Kiaer, 1930 

Ctenaspis: Kiaer, 1930, p. 3-5; 1932, p. 20; Zych, 
1931, p. 19, 30, 58, 74, 87; Gross, 1935, S. 11; Flower, 
Wayland-Smith, 1952, p. 364; Denison, 1953, p. 293; 
1964, p. 438-440; Stensio, 1958, p. 295, 318-319, 
369, 384, 386-387, 394; 1964, p. 229-231, 252, 254, 
367; Обручев, 1964, с. 60; Halstead, 1973a, p. 325; 
Dineley, 1976, p. 29; Blieck, Heintz, 1983, p. 69-70; 
Новицкая, 1986, с. 29-30. 

Bothriaspis: Обручев, 1964, с. 60; Halstead, 
1973a, p. 325. 
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Типовой вид — Ctenaspis dentata Kiaer, 1930. 
Диагноз. Панцирь приблизительно яйцевидный, 

несколько расширяется назад, вдоль боковых краев 
уплощен. Длина ростро-дорсальной пластинки 2 ,3 -
6 см; W/ML - 69-90, 0I7ML - 8-14, PL/ML - око­
ло 30. Ростро-дорсальная пластинка полностью 
слита с бранхиальными. Передний край панциря 
закруглен. Срединного выступа нет. Преорбиталь-
ные отростки развиты. Постбранхиальных лопастей 
нет. Бранхиальные отверстия помещаются у задне­
го края панциря между дорсальным и вентральным 
щитами. Задний край панциря образует треуголь­
ный выступ. Орнамент в виде округлых или заост­
ренных бугорков и сети гребешков. Пинеальное 
пятно хорошо выражено. 

Видовой состав. С. dentata Kiaer, 1930; С. сап-
cellata Kiaer, 1930; С. kiaeri Zych, 1931; С. obruchevi 
Dineley, 1976; С. russelli Dineley, 1976; С. ornata 
Dineley, 1976. 

Распространение. Норвегия (Шпицберген), Ук­
раина, Арктическая Канада, возможно, Англия; 
нижний девон. 

Ctenaspis kiaeri Zych, 1931 

Рис. 42 

Ctenaspis kiaeri: Zych, 1931, foto 11, fig. 45 a-e; 
Kiaer, 1932, p. 20; Brotzen, 1936, S. 6; Stensio, 1958, 
p. 295, fig. 176; 1964, fig. 80; Denison, 1964, p. 
441-442; Blieck, Heintz, 1983, p. 70; Новицкая, 
1986, с. 30-31. 

Ctenaspis zychi (nom. nud.): Stensio, 1958, p. 295, 
fig. 178 А (см. замечание). 

Лектотип -NHRM, С 1616, дорсальный щит; с. 
Ягельница Стара, Подолия, Украина; иваневский 
горизонт, лохковский ярус, нижний девон. Выделен 
Р. Денисоном [Denison, 1964, р. 441] со ссылкой на 
Э. Стеншё [Stensio, 1958, fig. 176], указавшего этот 
экземпляр в качестве голотипа. В. Зыхом [Zych, 
1931] голотип не выделен. 

Материал. Два сравнительно полных дорсаль­
ных щита, вместе с которыми найден крупный 
фрагмент панциря, принадлежащего этому же виду. 
Колл. В.Зыха. Экз. - ГПМ, № С 261. Место хране­
ния - Государственный природоведческий музей в 
г. Львове (Украина). Местонахождение у с. Ягель­
ница Стара, прав, приток р. Серет (ниже г. Чорт-
ков), Подолия, Украина; иваневский горизонт, лох­
ков, нижний девон. 

Диагноз. Дорсальный щит яйцевидной формы, 
длина 2,3-2,8 см, W/ML - приблизительно 70, OL/ML 
- 13-14, PL/ML - 29-31. Максимальная ширина пан­
циря приходится на его заднюю половину. Передний 
край сужен и полого закруглен, задний конец вытянут 
тупым углом, имеет небольшой срединный выступ. 
Боковая кайма уплощенная, имеет едва заметные за­
зубрины. Скульптура на центральной части панциря 
состоит из сети гребешков, среди которых беспоря­
дочно разбросаны крупные округлые бугорки. Рост­
ральная область покрыта мелкими бугорками, среди 
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Рис. 42. Ctenaspis kiaeri Zych, 1931. Экз. 
№ С 261 (коллекция В. Зыха, Львовский 
Природоведческий музей). Местонахожде­
ние у с. Ягельница Стара, Подолия, Украи­
на; иваневский горизонт, лохков, нижний 
девон. Скопление панцирей: а', б', в -
Ctenaspis kiaeri, г - дорсальная пластинка 
птераспиды, д - фрагмент панциря Poraspis 
[Новицкая, 1986] 

г 
которых могут присутствовать более крупные. Зад­
ний дорсальный выступ орнаментирован высокими 
гребешками, расходящимися от его заднего конца; их 
боковые стенки косо-складчатые. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт (возможно, чортковский), лохков, 
нижний девон. 

Замечание. На с. 295 Э. Стеншё [Stensio, 1958] 
ссылается на рис. 178 А как на изображение нового 
вида С. zychi, но в объяснении к этому рисунку да­
но название С. kiaeri. 

Отряд Amphiaspidiformes 

Диагноз. Панцирь состоит из ростро-дорсаль-
ной, вентральной, бранхиальных, суборбитальных 
и, по-видимому, латеральных пластинок, слитых в 
единую капсулу; иногда вентральная пластинка не 
сливается с дорсобранхиальной частью панциря. У 
некоторых амфиаспид в орнаменте различимы гра­
ницы между дорсальной, вентральной и бранхи­
альными пластинками (последние образуют боко­
вую кайму); редко заметны границы суборбиталь­
ных пластинок (Aphataspis). Панцирь широкий, уп­
лощен дорсовентрально, боковая кайма уплощена. 
Передний конец панциря закругленный, прямой 
или вытянутый в виде ротовой трубки, задний, как 
правило, имеет срединный выступ; боковые края 
гладкие или с зубцами. Обычно есть дорсальный 
гребень или шип. В хвостовом отделе известны 
коньковые чешуи. Орбиты небольшие (в среднем 0,6 
см), расположены на дорсальной стороне панциря 

или на боковом перегибе, иногда отсутствуют. Рото­
вое отверстие вентральное или терминальное, ино­
гда на конце ротовой трубки. У некоторых есть пре-
спиракулярные отверстия. Бранхиальные отверстия 
обычно расположены на дорсальной стороне панци­
ря, редко на перегибе бранхиальных пластинок 
(Putoranaspis). Система боковой линии представлена 
бороздами и каналами; имеются V-образные супра-
орбитальные и посторальные каналы, продольные 
линии и поперечные комиссуры. Панцирь орнамен­
тирован дентиновыми гребешками и бугорками с 
гладкими или зазубренными краями. Бугорки чере­
дуются с гребешками или целиком покрывают не­
большие участки панциря. Гребешки расположены, 
в основном, продольно, иногда (на периферии пан­
циря) - радиально. У некоторых амфиаспид есть 
тессеры. В гребешках один или два продольных 
пульпарных канала. В средней части панциря обыч­
но один слой крупных призматических камер. 

Состав. Подотряды: Amphiaspidoidei; Hiberna-
spidoidei; Siberiaspidoidei [Novitskaya, 1971; Новиц­
кая, 1986]. 

Распространение. Главным образом, Краснояр­
ский край, Восточная Сибирь (северо-запад Сибир­
ской платформы, п-ов Таймыр), Россия; курейский 
горизонт - низы разведочнинского, усть-тарейский 
горизонт, лохковский ярус (и, возможно, низы праж­
ского), нижний девон (по [Черкесова, 1994]). Кроме 
того, возможно, пржидол (силур) Канадского Аркти­
ческого архипелага (Broad, 1973: Siberiaspidoidei). 

Замечания. 1. Корреляция усть-тарейского го­
ризонта на Таймыре с курейским горизонтом на се­
веро-западе Сибирской платформы и отнесение 
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обоих горизонтов к лохковскому ярусу нижнего 
девона здесь и далее (в отр. Amphiaspidiformes) да­
ны по СВ. Черкесовой [1994]. 

2. Стратиграфический уровень находок амфиас­
пид в нижних слоях разведочнинского горизонта 
(местонахождение на р. Курейка, северо-запад Си­
бирской платформы), возможно, отвечает низам 
пражского яруса нижнего девона, но для них "не 
исключен и позднелохковский возраст" (Матухин, 
Меннер, Соколов и др., 1995, с. 20). 

Подотряд Amphiaspidoidei 

Диагноз. Все пластинки головотуловищного 
панциря слиты, за исключением (иногда) вентраль­
ной. Передний конец панциря закруглен или спрям­
лен, боковые края гладкие или с зубцами. Орбиты у 
переднего дорсального края панциря. Есть преспи-
ракулярные отверстия, расположенные латерально 
относительно орбит. Рот вентральный, терминаль­
ный или субтерминальный. Сенсорные борозды 
боковой линии обычно короткие, слабо изогнутые, 
в продольных линиях часто расположены кулисо-
образно, в вентромедиальной - V-образно, с попе­
речными комиссурами образуют прямоугольный 
рисунок. Поперечные комиссуры расположены ла­
терально относительно продольных вентральных 
линий. Орнамент в виде уплощенных гребешков с 
гладкими краями (у древних форм) или в виде ту-
беркулированных зазубренных гребешков и бугор­
ков. У некоторых есть тессеры. В гребешках обыч­
но один продольный пульпарный канал. 

Состав. Семейства: Gabreyaspididae Novitskaya, 
1968; Amphiaspididae Obruchev, 1939; Olbiaspididae 
Obruchev, 1964; Edaphaspididae Novitskaya, 1968. 

Распространение. Красноярский край, Восточ­
ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы, 
п-ов Таймыр), Россия; курейский и усть-тарейский 
горизонты, лохков, нижний девон [Черкесова, 
1994]; низы разведочнинского горизонта, пражский 
ярус (? верхи лохковского), нижний девон [Мату­
хин, Меннер, Соколов и др., 1995]. 

Семейство Gabreyaspididae Novitskaya, 1968 

Типовой род - Gabreyaspis Novitskaya, 1968. 
Диагноз. Мелкие и сравнительно крупные амфи-

аспиды: длина панциря от 2,5 до 20 см. Панцирь 
полностью слит; следов подразделения на пластинки 
нет; его дорсальная сторона более выпуклая, чем 
вентральная. Передний край закруглен, задний име­
ет срединный выступ. Боковые края гладкие или 
зубчатые. Есть дорсальный гребень. Орбиты дор­
сальные, помещаются в антеролатеральных углах 
панциря. Преспиракулярные отверстия имеются. Рот 
вентральный. (Бранхиальные отверстия неизвестны, 
но явно отсутствуют на дорсальной стороне панци­
ря). Система сенсорных органов боковой линии 
представлена бороздами или бороздами и каналами. 

Дентиновые гребешки уплощенные или заострен­
ные, обычно туберкулированные, с гладкими или за­
зубренными краями. У некоторых есть тессеры. 

Состав. Prosarctaspis Novitskaya, 1968; Gabrey­
aspis Novitskaya, 1968; Pelaspis Novitskaya, 1971; 
Tareyaspis Novitskaya, 1968. 

Род Prosarctaspis Novitskaya, 1968 

Prosarctaspis: Новицкая, 1968, с. 50; 19766, с. 
51-52; 1986, с. 33; 1994, с. 118; Novitskaya, 1971, p. 
48; Halstead, 1973a, p. 326. 

Типовой вид - Prosarctaspis taimyrica Novit­
skaya, 1968. 

Диагноз. Мелкие амфиаспиды (см. замечание). 
Панцирь широкий. Боковые края сзади с зубцами. 
Praespiracula широкие, примерно равны по площа­
ди орбитам. Сенсорная система боковой линии 
представлена бороздами. Орнамент в виде денти­
новых гребешков с гладкими краями, плоских или 
заостренных. Тессер нет. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. П-ов Таймыр, Восточная Си­

бирь, Россия; белокаменские слои усть-тарейского 
горизонта, лохков, нижний девон. 

Замечание. Для монотипических родов здесь и 
далее размеры даются в описаниях видов. 

Prosarctaspis taimyrica Novitskaya, 1968 

Рис. 13а, 43, 44. Табл. III, фиг. 1 

Prosarctaspis taimyrica: Новицкая, 1968, с. 50-51, 
табл. 7, фиг. 2а, 26, рис. 3; Novitskaya, 1971, р. 48, pi. 
I, fig. A, textfig. 13-14; Новицкая, 1986, с. 33-34, табл. 
5, фиг. 1, рис. 7,256; 1994, с. 118, табл. 14, фиг. 1. 

Голотип - ПИН, № 1925/3, дорсальный щит; 
местонахождение на левом притоке р. Тарея в ее 
приустьевой части, п-ов Таймыр, Сибирь, Россия; 
белокаменские слои усть-тарейского горизонта, 
лохковский ярус, нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Панцирь приблизительно полукруг­

лый, сзади усеченный: длина приблизительно 2,5 
см, максимальная ширина (в задней половине) око­
ло 3 см. Дорсальная сторона уплощена. Централь­
ный постеродорсальный гребень отчетливый, не­
высокий. Передний конец панциря широко закруг­
лен, задний прямой, с хорошо развитым медиаль­
ным выступом. Боковые края в их задней трети с 
крупными зубцами. Praespiracula по ширине при­
мерно равны орбитам, отделены от них тонкой пе­
регородкой. Дентиновые гребешки (4-5 на 1 мм) с 
гладкими краями; в латеральной области панциря и 
на постеродорсальном гребне они заострены, на ос­
тальной поверхности уплощенные. Гребешки рас­
положены поперечно вдоль переднего края панци­
ря, между супраорбитальными сенсорными бороз­
дами - веерообразно, на остальной поверхности -
продольно. Вблизи заднего дорсального края панци­
ря между гребешками вкраплены небольшие еди-
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prsp 

Рис. 43. Prosarctaspis taimyrica Novitskaya, 1968 (слева) и Argyriaspis tcherkesovae Novitskaya, 1971 (справа). 
Реконструкция в прижизненной обстановке, на дне Тарейского моря. Хвостовой отдел гипотетический 

ничные бугорки. Сенсорные борозды короткие, об­
разуют обычный прямоугольный рисунок. В ден­
тиновых гребешках один продольный пульпарный 
канал. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Род Gabreyaspis Novitskaya, 1968 

Gabreyaspis: Новицкая, 1968, с. 51; Novitskaya, 
1971, p. 50; Halstead, 1971, p. 195; 1973a, p. 286, 
fig. 3f; Broad, 1973, p. 44; Новицкая, 1986, с. 34; 
1994, с. 118. 

Типовой вид - Gabreyaspis tarda Novitskaya, 
1968. 

Диагноз. Крупные, очень широкие амфиаспиды. 
Боковые края панциря без зубцов. Praespiracula 
широкие, крупнее орбит. Система сенсорных орга­
нов боковой линии представлена бороздами и ка­
налами. Дентиновые гребешки бугорчатые или 
сглаженные, с зазубренными краями. Тессеры об­
разуют несколько непрерывных рядов вдоль пе­
реднего края панциря. Далее назад, среди гребеш­
ков вкраплены зачаточные тессеры, более много­
численные на вентральной стороне панциря. 

Видовой состав. Типовой вид. 

Рис. 44. Prosarctaspis taimyrica Novitskaya, 1968. 
Голотип - ПИН, № 1925/3. Местонахождение на р. 
Тарея, полуостров Таймыр, Сибирь, Россия; белока-
менские слои усть-тарейского горизонта, лохков, 
нижний девон. Панцирь с дорсальной стороны [Но­
вицкая, 1986] 

orb - орбита, prsp - преспиракулярное жаберное отверстие 
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Рис. 45. Gabreyaspis 
tarda Novitskaya, 1968. Ре­
конструкция в прижизнен­
ной обстановке (в основ­
ном по голотипу - ПИН, № 
1925/4). Хвостовой отдел 
гипотетический (кроме 
коньковых чешуи) 

Распространение. Местонахождение на прав, 
бер. р. Тарея в ее нижнем течении, п-ов Таймыр, 
Красноярский край, Восточная Сибирь, Россия; 
урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, 
нижний девон. 

Gabreyaspis tarda Novitskaya, 1968 

Рис. 7, 10, 136, в, 18а, 45. Табл. III, фиг. 2 

Gabreyaspis tarda: Новицкая, 1968, с. 51-55, табл. 
8-9, рис. 4-6; Novitskaya, 1971, р. 50-54, pi. I, fig. 
В-С, pi. 2, fig. A-C, pi. 3, fig. А-В, textfig. 15-19; 
Halstead, 1971, p. 196, fig. 1; 1973a, p. 286, fig. 3f; 
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Miles, 1971, p. 50, fig. 3, 12; Новицкая, 1986, с. 
35-36, табл. 5, фиг. 2, табл. 6, 7, рис. 8; 1994, с. 118, 
табл. 14, фиг. 3, табл. 15, фиг. 3. 

Голотип - ПИН, № 1925/4, головотуловищный 
панцирь, передний и боковые края частично раз­
рушены; Центральный Таймыр, нижнее течение р. 
Тарея, прав, бер.; урюмские слои усть-тарейского 
горизонта, лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, центральная часть 
ядра с сохранившейся вентральной пластинкой. 
ПИН, №1925/5. Типовое местонахождение. 

Диагноз. Панцирь почти круглый, длина - около 
14 см, максимальная ширина (посередине длины) -
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15 см, слабо выпуклый. Дорсомедиальный гребень 
низкий, его длина составляет около 1/3 длины пан­
циря. Есть небольшое постеровентральное вздутие. 
Передний край широко закруглен, имеет слабый 
срединный выступ. Задний дорсальный край образу­
ет выемку; постеродорсальный выступ крупный, 
треугольный. Задний вентральный край прямой; по-
стеровентральный выступ округлый. Перегиб боко­
вых краев панциря — в виде неширокого закруглен­
ного ребра. Орбиты приподняты на невысоких бу­
горках. Praespiracula полулунной формы, более чем 
вдвое крупнее орбит, латерально ограничены поло­
гим невысоким валиком, от орбит отделены хорошо 
заметной перегородкой (ее ширина около 2,5 мм). 
Задний край ростра с неглубокой выемкой, лате­
рально ограниченной короткими треугольными вы­
ступами. Дентиновые гребешки туберкулированные, 
со слабо зазубренными краями (4-5 гребешков на 1 
мм в центре дорсальной стороны панциря; 3-4 в 
центре вентральной; 2-3 на 1 мм на вентральном 
медиальном вздутии). Между орбитами около 5 ря­
дов крупных, контактирующих между собой тессер. 
Далее назад полноразвитые тессеры сменяются за­
чаточными, состоящими из примордиального бугор­
ка и одного или нескольких сопровождающих гре­
бешков. Зачаточные тессеры не соприкасаются меж­
ду собой. Позади инфраорбитальных борозд тессеры 
единичны. Орнамент остальной части дорсальной 
стороны панциря представлен гребешками; бугорки 
и зачаточные тессеры редки. Гребешки преимуще­
ственно продольны, иногда образуют небольшие за­
витки, резко меняют направление вблизи сенсорных 
борозд. Боковые ребра панциря и его переднебоко-
вые участки покрыты многоугольными бугорками. 
Вдоль боковых краев панциря бугорки группируют­
ся в клинья. На вентральной стороне панциря вдоль 
его переднего края имеются 3-4 ряда соприкасаю­
щихся тессер; назад они сменяются зачаточными и 
число их постепенно уменьшается. Зачаточные тес­
серы занимают на вентральной стороне значительно 
большую площадь и расположены гораздо гуще, чем 
на дорсальной. Гребешки, в основном, продольны. 
Сенсорные борозды органов боковой линии шире 
межреберных желобков, с обеих сторон окаймлены 
дентиновыми гребешками, примерно вдвое более 
узкими, чем остальные. Сенсорные борозды слабо 
изогнутые, в продольных линиях расположены ку-
лисообразно. Комиссуры между дорсомедиальными 
продольными бороздами V-образны, между меди­
альными и латеральными - поперечны. Сенсорные 
каналы большого диаметра (расположение неиз­
вестно). Толщина пластинки панциря — около 1,5 
мм. В гребешках один продольный пульпарный ка­
нал. Призматические камеры образуют один слой, 
редко - два. Ширина камер обычно равна ширине 
двух-трех гребешков. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Замечание. См. отр. Pteraspidiformes, ? Rhino-
pteraspis sp. 

Род Pelaspis Novitskaya, 1971 

Pelaspis: Novitskaya, 1971, p. 55; Новицкая, 1986, 
с. 36. 

Типовой вид - Pelaspis teres Novitskaya, 1971. 
Диагноз. Крупные амфиаспиды. Панцирь удли­

ненный. Боковые края гладкие. Praespiracula удли­
ненные, узкие. Сенсорная система каналов боковой 
линии представлена pit lines и каналами. Орнамент 
в виде валиков с зазубренными краями и очень 
мелких бугорков между ними. Есть участки округ­
лых бугорков, особенно многочисленные на перед­
нем конце панциря. Орбиты и praespiracula не ок­
ружены непрерывными концентрическими валика­
ми. Тессеры отсутствуют. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. П-ов Таймыр, Красноярский 

край, Восточная Сибирь, Россия; урюмские слои 
усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 

Pelaspis teres Novitskaya, 1971 

Рис. 18в, 46. Табл. Ш, фиг. 3 

Pelaspis teres: Novitskaya, 1971, p. 55-57, pi. 3, 
fig. C, pi. 4, fig. A, textfig. 20-22. 

Голотип - ПИН, № 1925/71, ядро с фрагмента­
ми дорсальной пластинки и почти полностью со­
хранившейся вентральной пластинкой. Местона­
хождение на прав. бер. р. Тарея в ее нижнем тече­
нии, Центральный Таймыр, Сибирь, Россия; урюм­
ские слои усть-тарейского горизонта, лохков, ниж­
ний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Панцирь овальный, широкий; длина -

около 20 см, максимальная ширина - 17 см. Перед­
ний конец сужен, почти прямой (задний неизвестен). 
Орбиты в переднебоковых углах панциря, приподня­
ты на невысоких бугорках, обращены латерально и 
вверх. Praespiracula очень узкие (длина около 1 см, 
ширина 2 мм), начинаются заметно впереди орбиты, 
кончаются на уровне ее заднего края, отделены от 
орбит узкой перегородкой (примерно 0,8 мм). Орна­
мент в виде коротких (1-4 мм) гладких валиков с 
мелко зазубренными краями: 2,5-3,5 валика на 1 мм 
в центре вентральной пластинки, 4-5 в центре дор­
сальной и у боковых краев, 5-6 у переднего края 
дорсальной пластинки. Валики могут распадаться на 
бугорки. Небольшие участки панциря орнаментиро­
ваны бугорками. Между основаниями валиков вкра­
плены отдельные, очень мелкие бугорки (диаметр 
укладывается в ширине валика от 2 до 6 раз). Вали­
ки, в основном, продольны, у переднего края дор­
сальной пластинки веерообразны. Вокруг орбит i 
преспиракулярных отверстий участки валиков чере­
дуются с клиньями из округлых или угловатых бу­
горков. Сенсорные борозды окаймлены валиками, 
примерно в 2-3 раза более узкими, чем остальные. 
На вентральной стороне панциря борозды имеют ти­
пичное для Amphiaspidoidei расположение (на дор­
сальной - известны фрагментарно). Диаметр сенсор-
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orb 
Рис. 46. Pelaspis teres Novit­

skaya, 1971. Голотип - ПИН, № 
1925/71. Местонахождение на p. 
Тарея, полуостров Таймыр, Си­
бирь, Россия; урюмские слои 
усть-тарейского горизонта, лох­
ков, нижний девон. Передняя 
часть ядра с фрагментами дор­
сальной пластинки [Новицкая, 
1986] 

orb - орбита, prsp - преспираку-
лярное жаберное отверстие 

1 см 

ных каналов 1-1,5 мм. Каналы известны фрагмен­
тарно. Толщина пластинки панциря приблизительно 
1 мм. В дентиновых валиках один продольный пуль­
парный канал. Призматические камеры образуют 
один слой, в поперечнике равны ширине 2-4 гре­
бешков. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Род Tareyaspis Novitskaya, 1968 

Tareyaspis: Новицкая, 1968, с. 55; Novitskaya, 
1971, p. 57; Halstead, 1973a, p. 326; Новицкая, 1986, 
с. 37-38. 

Типовой вид - Tareyaspis venusta Novitskaya, 1968. 
Диагноз. Крупные амфиаспиды. Панцирь удли­

ненный, без зубцов на боковых краях. Praespiracula 
удлиненные, относительно широкие. Сенсорная 
система каналов боковой линии представлена бо­
роздами и каналами. Орнамент в виде бугорчатых 
гребешков с зазубренными краями и очень мелких 
бугорков между ними. Участки, покрытые только 
бугорками, отсутствуют. Орбиты и praespiracula ок­
ружены концентрическими гребешками. Тессер нет. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. П-ов Таймыр, Восточная Си­

бирь, Россия; белокаменские и урюмские слои 
усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 

Tareyaspis venusta Novitskaya, 1968 

Рис. 18г. Табл. IV, фиг: 1-2 

Tareyaspis venusta: Новицкая, 1968, с. 55-57, 
табл. 10, фиг. 1, рис. 7, 8; Novitskaya, 1971, р. 58-61, 
pi. 4, fig. В, С, pi. 5, textfig. 23-26; Новицкая, 1986, 
с. 38, табл. 8, фиг. 2; 1994, с. 118, табл. 16, фиг. 1. 

Голотип - ПИН, № 1925/9, левая передняя чет­
верть дорсальной стороны панциря; местонахожде­
ние на прав. бер. р. Тарея в ее нижнем течении, Цен­
тральный Таймыр, Сибирь, Россия; урюмские слои 
усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, крупные фрагменты 
вентральной части панциря - экз. ПИН, № 1925/10, 
экз. ПИН, № 1925/72, а также мелкие фрагменты пан­
цирей, коллекция 1925. Типовое местонахождение. 

Диагноз. Панцирь широко-овальный, макси­
мально выпуклый в задней половине. Длина 17-20 
см, максимальная ширина (примерно посередине 
длины) - 12-17 см. Дорсомедиальный гребень вы­
сокий, вентромедиальный - небольшой, низкий. Пе­
редний край панциря почти прямой, с пологим сре­
динным выступом. Задние срединные выступы (дор­
сальный и вентральный) короткие, треугольные. Бо­
ковые края на перегибе закруглены. Орбиты при­
ближены к боковым краям панциря, приподняты на 
невысоких бугорках. Praespiracula бобовидные (дли­
на 9 мм, ширина около 5 мм). Орнамент в виде ко­
ротких бугорчатых гребешков со слабо зазубренны­
ми краями: 6-7 на 1 мм в центре дорсальной пла­
стинки, 3-4 в центре вентральной, 6-8 у боковых 
краев панциря. В центральных частях панциря гре­
бешки обычно сглажены. Между гребешками рас­
сеяны многочисленные круглые бугорки: их диа­
метр укладывается в ширине гребешков от двух до 
шести раз, иногда почти равен ей. Задний вентроме­
диальный выступ орнаментирован ромбическими и 
гексагональными бугорками. Гребешки на панцире 
расположены, в основном, продольно, вокруг орбит 
преимущественно концентрически, с небольшими 
изгибами; в области постеромедиальных гребней -
веерообразно. Сенсорная система боковой линии 
представлена бороздами, с обеих сторон окаймлен­
ными гребешками более узкими, чем остальные. Бо­
розды имеют типичное для Amphiaspidoidei распо­
ложение. Сенсорные каналы большого диаметра, до 
2 мм (известны фрагментарно). Толщина панциря 
около 1,5 мм. В дентиновых гребешках один про­
дольный пульпарный канал. Поперечные каналы 
обычно раздваиваются или ветвятся дистально, во­
круг мелких бугорков расположены, в основном, ра-
диально. Ширина призматических камер обычно 
равна ширине 2-3 гребешков. 
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Распространение. П-ов Таймыр, Красноярский 
край, Сибирь, Россия; белокаменские и урюмские 
слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний 
девон [Черкесова, 1994; Новицкая, 1994]. 

Семейство Amphiaspididae Obruchev, 1939 

Типовой род -Amphiaspis Obruchev, 1939. 
Диагноз. Крупные амфиаспиды: длина панциря 

14-24 см. Панцирь полностью слит, границы пла­
стинок не заметны. Панцирь более выпуклый дор-
сально, чем вентрально. Передний край закруглен. 
Боковые края, по-видимому, без зубцов. Есть дор­
сальный гребень. Орбиты расположены на дор­
сальной стороне панциря, вблизи его переднего 
края. Praespiracula, вероятно, имелись. Рот субтер­
минальный. Положение бранхиальных отверстий 
не известно. Система сенсорных борозд боковой 
линии полно развита. Скульптура в виде мелких 
бугорков с зазубренными краями, составляющих 
сплошной "паркет". Тессер нет. 

Состав: Amphiaspis Obruchev, 1939; Amphoraspis 
Novitskaya et Karatajute-Talimaa, 1989. 

Род Amphiaspis Obruchev, 1939 

Amphiaspis: Обручев, 1939, с. 316-323; 1964, с. 
76; Stensio, 1964, p. 369; Novitskaya, 1971, p. 61; 
Halstead, 1973a, p. 326; Новицкая, 1976, с. 51-53; 
1986, с. 39. 

Типовой вид - Amphiaspis argos Obruchev, 
1939. 

Диагноз. Панцирь очень широкий, округлый, 
без зубцов на боковых краях. Praespiracula, воз­
можно, имелись. Сенсорные борозды с двух сторон 
окаймлены полосками из слившихся дентиновых 
бугорков. Бугорки на панцире единообразные, из­
редка сливаются. Тессер нет. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Красноярский край, Восточ­

ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; низы разведочнинского горизонта и, воз­
можно, верхи курейского, низы пражского яруса и, 
вероятно, верхи лохковского, нижний девон [Ма-
тухин, Меннер, Соколов и др., 1995]. 

Amphiaspis argos Obruchev, 1939 

Табл. IV, фиг. 3 

Amphiaspis argos: Обручев, 1939, с. 319-323, 
табл. 1, фиг. 1-3; табл. 2, фиг. 1-4, 6, рис. 1а, б; 
1964, с. 76, табл. 1, фиг. 6, рис. 59-60; Stensio, 1964, 
р. 263, fig. 85; Novitskaya, 1971, p. 61-63, pi. 4, fig. 
D; Новицкая, 1976, с. 52, фиг. 15; 1986, с. 39-40, 
табл. 8, фиг. 3. 

Голотип - ЦНИГР М, № 4090-2, крупный 
фрагмент антеролатеральной части панциря; лев. 
бер. р. Курейка, Красноярский край, Восточная Си­
бирь (северо-запад Сибирской платформы), Россия; 

низы разведочнинского горизонта, низы пражского 
яруса или верхи лохковского, нижний девон. 

Материал. Крупный фрагмент центральной 
части панциря - экз. ПИН, № 1927/4; местонахож­
дение Талнах (керновый материал), Норильский 
район, Красноярский край, Восточная Сибирь, Рос­
сия; верхи курейского горизонта или низы разве­
дочнинского, лохков, нижний девон. 

Диагноз (в основном, по [Обручев, 1939]). Пан­
цирь округло-квадратный: длина и ширина - около 
24 см. Постеродорсальный гребень треугольный в се­
чении. Передний край широко закруглен, боковые 
несколько спрямлены, без зубцов. Орбиты у передне­
го края панциря приподняты на невысоких бугорках, 
ограничены утолщенными валиками (область praespi­
racula разрушена). Скульптура в виде очень мелких 
(2-5 на 1 мм) полигональных бугорков со слабо за­
зубренными краями. Бугорки образуют сплошной 
паркет. Сенсорные борозды окаймлены с двух сторон 
длинными полосками из слившихся бугорков, более 
мелких, чем соседние. Имеется обычный для амфиас­
пид набор сенсорных борозд. Вентромедиальные бо­
розды расположены V-образно, вентральные про­
дольные - кулисообразно, состоят из большого числа 
отрезков. Поперечные комиссуры латеральны и ме-
диальны по отношению к вентролатеральным про­
дольным бороздам. Толщина панциря около 1,5 мм. В 
дентиновых бугорках одна полость пульпы. Иногда 
пульпарный канал продольный или кольцевидный. 
Сетчатый слой образован губчатой тканью. Послед­
няя составляет около 1/5 общей толщины пластинки. 
Призматические камеры, в среднем, соответствуют 
ширине 3-4 бугорков, расположены преимуществен­
но в один слой. Базальный слой тонкий. 

Распространение. Местонахождение на лев. бер. 
р. Курейка, примерно в 80 км выше устья; кроме то­
го, местонахождение Талнах (буровые скважины) в 
районе Норильска, Восточная Сибирь (северо-запад 
Сибирской платформы), Россия; низы разведочнин­
ского горизонта и, возможно, верхи курейского, лох-
ковский ярус и низы пражского, нижний девон. 

Род Amphoraspis Novitskaya et Karatajute-Talimaa, 
1989 

Amphoraspis: Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 
1989, с. 113. 

Типовой вид - Amphoraspis stellata Novitskaya 
et Karatajute-Talimaa, 1989. 

Диагноз. Панцирь широкий, округло-овальный, 
более выпуклый дорсально, чем вентрально. Пе­
редний край закруглен, боковые края без зубцов. 
Орбиты расположены антеролатерально (форма 
praespiracula не ясна). Сенсорные борозды окайм­
лены с обеих сторон рядом бугорков. Поперечные 
комиссуры расположены латерально относительно 
вентральных продольных борозд. Скульптура в ви­
де звездчатых бугорков. 

Видовой состав. Типовой вид. 
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Распространение. Таймыр, север Восточной 
Сибири, Россия; урюмские слои усть-тарейского 
горизонта, лохков, нижний девон. 

Замечание. На материале, имеющемся по Ат-
phoraspis, остаются неясными вопросы о наличии 
дорсального гребня и о положении рта. Остальные 
признаки Amphoraspis согласуются с диагнозом се­
мейства, что послужило основанием для его отне­
сения к Amphiaspididae. 

Amphoraspis stellata Novitskaya et Karatajute-
Talimaa, 1989 

Рис. 47. Табл. IV, фиг. 4, 5 

Amphoraspis stellata: Новицкая, Каратаюте-Та­
лимаа, 1989, с. 113-116, рис. 1, 2; Новицкая, 1994, 
с. 118. 

Голотип - LIG, № 70/0001, ядро с сохранивши­
мися довольно крупными фрагментами дорсальной 
и вентральной частей панциря; местонахождение 
на р. Тарея, Центральный Таймыр, Сибирь, Россия; 
урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, 
нижний девон (по [Черкесова, 1994]). 

Материал. Хранится в Институте геологии и 
географии (Вильнюс, Литва). Кроме голотипа, пе­
редняя половина ядра с фрагментами пластинки 
панциря (LIG, № 70/0002), несколько небольших 
фрагментов панциря и отпечатков его поверхности. 
Местонахождения на р. Тарея: №№ 767, 775 [Чер­
кесова и др., 1968]; стратиграфическая привязка та 
же, что у голотипа. 

Диагноз. Панцирь овальный, широкий (длина 
14 см, максимальная ширина 11 см). Дорсальная 
сторона панциря умеренно выпуклая, вентральная 
уплощена. Передний край панциря широко закруг­
лен, боковые края образуют пологую выпуклую 
линию. Боковой перегиб в виде неширокого ребра. 
Орбиты небольшие, расположены антеролатераль-
но, слегка приподняты на небольших бугорках, об­
ращены преимущественно латерально. Преспира-
кулярные отверстия отделены от орбит узкой пере­
городкой (ее ширина около 0,9 мм), известны 
фрагментарно (их форма и размеры не ясны). 
Скульптура в виде звездчатых бугорков, уплощен­
ных или умеренно выпуклых, покрытых тонкими 
гребешками. Основания бугорков зазубрены. Раз­
меры бугорков: 3-4 на 1 мм в центре дорсальной 
стороны панциря, в среднем, 1 на 1 мм в центре 
вентральной стороны панциря и 2-3 на 1 мм вблизи 
бокового края вентральной стороны. Между осно­
ваниями бугорков обычных размеров могут при­
сутствовать менее крупные бугорки округлой или 
неправильной формы. Имеются бугорки примерно 
в 2-4 раза крупнее обычных. Образований, похо­
жих на тессеры, нет. Сенсорные борозды очень уз­
кие, с обеих сторон окаймляются бугорками. Набор 
сенсорных борозд обычный для амфиаспид. Бороз­
ды образуют короткие слабоизогнутые линии. Вен-
тролатеральные поперечные комиссуры латераль-
ны относительно продольных вентролатеральных 

prsp 

cm.dl 

Рис. 47. Amphoraspis stellata Novitskaya et Karatajute-
Talimaa, 1989. Голотип - LGI, № 70/0001 (Ин-т геологии 
Литвы). Местонахождение на р. Тарея, полуостров Тай­
мыр, Сибирь, Россия; урюмские слои усть-тарейского 
горизонта, лохков, нижний девон. Ядро с сохранивши­
мися фрагментами дорсальной пластинки [Новицкая, 
Каратаюте-Талимаа, 1989] 

cm.dl - поперечные дорсолатеральные сенсорные 
комиссуры, Idl - дорсолатеральные сенсорные бороз­
ды, md - медиальные дорсальные борозды, orb - орби­
та, prsp - преспиракулярное отверстие, soc? - супраор-
битальные сенсорные борозды, t - дентиновые бугорки 

борозд. Толщина панциря 0,8-1 мм. В бугорках 
различается центральная полость пульпы, иногда 
дающая ответвления. Базальный слой тонкий. 

Распространение. Известен из местонахожде­
ний на р. Тарея (см. голотип, материал). 

Семейство Olbiaspididae Obruchev, 1964 

Типовой род - Olbiaspis Obruchev, 1964. 
Диагноз. Небольшие и сравнительно крупные 

амфиаспиды, длина панциря 6-15 см. Границы пла­
стинок (дорсальной, бранхиальных, вентральной) 
заметны. Вентральная пластинка иногда не слита с 
дорсобранхиальной частью панциря. Панцирь более 
выпуклый вентрально, чем дорсально. Его передний 
дорсальный край имеет неглубокую выемку. Задний 
дорсальный край образует небольшой срединный 
выступ, по бокам от него неглубоко вырезан; вен­
тральный край обычно вытянут углом. Боковые края 
панциря гладкие или с зубцами. Дорсальный гре­
бень присутствует не у всех. Орбиты дорсальные, 
помещаются в антеролатеральных углах панциря. 
Есть praespiracula. Рот терминальный. Бранхиальные 
отверстия крупные, расположены на дорсальной сто­
роне панциря вблизи его заднего края, передними 
концами направлены латерально или медиально. Сис­
тема сенсорных каналов боковой линии представлена 
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бороздами или бороздами и каналами. Скульптура в 
виде дентиновых гребешков - гладких или зазуб­
ренных и бугорчатых. Тессеры есть не у всех. 

Состав. Kureykaspis Novitskaya, 1968; Olbiaspis 
Obruchev, 1964; Angaraspis Obruchev, 1964. 

Род Kureykaspis Novitskaya, 1968 

Kureykaspis: Новицкая, 1968, с. 48; 1976, с. 53; 
Novitskaya, 1971, p. 63; Halstead, 1973a, p. 326; Но­
вицкая, 1986, с. 40. 

Типовой вид - Kureykaspis salebrosa Novit­
skaya, 1968. 

Диагноз. Небольшие амфиаспиды. Панцирь уд­
линенный. Вентральная пластинка не слита с дор-
собранхиальной частью панциря, боковые края 
панциря зазубрены. Дорсального гребня нет. 
Praespiracula узкие, удлиненные. Бранхиальные от­
верстия крупные, несколько сближены, передними 
концами направлены медиально. Сенсорные бороз­
ды слабо заметны в орнаменте. Дентиновые гре­
бешки уплощены, между ними расположены ок­
руглые бугорки. Тессер нет. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Красноярский край, Восточ­

ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. 

Kureykaspis salebrosa Novitskaya, 1968 

Рис. 48. Табл. V, фиг. 1 

Kureykaspis salebrosa: Новицкая, 1968, с. 48-49, 
табл. 7, фиг. 1 а,б; рис. 2; 1976, с. 52, фиг. 4, с. 53; 
Novitskaya, 1971, р. 64-66, pi. 6, fig. A, textfig. 28, 
29; Halstead, 1973а, р. 286, fig. Зе; Новицкая, 1986, 
с. 41-42, табл. 8, фиг. 4, рис. 10. 

Голотип - ПИН, № 1489/206, головотуловищ-
ный панцирь с незначительными разрушениями; 
местонахождение на лев. бер. р. Курейка, напротив 
устья ручья Нижний (местное название - Орлиха), 
северо-запад Сибирской платформы, Сибирь, Рос­
сия; курейский горизонт (уровень пачки I, по [Но­
вицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, почти полный пан­
цирь - ПИН, № 1489/207, 208 и фрагменты панци­
рей. Коллекция ПИН, № 1489; типовое местонахо­
ждение. 

Диагноз. Панцирь в плане приблизительно 
грушевидный; длина около 6 см, максимальная 
ширина (на середине длины) около 4 см. Передний 
конец узкий и несколько вытянутый. Передний 
край с неглубокой широкой выемкой. Задний дор­
сальный край плавно вогнут; имеется короткий за­
остренный центральный выступ. Задний вентраль­
ный край почти прямой. Вентральный выступ ко­
роче и шире дорсального. Панцирь существенно 
уплощен дорсо-вентрально. Боковая кайма узкая, 
продолжается от области praespiracula до заднего 
края панциря. На ее перегибе около десяти мелких 

зазубрин с каждой стороны. Орбиты на переднем 
конце панциря, в основании его суженной части. 
Преспиракулярные отверстия вытянуты продольно 
(длина около 3 мм, ширина около 0,7 мм), отделены 
от орбит узкой перегородкой. Бранхиальные отвер­
стия косопоперечные, крупные (длина 6-7 мм, мак­
симальная ширина около 2 мм), полностью включе­
ны в дорсальную пластинку вблизи ее заднего края. 
Дентиновые гребешки (3-5 на 1 мм) уплощенные, 
гладкие или слабо зазубренные. Между гребешками 
вкраплены мелкие и крупные дентиновые бугорки. 
Диаметр бугорков 0,15-0,5 мм. Мелкие бугорки 
круглые, уплощенные; крупные - овальные, выпук­
лые. Овальные бугорки преобладают в задней поло­
вине панциря. Гребешки расположены поперечно 
между супраорбитальными сенсорными каналами, 
на остальном панцире - преимущественно про­
дольно. Сенсорные борозды в 2-3 раза шире меж­
реберных желобков. Окаймляющие гребешки не 
отличаются от остальных. Толщина панциря около 
0,2 мм. В дентиновых гребешках два крупных про­
дольных пульпарных канала, редко - один. Про­
дольные каналы связаны между собой редкой се­
тью каналов. В овальных бугорках один концен­
трический пульпарный канал. Мелкие дентиновые 
бугорки имеют центральную полость пульпы. Диа­
метр призматических камер в среднем равен шири­
не двух дентиновых гребешков. 

Распространение. Красноярский край, северо-
запад Сибирской платформы, Сибирь, Россия; ку­
рейский горизонт (пачка I, по [Новицкая, 1986]), 
лохков, нижний девон. 

Род Olbiaspis Obruchev, 1964 

Olbiaspis: Обручев, 1964, с. 78, табл. IV, фиг. 1, 
рис. 65; Novitskaya, 1971, р. 66; Halstead, 1973а, р. 
286; Broad, 1973, р. 44; Новицкая, 1976, с. 51, 53; 
1986, с. 42. 

Типовой вид - Olbiaspis coalescens Obruchev, 
1964. 

Диагноз. Широкие, округлые амфиаспиды сред­
него и крупного размера: длина панциря 13-14,5 
см, ширина - 13-18,5 см. Вентральная пластинка 
обычно не слита с дорсобранхиальной частью пан­
циря. Иногда заметны границы дорсальной и бран-
хиальных пластинок. Боковые края панциря глад­
кие или с зубцами. Есть дорсальный гребень. 
Praespiracula немного крупнее орбит, расширяются 
назад. Бранхиальные отверстия крупные, помеща­
ются в постеролатеральных углах панциря, перед­
ними концами направлены антеролатерально. Сен­
сорная система органов боковой линии в виде бо­
розд и каналов. Дентиновые гребешки бугорчатые, 
с зазубренными краями. Межреберные желобки уз­
кие. Между дентиновыми гребешками рассеяны 
изолированные тессеры, в различной степени сфор­
мированные, и отдельные округлые дентиновые бу­
горки. Последние, по-видимому, представляют 
примордиальные элементы неразвившихся тессер. 
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Рис. 48. Kureykaspis salebrosa Novit­
skaya, 1968. Реконструкция панциря с 
дорсальной стороны (в основном по го­
лотипу - ПИН, № 1489/206) [Новицкая, 
1986] 

ap.br - задние жаберные отверстия, orb -
орбиты, prsp - преспиракулярные жаберные 
отверстия 

Видовой состав. Olbiaspis coalescens Obruchev, 
1964; О. latissima Novitskaya, 1986. 

Распространение. Красноярский край, северо-
запад Сибирской платформы, Сибирь, Россия; ку-
рейский горизонт (пачка II, по [Новицкая, 1986]), 
лохков, нижний девон. 

Olbiaspis coalescens Obruchev, 1964 

Рис. 13е, 186, 49. Табл. V, фиг. 2-А 

Menneraspis coalescens: Obruchev, 1958 (nom. 
nud.). 

Olbiaspis coalescens: Обручев, 1964, с. 78, табл. 
4, фиг. 1, рис. 65; Novitskaya, 1971, p. 66-73, pi. 6, 
fig. В, С, pi. 7, pi. 8, textfig. 30-36; Halstead, 1973a, 
p. 286, fig. 3d; Новицкая, 1976, с. 51-52, фиг. 7; 
1986, с. 43-44, табл. 9, фиг. 1,2, рис. 11. 

Голотип - ПИН, № 1489/4, панцирь, несколько 
разрушенный у переднего и заднего краев; место­
нахождение на лев. бер. р. Курейка, напротив устья 

ручья Нижний, Красноярский край, северо-запад 
Сибирской платформы, Сибирь, Россия; курейский 
горизонт (пачка I, по [Новицкая, 1986]), лохков, 
нижний девон. 

Материал. Много экземпляров, в том числе 
внутреннее ядро панциря с хорошо сохранившими­
ся отпечатками правой орбиты и преспиракулярно-
го отверстия - ПИН, № 1489/205; дорсальная часть 
панциря изнутри - ПИН, № 1489/74; ядро панциря: 
на его вентральной поверхности видны отпечатки 
сенсорных каналов боковой линии - ПИН, № 
1489/107а; неполная вентральная пластинка с хо­
рошо сохранившейся скульптурой (между денти-
новыми гребешками видны многочисленные в раз­
личной степени сформированные тессеры) - ПИН, 
№ 1489/98; вентральная пластинка: видна смена 
скульптуры на вентромедиальном выступе - ПИН, 
№ 1489/101 и др. Весь указанный материал проис­
ходит из типового местонахождения. 

Диагноз. Панцирь почти круглый, сзади усе­
ченный: длина 13-14 см, ширина около 13 см. Вен-
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orb 

Рис. 49. Olbiaspis coalescens Obruchev, 1964. Ре­
конструкция панциря: a-c дорсальной стороны (в 
основном по голотипу - ПИН, № 1489/4), б - сбоку 
[Новицкая, 1986] 

ap.br - задние жаберные отверстия, orb - орбиты, prsp -
преспиракулярные отверстия 

тральная выпуклость резко преобладает над дор­
сальной. Дорсальный гребень высокий, тонкий, 
треугольный; имеет узкую полость в основании. 
Передний конец панциря сужен и слегка вытянут, 
несколько поднимается вверх. Передний край с по­
логой выемкой. Задний дорсальный край неглубоко 
вырезан, имеет короткий срединный выступ. По-
стеровентральный край вытянут в длинный тре­
угольный выступ. Боковые края дугообразно изо­
гнуты, зубцов нет. Границы дорсальной пластинки 
обычно заметны. Вентральная пластинка овальная, 
ее передний край спрямлен. Орбиты обращены 
дорсолатерально, помещаются в основании суже­
ния переднего конца панциря. Praespiracula широ­
кие (длина 7,5 мм, ширина у переднего конца 2 мм, 
у заднего - примерно 4,5 мм), отделены от орбит 
узкой перегородкой (около 0,8 мм). Бранхиальные 
отверстия овальные, крупные (длина 1,9 см, шири­
на 0,8 см), помещаются на границе центральной 
части панциря и боковой каймы. Дентиновые гре­

бешки туберкулированные с резко зазубренными 
краями (3-5 на 1 мм в центре дорсальной пластин­
ки, 2-4 - в центре вентральной, 4-5 - вблизи боко­
вых краев панциря). Между гребешками могут 
быть вкраплены бугорки и тессеры. Диаметр бу­
горков обычно в 1,5-2 раза превосходит ширину 
гребешков, края зазубрены. Полно развитые тессе­
ры редки. Обычно они сформированы в различной 
степени. Тессеры не соприкасаются между собой и 
не образуют рядов. Гребешки расположены, в ос­
новном, продольно, в области дорсального гребня и 
вентрального выступа - веерообразно, вблизи сен­
сорных борозд иногда образуют завитки. Задний 
вентральный выступ покрыт ромбовидными или 
каплевидными бугорками. Сенсорные борозды той 
же ширины, что и межреберные желобки, обычно 
окаймлены дентиновыми гребешками. На дорсаль­
ной стороне имеются супраорбитальные, инфраор­
битальные, продольные дорсомедиальные, дорсо­
латеральные борозды и поперечные комиссуры. 
Продольные дорсомедиальные сенсорные линии 
иногда редуцированы до единичных коротких бо­
розд. Посторальные борозды длинные. В вентроме-
диальных линиях пять-шесть пар V-образно распо­
ложенных сегментов. Вентромедиальные попереч­
ные комиссуры обычно отсутствуют. Вентролате-
ральные поперечные комиссуры латеральны отно­
сительно вентральных продольных борозд. Кроме 
сенсорных борозд имеется система сенсорных ка­
налов. Диаметр сенсорных каналов превышает 
толщину пластинки панциря. Расположение кана­
лов не совпадает с расположением борозд (о сен­
сорных каналах дорсальной пластинки нет дан­
ных). Посторальные каналы расположены V-образ­
но. Вентромедиальные и вентролатеральные про­
дольные каналы соединяются длинными попереч­
ными комиссурами. Толщина пластинки панциря 
примерно - 0,8-1 мм. В дентиновых гребешках 
один продольный пульпарный канал, от которого к 
межреберным желобкам отходят короткие попереч­
ные каналы. Ретикулярный слой плотный, составля­
ет 1/5-1/8 общей толщины пластинки панциря. 

Распространение. Местонахождения на лев. 
бер. р. Курейка, против устья ручья Нижний и вы­
ше по течению Курейки, до линии первого сброса; 
р. Кулюмбе; местонахождение Талнах (керновый 
материал), район Норильска, Красноярский край, 
Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской плат­
формы), Россия; курейский горизонт (пачка II, по 
[Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Olbiaspis latissima Novitskaya, 1986. 

Рис. 50 

Olbiaspis latissima: Новицкая, 1986, с. 44-45, 
рис. 12. 

Голотип - ПИН, № 1489/311, почти полный 
панцирь с дорсальной стороны: передний конец раз­
рушен (края орбит сохранились частично, praespira­
cula и ротовое отверстие не сохранились); местона-
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Рис. 50. Olbiaspis latissima Novitskaya, 1986. Голо­
тип - ПИН, № 1489/311. Местонахождение на р. Ку-
рейка, Красноярский край, Сибирь, Россия; курейский 
горизонт, лохков, нижний девон. Панцирь с дорсаль­
ной стороны, на выносках показана скульптура (по 
[Новицкая, 1986]) 

ap.br - задние жаберные отверстия, cr.d - дорсальный 
гребень, orb - края орбит 

хождение на лев. бер. р. Курейка, против второго 
острова, северо-запад Сибирской платформы, Си­
бирь, Россия; курейский горизонт (уровень пачки 
II, по [Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Панцирь округлый, очень широкий, 

сзади усеченный: длина 14,5 см (от задней границы 
орбит до конца постеродорсального срединного 
выступа), максимальная ширина (в задней полови­
не панциря) 18,5 см. Дорсальный щит уплощенный, 
особенно сильно вдоль боковых краев, где он обра­
зует боковую кайму. Передний конец панциря не­
сколько поднимается вверх. Центральная часть 
задней половины панциря слабо выпуклая, более 
всего в области дорсального гребня. Длина основа­
ния последнего равна примерно 1 /3 длины панциря. 
Форма переднего края панциря неизвестна. Задний 
край полого вырезан; есть короткий треугольный 
срединный выступ. Боковые края образуют зубцы -
закругленные, очень слабо выступающие. Вен­
тральная пластинка неизвестна. Орбиты располо­
жены дорсально (известны частично: рис. 50). 
(Praespiracula не сохранились). Бранхиальные от­
верстия крупные, овальные, расположены в посте-
ролатеральных углах дорсального щита на границе 
с боковой каймой. Панцирь орнаментирован ден-
тиновыми гребешками (3-5 на 1 мм), туберкулиро-
ванными, с отчетливо зазубренными краями. Меж­
реберные желобки узкие. Между гребешками вкра­
плены отдельные округлые бугорки. Последние рав­
ны по ширине гребешкам или их немного превосхо­

дят. Вокруг некоторых бугорков гребешки группи­
руются в тессеры. Тессеры развиты в различной сте­
пени: вокруг примордиального бугорка различаются 
один-два и больше окаймляющих гребешков. Сен­
сорные борозды той же ширины, что и межреберные 
желобки, с одной или с двух сторон окаймлены гре­
бешками. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Род Angaraspis Obruchev, 1964 

Angaraspis: Обручев, 1964, с. 79, табл. V, фиг. 2, 
рис. 67; Novitskaya, 1971, р. 73; Broad, 1973, р. 44; 
Halstead, 1973а, р. 326; Новицкая, 1986, с. 45-46. 

Типовой вид - Angaraspis urvantzevi Obruchev, 
1964. 

Диагноз. Среднего размера амфиаспиды. Пан­
цирь ромбовидный, все пластинки полностью сли­
ты. В орнаменте заметны границы дорсальной, вен­
тральной и бранхиальных пластинок. Боковые края 
без зубцов. Боковая кайма (бранхиальные пластин­
ки) в виде треугольных выступов. Есть дорсальный 
гребень. Praespiracula расширяются назад. Бранхи­
альные отверстия в постеродорсальных углах пан­
циря крупные, передними концами направлены ан-
теролатерально. Есть сенсорные борозды и каналы. 
Дентиновые гребешки, насколько известно, иногда 
группируются в тессеры. Тессеры не соприкасают­
ся. Межреберные желобки очень широкие. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Местонахождение на лев. 

бер. р. Курейка (в 80 км выше устья, напротив впа­
дения ручья Нижний), местонахождения на реках 
Северная (среднее течение) и Котуй (среднее тече­
ние), Восточная Сибирь, Россия; курейский гори­
зонт (верхи пачки I, пачка II, нижняя часть пачки 
III, по [Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Замечание. В перечне амфиаспид из курейской 
свиты Сибирской платформы Д.В. Обручев [1958] 
упоминает Angaraspis marinae Obr. (nom. nud.). 
Этот вид им нигде не описан. В изученных нами 
материалах есть фрагменты панцирей, которые, 
возможно, принадлежат Angaraspis, но их сохран­
ность недостаточна, как нам кажется, для обосно­
ванного выделения второго вида. 

Angaraspis urvantzevi Obruchev, 1964 

Рис. 51. Табл. V, фиг. 5 
Angaraspis urvantzevi: Обручев, 1964, с. 79, табл. 

5, фиг. 1-2, рис. 67; Novitskaya, 1971, р. 73-77, pi. 9, 
10, textfig. 37^11; Новицкая, 1976, с. 52, рис. 1, фиг. 
7; 1986, с. 46-47, табл. 9, фиг. 3, рис. 13. 

Голотип - ПИН, № 1489/5, ядро и левая бран-
хиальная пластинка этой же особи; местонахожде­
ние на лев. бер. р. Курейка, напротив устья ручья 
Нижний (примерно в 80 км выше устья Курейки), 
Восточная Сибирь, Россия; курейский горизонт (пач­
ка II, по [Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 
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Рис. 51. Angaraspis urvantzevi Obruchev, 1964. Реконструкция в прижизненной обстановке. Хвостовой отдел 
гипотетический [Новицкая, 1986] 

Материал. Кроме голотипа, вентральная пла­
стинка с внутренней стороны - ПИН, № 2573/12; 
внутреннее ядро панциря: видны левая орбита, 
преспиракулярное и бранхиальное отверстия, ПИН, 
№ 1489/285; дорсальная часть панциря изнутри -
ПИН, № 1489/275; типовое местонахождение. 
Фрагменты ядер и бранхиальных пластинок - кол­
лекции ПИН, № 1489 и 2573, типовое местонахож­
дение и местонахождения на реках Северная и Ко-
туй (см. распространение рода Angaraspis). 

Диагноз. Панцирь широкий, ромбовидный, длина 
10-11 см, максимальная ширина (посередине длины, 
без учета бранхиальных пластинок) около 7 см. Дор­
сальная сторона уплощенная, вентральная - резко 
выпуклая; максимальная выпуклость в ее задней тре­
ти. Дорсомедиальный гребень треугольный, с не­
большой центральной полостью в основании. По­
лость открывается на внутренней поверхности дор­
сальной пластинки. Передний конец панциря сужен. 
Передний край прямой или слегка вогнутый. Задний 
конец вытянут в заостренный выступ, более узкий и 
длинный на вентральной стороне. Боковые края об­
разованы бранхиальными пластинками. Последние 
плоские, треугольные, расположены параллельно 
продольной оси тела. Орбиты дорсальные, помеща­
ются в переднебоковых углах панциря на невысоких 
бугорках, обращены латерально и вверх. Praespira­
cula примерно равны по размеру орбитам. Наружное 
отверстие ротовой полости небольшое, овально-
поперечное. Бранхиальные отверстия овальные, пол­
ностью включены в дорсальную пластинку. Скульп­
тура известна очень фрагментарно, имеет вид бугор­

чатых гребешков с зазубренными краями (3-2 на 1 
мм на дорсальной пластинке, 2-3 - на вентральной, 
1,5-3 - на бранхиальных). Гребешки обычно (не все­
гда) группируются в тессеры, могут распадаться на 
бугорки. Межреберные желобки равны по ширине 
гребешкам или их превосходят. Гребешки на бран­
хиальных пластинках параллельны переднебоковому 
краю пластинки. Сенсорные борозды окаймлены с 
двух сторон, известны фрагментарно. Сенсорные ка­
налы крупного диаметра. Вентромедиальные и вен-
тролатеральные продольные каналы соединяются 
поперечными комиссурами под прямым углом (как 
обычно у Amphiaspidoidei). Толщина панциря 0,7-1 
мм. В дентиновых гребешках один продольный 
пульпарный канал. Ретикулярный слой плотный. 
Призматические камеры образуют один слой. Ба­
зальный слой тонкий. 

Распространение. Местонахождения на р. Се­
верная (среднее течение), р. Котуй (среднее тече­
ние) и на р. Курейка, лев. бер. против устья ручья 
Нижнего и выше по течению, до первого сброса, 
северо-запад Сибирской платформы, Сибирь, Рос­
сия; курейский горизонт (верхи пачки I, пачка II, 
нижняя часть пачки III, по [Новицкая, 1986]), лох­
ков, нижний девон. 

Семейство Edaphaspididae Novitskaya, 1968 

Типовой род - Edaphaspis Novitskaya, 1968. 
Диагноз. Крупные амфиаспиды. Панцирь пол­

ностью слит. Границы пластинок неразличимы. 
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Дорсальная сторона более выпуклая, чем вентраль­
ная. Задний дорсальный край образует выемку. Бо­
ковые края с крупными зубцами. Дорсального 
гребня нет. Бранхиальные отверстия сближены, 
расположены в постеромедиальной области дор­
сальной пластинки. Скульптура в виде мелких ва­
ликов и округлых бугорков. Тессер нет. Сведения 
об орбитах, praespiracula, переднем конце панциря 
и сенсорных каналах отсутствуют. 

Состав. Edaphaspis Novitskaya, 1968. 

Род Edaphaspis Novitskaya, 1968 

Edaphaspis: Новицкая, 1968, с. 57; Novitskaya, 
1971, p. 77; Halstead, 1973a, p. 326; Новицкая, 1986, 
с. 47. 

Типовой вид - Edaphaspis bystrowi Novitskaya, 
1968. 

Диагноз. Панцирь широкий, округлый. Боковые 
зубцы увеличиваются в размерах к его заднему краю. 
Бранхиальные отверстия тесно сближены. Система 
боковой линии в виде борозд. Дентиновые гребеш­
ки и бугорки образуют сложное переплетение. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Северо-западная часть Си­

бирской платформы, Сибирь, Россия; курейский 
горизонт, лохков, нижний девон. 

Edaphaspis bystrowi Novitskaya, 1968 

Рис. 52. Табл. VI, фиг. 1 

Edaphaspis bystrowi: Новицкая, 1968, с. 57-58, 
табл. 10, фиг. 2, рис. 9; Novitskaya, 1971, р. 78-79, 
pi. 11, fig. А, В, textfig. 42, 43; Новицкая, 1986, с. 48, 
табл. 10, фиг. 1, рис. 14. 

Голотип - ПИН, № 1489/59, дорсальная часть 
панциря (передний конец разрушен); местонахож­
дение на лев. бер. р. Курейка, выше Первых Щек, 
северо-запад Сибирской платформы, Сибирь, Рос­
сия; верхи курейского горизонта (пачка III, по [Но­
вицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, фрагмент боковой 
каймы и центральной части панциря - ПИН, № 
1489/67; фрагмент центральной части панциря: на 
дорсальной стороне видно положение бранхиаль­
ных отверстий, сближенных у центральной про­
дольной оси панциря в его задней трети - ПИН, № 
1489/61; типовое местонахождение. 

Диагноз. Форма панциря приблизительно полу­
круглая. Панцирь широкий (максимальная ширина 
около 20 см), сильно уплощен дорсовентрально. В 
задней трети есть дорсальное центральное вздутие. 
Задний дорсальный край с широкой закругленной 
выемкой. Боковая кайма резко уплощается в лате­
ральном направлении, расширяется назад. Боковые 
зубцы (10-12 с каждой стороны) треугольные, по­
крывают весь боковой край, задние крупнее перед­
них. Бранхиальные отверстия овальные: длина око­
ло 1 см, ширина 0,6 см, помещаются вблизи задне­
го края панциря на дорсальном центральном взду­

тии. Расстояние между ними примерно равно ши­
рине одного из них. Отверстия вытянуты продоль­
но, их передние концы могут быть обращены меди­
ально. Орнамент в виде мелких дентиновых бугор­
ков, разделенных короткими выпуклыми гребеш­
ками. Последние иногда образуют сложную сеть. 
Диаметр бугорков 0,2-0,5 мм. Иногда между осно­
ваниями бугорков и гребешков имеются бугорки 
значительно меньших размеров. На дорсальном 
медиальном вздутии гребешки (3 на 1 мм) ориен­
тированы, в основном, продольно. На боковых зуб­
цах они расположены преимущественно поперечно 
по отношению к оси зубца, иногда туберкулирова-
ны, могут распадаться на отдельные бугорки. Сен­
сорные борозды боковой линии известны крайне 
фрагментарно. Толщина панциря 1-1,5 мм. В ден­
тиновых бугорках имеется центральная пульпар­
ная полость или циркулярный пульпарный канал, 
от которого к межреберным желобкам отходят ра­
диальные поперечные каналы. В гребешках обыч­
но два широких пульпарных канала, иногда сли­
вающихся в один. Продольные каналы соединены 
между собой и с межреберными желобками попе­
речными каналами. Призматические камеры за­
нимают почти всю толщину пластинки. Обычно 
их диаметр значительно больше, чем у дентино­
вых бугорков. В боковых зубцах панциря призма­
тические камеры удлиненные, образуют несколь­
ко слоев. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Подотряд Hibernaspidoidei 

Диагноз. Все пластинки панциря слиты, за ис­
ключением (иногда) вентральной. Передний конец 
обычно вытянут в ротовую трубку (последняя от­
сутствует у древних форм). Боковые края с зубцами 
(исключение Putoranaspis). Орбиты на боковом 
ребре панциря или на его дорсальной стороне, или 
у переднего края ротовой трубки, или отсутствуют. 
Нет praespiracula. Рот вентральный, субтерминаль­
ный или терминальный; у форм, имеющих ротовую 
трубку, - на ее конце. Есть сенсорные борозды и, 
возможно, у некоторых сенсорные каналы. Супра-
орбитальные сенсорные борозды присутствуют не 
всегда. Продольные пары борозд (медиальная и ла­
теральная) образуют с поперечными комиссурами 
прямоугольный рисунок. Поперечные комиссуры 
обычно латеральны относительно вентральных 
продольных борозд. Скульптура имеет вид широ­
ких полос с гладкими краями. У некоторых есть 
гексагональные крупные бугорки. Между полоска­
ми иногда вкраплены отдельные округлые бугорки. 
Полоски, в основном, расположены радиально. 
Тессер нет. В дентиновых полосках обычно два 
продольных пульпарных канала. 

Состав. Eglonaspididae Tarlo, 1962; Hibernaspidi-
dae Obruchev, 1939; Aphataspididae Novitskaya, 1971. 
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Рис. 52. Edaphaspis bystrowi Novit­
skaya, 1968. Реконструкция дорсальной 
стороны панциря (по голотипу - ПИН, 
№ 1489/59 и экз. ПИН, № 1489/61, 67) 
(по [Новицкая, 1986]). 

ap.br - жаберные отверстия. 

Распространение. Северо-запад Сибирской 
платформы, п-ов Таймыр, о. Котельный, Восточная 
Сибирь, Россия; лохковский ярус - (?) низы праж­
ского, нижний девон. 

Семейство Eglonaspididae Tarlo, 1962 

Типовой род - Eglonaspis Obruhev, 1959. 
Диагноз. Амфиаспиды среднего и очень крупно­

го размера. Длина панциря от 8,5 до 30 см и больше. 
Вентральная пластинка сливается или не сливается 
(Gerronaspis) с остальной частью панциря. Границы 
между дорсальной, вентральной и бранхиальными 
пластинками (боковой каймой) обычно заметны. 
Передний конец панциря у древних форм сужен и 
закруглен, у остальных вытянут в ротовую трубку. 
Задний край имеет срединный выступ заостренный 
или закругленный. Боковые края с зубцами в задней 
половине. У некоторых есть дорсальный шип. Орби­
ты на боковом ребре панциря или на дорсальной 
стороне ротовой трубки, или отсутствуют. Рот вен­
тральный либо на конце ротовой трубки. Система 
сенсорных борозд боковой линии вполне развита, но 
супраорбитальные борозды у некоторых отсутству­
ют (Empedaspis, Pelurgaspis). Скульптура в виде ши­
роких дентиновых полос, между которыми иногда 
вкраплены единичные округлые бугорки. 

Состав. Eglonaspis Obruchev, 1959; Gerronaspis 
Novitskaya, 1971; Lecaniaspis Novitskaya, 1971; Em­
pedaspis Novitskaya, 1971; Pelurgaspis Obruchev, 1964. 

Род Gerronaspis Novitskaya, 1971 

Putoranaspis: Обручев, 1964, с. 60-61 (pars). 

Gerronaspis: Novitskaya, 1971, p. 80-81; Halstead, 
1973a, p. 327; Новицкая, 1986, с. 50. 

Типовой вид - Putoranaspis dentata Obruchev, 
1964. 

Диагноз. Среднего размера амфиаспиды. Пан­
цирь удлиненный. Вентральная пластинка не сли­
та с дорсобранхиальной частью панциря. Границы 
дорсальной и бранхиальных пластинок заметны. 
Передний конец панциря закруглен. Нет ротовой 
трубки. На боковых краях панциря небольшие 
зубцы. Дорсального шипа нет. Орбиты на боковом 
ребре у переднего конца панциря. Рот вентраль­
ный. Бранхиальные отверстия у заднего края дор­
сальной пластинки. Кроме сенсорных борозд, 
возможно, есть каналы. Сенсорные борозды с 
окаймляющими гребешками. Скульптура в виде 
узких дентиновых гребешков. Вдоль заднего края 
панциря между гребешками вкраплены редкие бу­
горки. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Север Восточной Сибири, 

Россия; лохковский ярус - (?) низы пражского, 
нижний девон. 

Замечание. Небольшой фрагмент панциря, опи­
санный Э.Ю. Марк-Курик [Mark-Kurik, 1974] как 
Gerronaspis sp., найден на о. Котельный (Восточная 
Сибирь, Россия) в нижнедевонских отложениях 
(жединский ярус, по Марк-Курик). 

Gerronaspis dentata (Obruchev, 1964) 

Рис. 14а, 19а, 53. Табл. VI, фиг. 2-3 

Putoranaspis dentata: Обручев, 1964, с. 60-61, 
табл. 3, фиг. 1, 2. 
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Gerronaspis dentata: Novitskaya, 1971, p. 81-85, pi. 
11, fig. C, D, pi. 12, fig. A, B, textfig. 44-47; Новицкая, 
1986, с. 50-53, табл. X, фиг. 2, 3, рис. 15-16. 

Голотип - ПИН, № 1489/7, центральная часть 
панциря; местонахождение на лев. бер. р. Курейка, 
против второго острова, примерно в 80 км от устья, 
Красноярский край (северо-запад Сибирской плат­
формы), Сибирь, Россия; курейский горизонт (пач­
ка I по [Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, полная ростро-
дорсальная часть панциря изнутри - ПИН, № 
1489/304, типовое местонахождение; ростро-
дорсальная часть панциря изнутри и значительная 
часть ядра того же экземпляра - ПИН, № 1489/305 
а, б; отпечаток голово-туловищного панциря, на 
котором хорошо видна скульптура на дорсальной 
стороне - ПИН, № 2573/13, местонахождение на р. 
Курейка; ядро с фрагментами панциря - ПИН, № 
2574/3 а, р. Джалтул; вентральный щит изнутри -
ПИН, № 2573/14, местонахождение на р. Северная, 
в 6 км от ее устья; все указанные местонахождения 
расположены на территории Красноярского края, 
Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской плат­
формы), Россия; курейский горизонт, лохков, ниж­
ний девон. Помимо перечисленных экземпляров, в 
этих же коллекциях имеются более или менее 
крупные фрагменты панциря. 

Диагноз. Панцирь в виде овала, усеченного сза­
ди; длина 8-11 см. Выпуклость вентральной сторо­
ны несколько больше, чем дорсальной. Передний 
конец примерно вчетверо уже заднего. Передний 
край закруглен. Задний дорсальный край спрямлен. 
Постеродорсальный выступ очень короткий, заост­
ренный. Задний вентральный край полого закруг­
лен. Боковые края в задней трети несут небольшие 
прямоугольные зазубрины - 6-8 с каждой стороны. 
Боковая кайма уплощенная, начинается позади ор­
бит, кончается на заднем крае панциря, расширяет­
ся назад. Передний край вентральной пластинки 
имеет пологую выемку, задний - широко закруг­
лен. Орбиты у переднего края панциря, на боковом 
ребре. Пинеальное отверстие прорезает дорсаль­
ную пластинку. Бранхиальные отверстия овальные 
(длина 0,7 см, ширина 0,4 см), расположены в по-
стеролатеральных углах панциря, полностью вклю­
чены в дорсальную пластинку. Дентиновые гре­
бешки гладкие, заостренные или туберкулирован-
ные: 2-3 на 1 мм в центре дорсальной пластинки, 
1-1,5 - в центре вентральной, 4 - вблизи бранхи­
альных отверстий. Края гребешков гладкие или за­
зубренные. Вблизи заднего края панциря между 
гребешками вкраплены овальные бугорки. Послед­
ние более многочисленны на дорсальной пластин­
ке. Гребешки расположены поперечно между суп-
раорбитальными сенсорными бороздами, на ос­
тальной поверхности панциря преимущественно 
продольно, в задней части вентральной пластинки 
веерообразно, от овальных бугорков расходятся 
радиально или огибают их. Сенсорные борозды бо­
ковой линии значительно шире межреберных же­
лобков. Окаймляющие гребешки обычной ширины. 

Рис. 53. Gerronaspis dentata (Obruchev, 1964). Ре­
конструкция дорсальной стороны панциря (по голо­
типу - ПИН, № 1489/7 и экз. ПИН, № 2573/13) (по 
[Новицкая, 1986]) 

ap.br - жаберные отверстия, orb - орбиты 

Система дорсальных борозд развита полностью. 
Продольные линии состоят из слабоизогнутых ко­
ротких борозд, около 5 пар в каждой. В задней паре 
дорсомедиальные сенсорные борозды сближаются 
между собой. Вентромедиальные борозды распо­
ложены V-образно. Продольные вентролатераль-
ные борозды состоят из коротких сегментов. Сен­
сорные каналы, возможно, присутствуют. Толщина 
пластинки панциря 0,5 мм. В дентиновых гребеш­
ках два крупных продольных пульпарных канала, 
соединяющихся густой сетью кровеносных кана­
лов. Призматические камеры образуют один слой. 

Распространение. Красноярский край, Восточ­
ная Сибирь, Россия; курейский горизонт (преиму­
щественно пачки I, И, по [Новицкая, 1986]), лохков, 
нижний девон. Низы разведочнинского горизонта, 
(?) пражский ярус (или верхняя часть лохковского, 
по [Матухин и др. 1995]), нижний девон. 

Замечание. Мелкие фрагменты панцирей, при­
надлежащих, возможно, Gerronaspis dentata, найде­
ны в низах разведочнинского горизонта [Новицкая, 
1986]. 

Род Lecaniaspis Novitskaya, 1971 

Eglonaspis: Обручев, 1964, с. 78 (pars). 
Lecaniaspis: Novitskaya, 1971, p. 85; Halstead, 1973a, 

p. 327; Новицкая, 1974, с. 133-135; 1986, с. 53. 
Типовой вид - Lecaniaspis lata Novitskaya, 1971. 
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Рис. 54. Lecaniaspis lata Novit­
skaya, 1971 

a - реконструкция панциря с 
дорсальной стороны (на основе 
голотипа - ПИН, № 2573/3, экз. 
ПИН, № 2918/4 и экз. ПИН, № 
1489/308); б - передний конец ро­
товой трубки с вентральной сто­
роны (экз. ПИН, № 1489/308). 
Местонахождение на р. Курейка, 
Красноярский край, Сибирь, Рос­
сия; курейский горизонт, лохков, 
нижний девон [Новицкая, 1986]. 

t.or - ротовая трубка 

Диагноз. Крупные амфиаспиды. Панцирь очень 
широкий, сердцевидный, полностью слит. Границы 
между дорсальной, вентральной и бранхиальными 
пластинками (боковой каймой) различимы. Ротовая 
трубка умеренной длины, ее передний дорсальный 
край спрямлен. Боковые края панциря с небольши­
ми зубцами. Дорсального шипа нет. Орбит нет. Рот 
субтерминальный. (Бранхиальные отверстия не 
найдены). Сенсорные борозды боковой линии обыч­
но без окаймляющих полос. Поперечные комиссуры 
латеральны и медиальны относительно вентральных 
продольных борозд. Скульптура в виде гладких ши­
роких дентиновых полосок; между ними у заднего 
края панциря вкраплены редкие округлые бугорки. 
На ротовой трубке скульптура в виде дентиновых 
гребешков, расположенных продольно. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Красноярский край, Восточ­

ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. 

Замечание. Бранхиальные отверстия у Lecanias­
pis не найдены. Однако их отсутствие на дорсаль­
ной пластинке может считаться установленным. 

Lecaniaspis lata Novitskaya, 1971 

Рис. 146, 196, 54. Табл. VI, фиг. 4 

Eglonaspis rostrata (pars): Обручев, 1964, табл. 4, 
фиг. 3. 

Lecaniaspis lata: Novitskaya, 1971, p. 86-90, pi. 12, 
fig. C, pi. 13, textfig. 48-52; Новицкая, 1974, с. 133— 
135, рис. 1, 2; 1986, с. 53-54, табл. 11, фиг. 1, рис. 17. 

Голотип - ПИН, № 2573/3, крупный фрагмент 
панциря, передний конец и боковые края разруше­
ны; р. Курейка, лев. бер., против впадения ручья 
Нижний, Красноярский край, Восточная Сибирь 
(северо-запад Сибирской платформы), Россия; ку­
рейский горизонт (средняя часть, уровень пачки II, 
[Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, почти полный пан­
цирь с хорошо сохранившейся ротовой трубкой -
ПИН, № 1489/308 и крупный фрагмент панциря, 
видна, главным образом, его вентральная часть -
ПИН, № 2918/4; р. Курейка, Красноярский край, 
Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской плат­
формы), Россия; курейский горизонт (верхняя часть 
пачки II - пачка III), лохков, нижний девон. 

Диагноз. Панцирь сердцевидный, сильно упло­
щен дорсовентрально. Длина около 18 см, макси­
мальная ширина (в задней половине) 17 см. Ротовая 
трубка сравнительно короткая: длина 4 см (от ее пе­
реднего края до начала боковой каймы), ширина пе­
реднего края 1,5 см. Постеродорсальный край пан­
циря полого вырезан, центральный выступ широко 
закруглен. Постеровентральный край спрямлен, 
имеет срединный выступ. Постеровентральный вы­
ступ более длинный, чем дорсальный. Боковые края 
в виде заостренного ребра, в задней трети с неболь-
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шими зубцами, порядка 8 с каждой стороны. Боко­
вая кайма резко уплощенная, расширяется к заднему 
краю панциря. Рот на конце ротовой трубки. Отвер­
стие ротовой полости округло-трапециевидное. Ор­
намент в виде плоских дентиновых гребешков (по­
лос): 1,5-2 мм в центре дорсальной пластинки, 1-1,5 
на 1 мм у боковых краев панциря. Гребешки на бо­
ковой кайме с низким бугорчатым гребнем. Вдоль 
постеродорсального края панциря между гребеш­
ками вкраплены овальные бугорки длиной 1-2,5 
мм. На боковой кайме гребешки параллельны лате­
ральным краям панциря. На центральных пластин­
ках они продольны в центральной части и радиаль-
ны вблизи боковой каймы. Боковые концы сосед­
них гребешков иногда образуют характерный ку-
лисообразный рисунок. Борозды боковой линии в 
3-4 раза шире межреберных желобков. Дорсомеди­
альные и дорсолатеральные продольные борозды 
прерывистые. В поперечных комиссурах обычно по 
4 пары борозд. На ротовой трубке пара продольных 
сенсорных борозд. Есть инфраорбитальные (?) бо­
розды. Задняя пара дорсомедиальных борозд сбли­
жена. Вентромедиальные сенсорные борозды распо­
ложены V-образно. Толщина панциря около 0,8 мм. 
В дентиновых гребешках два узких латеральных 
пульпарных канала. Между ними сложная сеть ка­
налов, частью также пульпарных. Призматические 
камеры образуют один слой. 

Распространение. Красноярский край, Восточ­
ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; курейский горизонт (пачки П-Ш), лохков, 
нижний девон. 

Род Eglonaspis Obruchev, 1959 

Eglonaspis: Obruchev, 1959, p. 2; Обручев, 1964, 
с. 78; Stensio, 1964, p. 263, 264, 369; Novitskaya, 
1971, p. 94; Halstead, 1973a, p. 327; Новицкая, 1974, 
с. 133; 1986, с. 55. 

Типовой вид - Eglonaspis rostrata Obruchev, 1959. 
Диагноз. Крупные амфиаспиды. Панцирь тре­

угольный, полностью слит. Границы между дорсаль­
ной, вентральной и бранхиальными пластинками раз­
личимы. Ротовая трубка длинная, узкая, ее передний 
дорсальный край спрямлен. Боковые края панциря в 
задней части с крупными зубцами. Есть дорсальный 
шип. Орбит нет. Рот субтерминальный. (Бранхиаль­
ные отверстия не найдены). Есть система сенсорных 
борозд. Скульптура в виде широких бугорчатых по­
лос. На ротовой трубке полоски продольны. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Красноярский край, Восточ­

ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; курейский горизонт (пачка III, по [Новиц­
кая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Eglonaspis rostrata Obruchev, 1959 
Рис. 55 

Eglonaspis rostrata: Obruchev, 1959, p. 2, fig. 2; 
Tarlo, 1962a, p. 268, fig. 11; Обручев, 1964, с. 78, 

рис. 62, 63; Stensio, 1964, p. 264, fig. 86 B; Novit­
skaya, 1971, p. 94-97, pi. 12, fig. D, E, F, textfig. 
57-60; Halstead, 1973a, p. 286, fig. Зс; Новицкая, 
1986, с. 55-56. 

Голотип - ПИН, № 1489/2, ядро с фрагментами 
панциря; местонахождение на лев. бер. р. Курейка, 
выше Первых Щек, Красноярский край, Восточная 
Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), Рос­
сия; курейский горизонт (пачка III, по [Новицкая, 
1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, левая половина 
панциря с сохранившейся ротовой трубкой, дор­
сальная часть панциря отсутствует, вентральная 
видна, в основном, изнутри - ПИН, № 1489/32а; 
дорсальный шип - ПИН, № 1489/37; две ротовые 
трубки - ПИН, № 2573/1, 2; все экземпляры из ти­
пового местонахождения. Помимо указанных эк­
земпляров, в этих же коллекциях (ПИН, № 1489; 
2573) имеются более или менее крупные фрагмен­
ты панцирей и ядер. 

Диагноз. Панцирь субтреугольный, сильно уп­
лощен дорсовентрально: длина 20-21 см, макси­
мальная ширина (на уровне передних боковых зуб­
цов) 18-19 см. Вентральная выпуклость меньше 
дорсальной. Постеродорсальное вздутие пологое, с 
крупным отверстием для дорсального шипа. Шип 
треугольный, быстро утончается кверху: высота 
около 3 см, длина основания 1,5-2 см, толщина на 
вершине - 2,5 мм. Длина ротовой трубки прибли­
зительно 6 см, ширина (на переднем крае) 1,7 см; ее 
передний дорсальный край прямой. Ротовое отвер­
стие округло-треугольное, расположено субтерми­
нально на вентральной стороне ротовой трубки. 
Задний край панциря глубоко вырезан. Постероме-
диальный дорсальный выступ крупный, треуголь­
ный; вентральный - широко закруглен. Боковые 
края панциря в задней части образуют крупные 
зубцы - обычно четыре. Боковая кайма уплощен­
ная, расширяется кзади. Пинеальный бугорок уд­
линенный. Расстояние между ним и передним кра­
ем панциря составляет около 1/3 длины последне­
го. Панцирь орнаментирован широкими уплощен­
ными гребешками (1,5—2 мм шириной) с гладкой 
или бугорчатой поверхностью. Бугорки располо­
жены беспорядочно или сгруппированы в ряды. 
Края гребешков обычно незазубрены. На дорсаль­
ной пластинке гребешки расходятся радиально из 
центра, расположенного несколько впереди дор­
сального шипа. На вентральной стороне ротовой 
трубки гребешки имеют ширину 1 мм, расположе­
ны веерообразно. На бранхиальных пластинках они 
параллельны латеральному краю пластинок, рас­
ширяются назад. Перегиб бранхиальных пластинок 
покрыт овальными или каплеообразными бугорка­
ми. Сенсорные борозды боковой линии приблизи­
тельно втрое шире межреберных желобков, не 
имеют окаймляющих гребешков (о расположении 
борозд и о сенсорных каналах нет данных). Толщи­
на панциря около 1,2 мм. В дентиновых гребешках 
два узких латеральных пульпарных канала. Между 
ними - густая сеть кровеносных каналов, частью 
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Рис. 55. Eglonaspis rostrata Obruchev, 1959 
a - схематическая реконструкция панциря с дорсальной стороны; б - с вентральной стороны [Novitskaya, 1971]. 
e.d - отверстие для дорсального шипа, or - ротовое отверстие, t.or - ротовая трубка 

также пульпарных. Призматические камеры обыч­
но гексагональной формы, образуют один слой. 

Распространение. Красноярский край, Восточ­
ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; верхи курейского горизонта (пачка III, по 
[Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Род Empedaspis Novitskaya, 1971 

Empedaspis: Novitskaya, 1971, p. 90; Halstead, 
1973a, p. 327; Новицкая, 1974, с. 135; 1986, с. 56. 

Типовой вид - Empedaspis inermis Novitskaya, 
1971. 

Диагноз. Крупные амфиаспиды. Панцирь при­
близительно треугольный, расширяется назад. Ро­
товая трубка короткая и широкая, ее передний дор­
сальный край спрямлен. Боковые края панциря с 
мелкими зубцами. Дорсальный гребень пологий, 
слабо выражен. Орбиты на переднем конце ротовой 
трубки. Сенсорные борозды без окаймляющих по­
лосок, супраорбитальные борозды отсутствуют. 
Скульптура в виде широких дентиновых гребеш­
ков, несущих мелкие бугорки. На ротовой трубке 
гребешки преимущественно поперечны. 

Видовой состав. Типовой вид. 

Empedaspis inermis Novitskaya, 1971 
Рис. 9, 14в, 56. Табл. VII, фиг. 1-2 

Eglonaspis brevirostrata: Новицкая, 1967, с. 1225 
(nom. nud.). 

Empedaspis inermis: Новицкая, 1971, с. 88, табл. 
XI, фиг. 1а, б; Novitskaya, 1971, р. 90-94, pi. 14, 15, 
textfig. 53-56; Новицкая, 1976, с. 51-52, фиг. 19, с. 
54; 1986, с. 57, табл. 12, фиг. 1; 1994, с. 118, рис. 46. 

Голотип - ПИН, № 1925/46, центральная часть 
дорсальной стороны панциря от переднего до заднего 
края; местонахождение на прав. бер. р. Тарея, п-ов 
Таймыр, Красноярский край, Россия; урюмские слои 
усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, четыре небольших 
фрагмента панциря (колл. № 1925), в том числе фраг­
менты бокового края - ПИН, № 1925/53; Г1ИН, № 
1925/48. Весь материал из типового местонахождения. 

Диагноз. Панцирь приблизительно треугольный 
(длина около 16 см), расширяется назад, уплощен. 
Дорсомедиальный гребень очень низкий. Длина ро­
товой трубки примерно 2,3 см, ширина около 2 см, ее 
передний край прямой. (Задний край панциря неиз­
вестен). Боковые края в задней части имеют мелкие 
зазубрины. Боковая кайма отчетливо выражена. 
Орбиты дорсальные, расположены в переднебоко-
вых углах ротовой трубки. Пинеальный бугорок 
расположен позади основания ротовой трубки (по­
ложение ротового и бранхиальных отверстий неиз­
вестно). Центральная часть панциря орнаментиро­
вана уплощенными незазубренными гребешками 
(1-2 мм шириной). Поверхность гребешков тубер-
кулированная. Туберкулы расположены беспоря­
дочно или образуют ряды. На ротовой трубке гре­
бешки узкие (обычно 2 на 1 мм), слегка зазубрен­
ные. Между их основаниями в передней части 
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Рис. 56. Empedaspis 
inermis Novitskaya, 
1971 (слева) и Argyri-
aspis tcherkesovae No­
vitskaya, 1971 (справа). 
Реконструкция в при­
жизненной обстанов­
ке. Хвостовой отдел 
гипотетический 

трубки имеются многочисленные очень мелкие 
дентиновые бугорки. На дорсомедиальном гребне 
гребешки с заостренным коньком. У заднего края 
панциря скульптура в виде ромбовидных или кап­
левидных бугорков. На дорсальной стороне панци­
ря гребешки расположены, в основном, радиально, 
центр радиации в задней трети пластинки. На рото­
вой трубке они приблизительно поперечны, на дор­
сомедиальном гребне - продольны. Сенсорные бо­
розды примерно втрое шире межреберных желоб­
ков. Инфраорбитальные сенсорные каналы оканчи­
ваются у основания ротовой трубки. Дорсомеди­
альные и дорсолатеральные борозды прерывистые, 
в первых - около шести пар сегментов. Есть дор­
сомедиальные и дорсолатеральные поперечные ко­

миссуры. Толщина пластинки панциря около 0,5 
мм. В дентиновых гребешках два узких латераль­
ных пульпарных канала. Между ними - сложная 
сеть ветвящихся каналов. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Род Pelurgaspis Obruchev, 1964 

Pelurgaspis: Обручев, 1964, с. 78; Novitskaya, 
1971, p. 97; Halstead, 1973a, p. 327; Новицкая, 1974, 
с. 133, 135; 1986, с. 57. 

Типовой вид - Pelurgaspis macrorhyncha Obru­
chev, 1964. 
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Диагноз. Очень крупные амфиаспиды. Панцирь 
вытянут в длину, полностью слит. Боковые края в 
передней половине без зубцов (дальше неизвест­
ны). Ротовая трубка широкая, длинная (см. диагноз 
вида). Орбиты на ее конце. Рот терминальный. 
(Бранхиальные отверстия не найдены). Сенсорные 
борозды обычно без окаймляющих полосок, супра-
орбитальная пара отсутствует. Скульптура в виде 
полосок с гладкими краями. На ротовой трубке по­
лоски в основном продольны. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Р. Курейка, Красноярский 

край, Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской 
платформы), Россия; низы разведочнинского гори­
зонта, верхи лохковского яруса или низы пражско­
го [Матухин, Меннер и др., 1995], нижний девон. 

Pelurgaspis macrorhyncha Obruchev, 1964 

Рис. 14г, 57. Табл. VII, фиг. 3-4 

Pelurgaspis macrorhyncha: Обручев, 1964, с. 78, 
табл. 4, фиг. 2, рис. 64; Novitskaya, 1971, р. 98-99, 
pi. 16, fig. А, В, textfig. 61; Новицкая, 1976, с. 
51-52, фиг. 14; 1986, с. 58. 

Голотип - ПИН, № 1489/3, ядро с крупными 
фрагментами панциря и отпечаток передней трети 
дорсальной стороны этого же экземпляра; местона­
хождение на лев. бер. р. Курейка выше Первых 
Щек, Красноярский край, Восточная Сибирь (севе­
ро-запад Сибирской платформы), Россия; низы раз­
ведочнинского горизонта, верхи лохковского яруса 
или низы пражского [Матухин, Меннер, Соколов и 
др., 1995], нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Панцирь узкий, напоминает ромб, уп­

лощен дорсовентрально. Длина больше 30 см, мак­
симальная ширина около 14 см, приходится на зад­
нюю треть панциря. Передний конец плавно вытя­
нут в ротовую трубку. Длина трубки 4 см, ширина 
5 см (у основания) и 2,5 см на переднем крае. Пе­
редний дорсальный край панциря с пологой неглу­
бокой выемкой (задний неизвестен). Боковые края 
в передней трети без зубцов. Боковая кайма узкая. 
Орбиты дорсальные, в антеролатеральных углах 
ротовой трубки. Пинеальный бугорок овально-
удлиненный, удален от переднего края панциря 
больше, чем на треть последнего. Дентиновые гре­
бешки сглаженные, незазубренные: 2 на 1 мм у пе­
реднего края ротовой трубки, 1-1,5 - в центре дор­
сальной стороны и у боковых краев панциря. Меж­
реберные желобки узкие. Гребешки расположены 
продольно кпереди от пинеального бугорка и ради-
ально позади него; между основанием ротовой 
трубки и пинеальным бугорком они образуют 
сложное переплетение, вытянутое поперек. Боко­
вые края панциря в передней половине орнаменти­
рованы тремя-четырьмя рядами бугорков длиной 
2-4 мм, шириной 1-1,5 мм. Сенсорные борозды 
примерно вдвое шире межреберных желобков, 
окаймляющих гребешков нет. Толщина панциря в 

orb 
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Рис. 57. Pelurgaspis macrorhyncha Obruchev, 1964. 
Голотип - ПИН, № 1489/3. Местонахождение на р. 
Курейка, Красноярский край, Сибирь, Россия; разве-
дочнинский горизонт, лохковский — пражский (?) 
ярус, нижний девон. Ядро с фрагментами дорсальной 
пластинки (по [Новицкая, 1986]) 

orb - орбита, pi - пинеальное пятно 

его центральной части 1,5 мм, у боковых краев - 3 
мм. Почти всю толщину пластинки составляют вы­
сокие узкие призматические камеры. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Семейство Hibernaspididae Obruchev, 1939 

Типовой род - Hibemaspis Obruchev, 1939. 
Диагноз. Крупные амфиаспиды. Панцирь пол­

ностью слит. Границы между дорсальной, вентраль­
ной и бранхиальными пластинками различимы в 
орнаменте. Ротовая трубка слабо развита. На всем 
протяжении боковых краев - крупные зубцы. Дор­
сального шипа нет. Орбиты, где известны, на дор­
сальной стороне, у переднего края панциря. Рот 
обычно субтерминальный. Есть сенсорные борозды. 
Скульптура в виде дентиновых полос, отдельные 
участки панциря покрыты уплощенными бугорками. 
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Состав. Hibernaspis Obruchev, 1939. 

Род Hibernaspis Obruchev, 1939 

Hibernaspis: Обручев, 1939, с. 324; Obruchev, 
1959, p. 2; Обручев, 1964, с. 77; Novitskaya, 1971, p. 
100; Новицкая, 1986, с. 59. 

Типовой вид - Hibernaspis macrolepis Obruchev, 
1939. 

Диагноз. Крупные широкие амфиаспиды, пан­
цирь округло-треугольный. Ротовая трубка, где из­
вестна, короткая. Орбиты у переднего дорсального 
края ротовой трубки. Рот субтерминальный. Бран­
хиальные отверстия дорсальные. 

Видовой состав. Hibernaspis macrolepis Obru­
chev, 1939; Н. tenuicristata Novitskaya, 1986. 

Распространение. Красноярский край, Восточ­
ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. 

Hibernaspis macrolepis Obruchev, 1939 

Рис. 58 

Hibernaspis macrolepis: Обручев, 1939, с. 324-
325, табл. 3, фиг. 1-3; Obruchev, 1959, р. 2, fig. 1; 
Обручев, 1964, с. 77, табл. 4, фиг. 4, рис. 61; 
Stensio, 1964, р. 264, fig. 86 A; Novitskaya, 1971, р. 
100-104, pi. 16, fig. С, D, pi. 17, fig. А, В, textfig. 
62-65; Новицкая, 1976, с. 51-52, фиг. 13; 1986, с. 
59-60, табл. 11, фиг. 4, табл. 13, фиг. 1,рис. 20,21. 

Голотип - ЦНИГР М, № 4090/13, отпечаток ла­
теральной части панциря, сохранился фрагмент 
пластинки; местонахождение на лев. бер. р. Курей­
ка примерно в 60 км от устья, Красноярский край, 
Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской плат­
формы), Россия; курейский горизонт (пачка III, по 
[Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Полный дорсовентральный щит из­
нутри - ПИН, № 1489/1, передний конец панциря 
(ротовая трубка) с дорсальной стороны - ПИН, № 
2573/4; местонахождения на р. Курейка, Краснояр­
ский край, Восточная Сибирь (северо-запад Сибир­
ской платформы), Россия; стратиграфический уро­
вень тот же, что у голотипа. Кроме того, около 10 
фрагментов панцирей из тех же местонахождений. 

Диагноз. Панцирь округло-треугольный, сильно 
расширяется назад: длина около 19 см, ширина пе­
реднего края примерно 2 см, максимальная ширина 
(на уровне постеролатеральных зубцов) 17-19 см. 
Панцирь сильно уплощен дорсовентрально. Меди­
альных гребней нет. Передний конец сужен в корот­
кий трубковидный выступ, слабо вьщеляющийся в 
контуре панциря. Длина выступа (ротовой трубки) 0,5 
см, ширина на переднем крае около 2 см, у основания 
(на уровне передних концов боковой каймы) - около 
3 см. Передний край панциря прямой, задний полого 
вогнут. Постеродорсальный центральный выступ за­
круглен, постеровентральный - закруглен и раздвоен. 
Боковые зубцы (9-11 с каждой стороны) треуголь­
ные, увеличиваются к заднему краю панциря. Боко-

с.па о г Ь 

Рис. 58. Hibernaspis macrolepis Obruchev, 1939. 
Экз. ПИН, № 1489/1. Местонахождение нар. Курейка, 
Красноярский край, Сибирь, Россия; курейский гори­
зонт, лохков, нижний девон. Дорсальная часть панци­
ря изнутри, местами видны основания дентиновых 
гребешков [Новицкая, 1986] 

ap.br - жаберные отверстия, с.па - отпечатки носовых 
капсул, orb - орбиты 

вал кайма расширяется назад. Орбиты дорсальные, 
находятся в антеролатеральных углах ротовой труб­
ки. Носовые капсулы небольшие, помещаются между 
орбитами. Наружное отверстие ротовой полости при­
близительно гексагональное. Бранхиальные отвер­
стия (длина около 1,2 см, ширина - 0,6 см) располо­
жены в передней половине панциря на границе дор­
сальной и бранхиальных пластинок, бранхиальную 
вырезку несет дорсальная пластинка. Дентиновые 
гребешки широкие (от 0,5 до 2,5 мм), сильно упло­
щены, чередуются с участками гексагональных пло­
ских бугорков (1-3 мм в диаметре). На дорсальной 
пластинке преобладают гребешки 0,8-1,5 мм шири­
ной. Гребешки поперечны на переднем конце дор­
сальной пластинки, в ее задней половине радиальны. 
Сенсорные борозды шире межреберных желобков, 
окаймляющих полосок нет. (Расположение борозд 
неизвестно). Толщина панциря около 1,5 мм на цен­
тральных участках и до 3 мм у основания боковых 
зубцов. В дентиновых гребешках два узких пульпар­
ных канала, между которыми развита густая сеть ана-
стомозирующих каналов различного диаметра, ча­
стью также пульпарных. В гексагональных дентино­
вых бугорках имеется концентрический пульпарный 
канал, от которого центростремительно отходят ка­
налы, образующие небольшое сплетение. Призмати­
ческие камеры обычно образуют один слой. У осно­
вания боковой каймы они или резко удлиняются, или 
образуют два, реже три слоя. 
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Местонахождение. Р. Курейка, лев. бер., при­
мерно в 60 км от устья (выше Первых Щек). 

Распространение. Восточная Сибирь (северо-
запад Сибирской платформы), Россия; верхи ку-
рейского горизонта (пачка III, по [Новицкая, 1986]), 
лохков, нижний девон. 

Hibemaspis tenuicristata Novitskaya, 1986 

Hibemaspis tenuicristata: Новицкая, 1986, с. 61— 
62, табл. 13, фиг. 2. 

Голотип - ПИН, № 2573/20, дорсальная часть 
панциря изнутри, передний конец и левая боковая 
кайма разрушены; местонахождение на лев. бер. р. 
Курейка в 1 км выше Первых Щек, Красноярский 
край, Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской 
платформы), Россия; верхняя часть курейского го­
ризонта (пачка III, по [Новицкая, 1986]), лохков, 
нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Панцирь округлый, очень широкий; 

длина неизвестна, максимальная ширина (в задней 
трети) около 16 см; резко уплощен дорсовентрально. 
Передний конец неизвестен. Задний дорсальный край 
глубоко вырезан. Постеродорсальный выступ тре­
угольный, на конце заострен; длина выступа около 
1,5 см. Боковые края с крупными треугольными зуб­
цами, увеличивающимися к заднему краю панциря. 
Длина латерального края задних зубцов 1,3-1,8 см. 
Боковая кайма уплощенная, расширяется к заднему 
краю панциря. (Вентральная сторона панциря, поло­
жение орбит, ротового и бранхиальных отверстий не­
известны). Дентиновые гребешки низкие, туберкули-
рованы, с незазубренными краями: 3-3,5 на 1 мм в 
центральной части панциря и на боковых зубцах; 2-3 
на 1 мм - в его задней части. В основании зубцов бо­
ковой каймы имеются многочисленные участки, об­
разованные бугорками, варьирующими по форме. 
Преобладают удлиненные бугорки, иногда перехо­
дящие в короткие гребешки. Длина бугорков, в сред­
нем, не превышает 1 мм. Гребешки в центральной 
части панциря, в основном, радиальны. Сенсорные 
борозды примерно втрое шире межреберных желоб­
ков; их рисунок неизвестен (о сенсорных каналах нет 
данных). Толщина панциря около 1 мм, в области его 
центральной продольной оси и на боковых зубцах 
она увеличивается до 2 мм. В дентиновых гребешках 
обычно два продольных пульпарных канала, соеди­
няющихся сетью менее крупных каналов. В гребеш­
ках боковых зубцов иногда присутствует только один 
пульпарный канал. Призматические камеры образуют 
один слой, но удваиваются в боковой кайме. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Семейство Aphataspididae Novitskaya, 1971 

Типовой род -Aphataspis Obruchev, 1964. 
Диагноз. Небольшие амфиаспиды: длина пан­

циря 6-8 см. Панцирь полностью слит. Границы 

между пластинками иногда заметны. Передний ко­
нец панциря широко закруглен, его задний край 
образует медиальный выступ. Ротовой трубки нет. 
Боковые края с зубцами или гладкие. Дорсального 
шипа нет. Дорсальный гребень есть не у всех. Ор­
биты включены в передне-боковые края дорсального 
щита. Рот субтерминальный. Бранхиальные отвер­
стия, где известны, расположены на боковом ребре 
панциря (Putoranaspis). Сенсорные борозды обычно с 
окаймляющими полосками. Скульптура в виде глад­
ких полос или полос и округлых бугорков. 

Состав. Aphataspis Obruchev, 1964; Putoranaspis 
Obruchev, 1964. 

Род Aphataspis Obruchev, 1964 

Aphataspis: Обручев, 1964, с. 61; Novitskaya, 
1971, p. 104; Halstead, 1973a, p. 327; Новицкая, 
1976, с. 51, 52, 53; 1986, с. 62-63. 

Типовой вид - Aphataspis kiaeri Obruchev, 1964. 
Диагноз. Панцирь расширяется назад. Границы 

суборбитальных и основных пластинок иногда за­
метны. Боковые края с крупными зубцами, задний 
- с сильным медиальным выступом. Есть дорсаль­
ный гребень. Вентральных поперечных сенсорных 
комиссур обычно нет. Скульптура в виде неширо­
ких дентиновых полосок и округлых бугорков. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Красноярский край, Восточ­

ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; курейский горизонт (преимущественно 
пачка I, по [Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Aphataspis kiaeri Obruchev, 1964 

Рис. 13д. Табл. VIII, фиг. 1 

Aphataspis kiaeri: Обручев, 1964, с. 61, табл. 3, фиг. 
4, 5, рис. 24; Novitskaya, 1971, р. 104-107, pi. 17, fig. 
С, В, pi. 18, fig. A, textfig. 66-67; Новицкая, 1976, с. 
51, 52, 53, фиг. 1; 1986, с. 63-64, табл. 13, фиг. 3. 

Голотип - ПИН, № 1489/116, вентральная сто­
рона панциря (передний конец и левый боковой 
край разрушены); р. Курейка, лев. бер., примерно в 
100 м ниже устья ручья Нижний, Красноярский 
край, Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской 
платформы), Россия; курейский горизонт (пачка I, 
по [Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, почти полные пан­
цири преимущественно с дорсальной стороны -
ПИН, № 1489/117, 119, 120, 121; передняя полови­
на вентральной стороны панциря (хорошо видны 
границы суборбитальной пластинки) - № 1489/123. 
Помимо указанного, имеется массовый материал из 
типового местонахождения, колл. ПИН, № 1489. 

Диагноз. Панцирь умеренно удлиненный, спе­
реди сужен сильнее, чем сзади, максимально рас­
ширен в задней половине: длина 6,2-8,2 см, макси­
мальная ширина 4,4-4,9 см, отношение ширины к 
длине 65-72. Панцирь уплощен. Вентральная пла­
стинка более выпуклая, чем дорсальная. Дорсоме-
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диальный гребень низкий, помещается в задней 
трети дорсальной пластинки. Передний конец пан­
циря плавно сужается. Передний край полого за­
круглен. Задние края спрямлены, имеют сильные 
медиальные выступы. Боковые края с 4-5 крупны­
ми зубцами с каждой стороны. Латеральный край 
зубцов значительно длиннее заднего. Размеры зуб­
цов уменьшаются к заднему краю панциря. Бран­
хиальные пластинки образуют уплощенную кайму 
вдоль боковых краев панциря. Орбиты включены в 
антеролатеральный край дорсальной пластинки. 
Положение бранхиальных отверстий неизвестно. 
Дентиновые гребешки (3-5 на 1 мм в центре дор­
сальной пластинки, 4-5 - в центре вентральной, 
5-6 - у боковых краев панциря) обычно сглажен­
ные, иногда с туберкулированным коньком. Тубер­
кулы образуют один ряд. Края гребешков гладкие 
на центральных участках панциря и зазубрены 
вблизи его боковых краев. Дентиновые бугорки, 
между гребешками, овальные или круглые, имеют 
длину 0,1-0,8 мм. Их количество заметно варьиру­
ет индивидуально. Гребешки расположены отчасти 
поперечно между супраорбитальными сенсорными 
бороздами и веерообразно между посторальными; 
на остальной поверхности панциря - преимущест­
венно продольно. Орбиты концентрическими коль­
цами не окружены. Сенсорные борозды в два-три 
раза шире межреберных желобков. Окаймляющие 
полоски не отличаются от остальных гребешков 
или несколько уже. Имеется полный набор дор­
сальных сенсорных борозд. Вентромедиальные бо­
розды расположены V-образно. Вентролатеральные 
продольные борозды представлены единичными 
сегментами. Вентральных поперечных комиссур 
нет. (Сенсорные каналы не найдены.) Толщина 
панциря около 0,2 мм. В дентиновых гребешках 
обычно два, реже один продольный пульпарный 
канал. Продольные каналы соединены между собой 
и с межреберными желобками поперечными кана­
лами, более редкими между продольными. Призма­
тические камеры низкие, обычно шире дентиновых 
полос, расположены в один слой. Около базального 
слоя имеются единичные дополнительные полости. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Род Putoranaspis Obruchev, 1964 

Putoranaspis: Обручев, 1964, с. 60-61; Novit­
skaya, 1971, p. 107; Halstead, 1973a, p. 327; Новиц­
кая, 1976, с. 51-53; 1986, с. 64. 

Типовой вид - Putoranaspis prima Obruchev, 1964. 
Диагноз. Панцирь приблизительно овальный. 

Границы суборбитальных пластинок в орнаменте 
не различаются; границы дорсальной, бранхиаль­
ных и вентральной пластинок иногда заметны. Бо­
ковые края гладкие, задние - почти прямые. Дор­
сального гребня нет. Есть короткий постеродор-
сальный выступ. Бранхиальные отверстия на лате­
ральном перегибе панциря. Сенсорные вентролате­

ральные поперечные комиссуры латеральны отно­
сительно вентролатеральных продольных борозд. 
Скульптура в виде гладких полосок. Округлые бу­
горки единичны. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Красноярский край, Восточ­

ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; курейский горизонт (преимущественно 
средняя часть: пачки I, II, по [Новицкая, 1986]), 
лохков, нижний девон. 

Putoranaspis prima Obruchev, 1964 

Рис. 13г, 19г, д, 59, 60. Табл. IX, фиг. 1 

Putoranaspis prima: Обручев, 1964, с. 60-61, рис. 
23; Novitskaya, 1971, р. 107-110, pi. 18, fig. В, pi. 19, 
textfig. 68-70; Новицкая, 1976, с. 51, 52, фиг. 2, с. 
53; 1986, с. 64-65, табл. 13, фиг. 4 , рис. 22, 23. 

Голотип - ПИН, № 1489/214, головотуловищ-
ный панцирь с незначительными разрушениями на 
дорсальной и вентральной сторонах; р. Курейка, 
лев. бер., примерно в 100 м ниже устья ручья Ниж­
ний (80 км от устья Курейки), Красноярский край, 
Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской плат­
формы), Россия; курейский горизонт (пачка I, по 
[Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, полный панцирь с 
дорсальной стороны - ПИН, № 1489/215, панцирь 
раздавленный латерально (хорошо видно положе­
ние бранхиального отверстия на боковом ребре пан­
циря) - ПИН, № 1489/226, полная вентральная пла­
стинка - ПИН, № 1489/224, помимо перечисленных, 
имеются несколько экземпляров различной сохран­
ности; материал происходит, главным образом, из 
типового местонахождения, колл. ПИН, № 1489. 

Диагноз. Панцирь в виде овала, усеченного сза­
ди. Длина 6,5-8 см, максимальная ширина (на се­
редине длины) 3,8-4,5 см, отношение ширины к 
длине 49-66. Панцирь слабо выпуклый. Вентраль­
ная выпуклость больше дорсальной. Постеромеди-
альных гребней нет. Передний край закруглен. 
Задний дорсальный край слабо вогнут, имеет ко­
роткий заостренный центральный выступ. Вен­
тральный край широко закруглен. Боковые края без 
зубцов. Имеется уплощенная боковая кайма. Гра­
ницы между пластинками в орнаменте прослежи­
ваются не всегда. Орбиты включены в антеролате­
ральный край дорсального панциря. Бранхиальные 
отверстия удлиненные (длина около 7 мм, ширина 
- 1,6), помещаются на латеральном перегибе пан­
циря, примерно в 1 см от его заднего края. Денти­
новые гребешки (2-3 на 1 мм на дорсальной сторо­
не, 2-2,5 - на вентральной, 3-4 - на боковом крае 
панциря) плоские или слабо выпуклые, иногда с 
низким бугорчатым гребнем; имеют гладкие края, 
могут распадаться на короткие отрезки и гексаго­
нальные бугорки. Вдоль заднего края панциря 
обычно имеются единичные овальные бугорки 
длиной около 1 мм. Гребешки расположены попе­
речно вдоль переднего края панциря, веерообразно 
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Рис. 59. Putoranaspis prima Obruchev, 1964. Рекон­
струкция панциря с дорсальной стороны (по экз. -
ПИН, № 1489/215 и № 1489/226) [Новицкая, 1986] 

ap.br - жаберные отверстия, orb - орбиты 

ap.br 

Рис. 60. Putoranaspis prima Obruchev, 1964 
а - вентральная пластинка, экз. - ПИН, № 1489/224; б -

бранхиальная область, экз. - ПИН, № 1489/226. Местонахож­
дение на р. Курейка, Красноярский край, Сибирь, Россия; ку­
рейский горизонт, лохков, нижний девон [Новицкая, 1986]. 

ap.br - жаберное отверстие 

- между супраорбитальными сенсорными борозда­
ми, продольно - в центральных зонах, но резко ме­
няют направление вблизи сенсорных борозд. На 
вентральной стороне гребешки имеют характерное 
для этого вида расположение, напоминающее 
восьмерку. Орбиты и бранхиальные отверстия без 
концентрических гребешков. Сенсорные борозды 
шире межреберных желобков. Окаймляющие гре­
бешки есть не всегда. Система дорсальных борозд 
обычно развита не полностью. Между продольны­
ми вентролатеральными и вентромедиальными бо­
роздами поперечные комиссуры имеются не всегда 
(сведений о сенсорных каналах нет). Толщина пан­
циря около 2 мм. В дентиновых гребешках два про­
дольных пульпарных канала, между ними - редкая 

сеть каналов, частью также пульпарных. Призма­
тические камеры длинные, низкие, следуют на­
правлению гребешков, образуют один слой. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения и кернов: район Норильска, Краснояр­
ский край, Восточная Сибирь (северо-запад Сибир­
ской платформы), Россия; курейский горизонт 
(преимущественно его средняя часть: пачки I, II, по 
[Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Подотряд Siberiaspidoidei 

Диагноз. Все пластинки панциря слиты. Ротовой 
трубки нет. Передний конец закруглен или спрямлен, 
или образует неглубокую выемку. Боковые края, где 
известны, без зубцов. Орбиты на дорсальной стороне 
или на боковом ребре панциря. Нет praespiracula. Рот 
вентральный, терминальный или субтерминальный. 
Есть система сенсорных борозд и каналов (послед­
ние достоверно известны у Siberiaspididae). Располо­
жение сенсорных борозд, как у Amphiaspidoidei. 
Скульптура в виде гладких валиков или бугорчатых 
гребешков с гладкими или зазубренными краями и 
округлых бугорков. Тессер нет. В гребешках обычно 
два продольных пульпарных канала. 

Состав. Siberiaspididae Novitskaya, 1968; Tuxe-
raspididae Novitskaya, 1968. 

Распространение. Канадский Арктический ар­
хипелаг; пржидол, верхний силур [Broad, 1973] (?); 
Красноярский край (северо-запад Сибирской плат­
формы и Таймыр), Сибирь, Россия; лохков, нижний 
девон. 

Семейство Siberiaspididae Novitskaya, 1968 

Типовой род - Siberiaspis Obruchev, 1964. 
Диагноз. Среднего размера амфиаспиды, длина 

панциря 11-18 см. Панцирь полностью слит. Гра­
ницы между основными пластинками в орнаменте 
не выражены. Дорсальная сторона панциря более 
плоская, чем вентральная. Передний дорсальный 
край закруглен или имеет неглубокую выемку. 
Задний дорсальный край иногда спрямлен. Боковые 
края без зубцов. Дорсального шипа нет. Орбиты на 
боковом перегибе панциря. Рот терминальный или 
субтерминальный. Система боковой линии пред­
ставлена бороздами и каналами или только канала­
ми (Boothiaspis). Скульптура имеет вид валиков 
или гребешков с гладкими краями. Обычно между 
гребешками рассеяны многочисленные крупные 
или мелкие бугорки (исключение Boothiaspis). 

Состав. Siberiaspis Obruchev, 1964; Argyriaspis 
Novitskaya, 1971; (?) Boothiaspis Broad, 1973. 

Род Siberiaspis Obruchev, 1964 

Siberiaspis: Обручев, 1964, с. 78; Novitskaya, 
1971, p. I l l ; Halstead, 1973a, p. 326; Новицкая, 
1986, с. 66-67. 
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Типовой вид - Siberiaspis plana Obruchev, 1964. 
Диагноз. Панцирь широкий, не удлиненный, 

вентральная сторона резко выпуклая, дорсальная -
плоская. Есть дорсомедиальный гребень. Передний 
дорсальный край полого вырезан, задний спрямлен. 
Орбиты латеральные. Рот терминальный. Нет по-
стбранхиальных выступов. Есть сенсорные бороз­
ды и система сенсорных каналов (сенсорная систе­
ма вентральной стороны неизвестна). Дентиновые 
валики гладкие, между ними рассеяны многочис­
ленные мелкие бугорки. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Красноярский край, Восточ­

ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
п-ов Таймыр, Россия; курейский горизонт, лохков, 
нижний девон. 

Siberiaspis plana Obruchev, 1964 

Рис. 20, 61. Табл. VIII, фиг. 2-3 

Siberiaspis plana: Обручев, 1964, с. 78, табл. 5, 
фиг. 4, рис. 66; Novitskaya, 1971, р. 111-114, pi. 20, 
textfig. 7, 71-72; Halstead, 1973а, р. 299, fig. 8d; Но­
вицкая, 1976, с. 52, фиг. 5; 1986, с. 67-68, табл. 14, 
фиг. 2, рис. 24. 

Голотип - ПИН, № 1489/6, почти полный пан­
цирь; местонахождение на лев. бер. р. Курейка 
против второго острова, Красноярский край, Вос­
точная Сибирь (северо-запад Сибирской платфор­
мы), Россия; курейский горизонт (уровень пачки II, 
по [Новицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, центральная часть 
панциря с дорсальной стороны - ПИН, № 1489/290, 
отпечаток дорсальной стороны панциря - ПИН, № 
1489/282; типовое местонахождение. Несколько 
фрагментов (около 10) - из типового местонахож­
дения, а также из местонахождений в приустьевой 
части ручья Нижний (правый приток р. Курейка, в 
80 км от ее устья), из местонахождений на реках 
Сида и Котуй, керновый материал буровых сква­
жин в районе Норильска. Красноярский край, Вос­
точная Сибирь (северо-запад Сибирской платфор­
мы), Россия; курейский горизонт (пачка II [Новицкая, 
1986]), лохков, нижний девон. Колл. ПИН, № 1489. 

Диагноз. Панцирь почти круглый; сзади усе­
ченный; длина примерно 11 см, максимальная ши­
рина 11-12 см, максимальная высота около 4 см. 
Дорсомедиальный гребень низкий, расположен в 
задней четверти дорсального щита. Вентральная 
сторона резко выпуклая в центральной зоне, быст­
ро уплощается латерально. Передний конец панци­
ря сужен. Передний край образует пологую неглу­
бокую выемку. Задний дорсальный край прямой; 
постеродорсальный срединный выступ короткий, 
треугольный. Боковые края перед орбитами обра­
зуют небольшую выемку, позади орбит - дугооб­
разную выпуклую линию, на перегибе заострены. 
Орбиты занимают отчетливо латеральное положе­
ние. Дентиновые валики выпуклые с гладкими 
краями (2-3 на 1 мм в центре дорсального щита). 

Рис. 61. Siberiaspis plana Obruchev, 1964. Голотип 
- ПИН, № 1489/6. Местонахождение на р. Курейка 
Красноярский край, Сибирь, Россия; курейский гори­
зонт, лохков, нижний девон. Дорсальная сторона пан­
циря [Новицкая, 1986] 

orb - орбиты 

Межреберные желобки очень широкие, близки по 
ширине к валикам. В желобках многочисленные 
мелкие дентиновые бугорки. Их диаметр значи­
тельно меньше ширины валиков. Валики могут 
распадаться на бугорки округлой или неправиль­
ной формы. Валики образуют многочисленные за­
витки, но, в основном, расположены продольно; 
между супраорбитальными сенсорными бороздами -
поперечно. Сенсорные борозды по ширине рав­
ны межреберным желобкам, сопровождаются 
дентиновыми валиками. Дорсомедиальные бо­
розды иногда отсутствуют. Имеются внутрен­
ние продольные дорсомедиальные и дорсолате­
ральные сенсорные каналы, соединенные попе­
речными комиссурами. Толщина панциря около 
1 мм. В дентиновых валиках два крупных пуль­
парных канала, иногда сливающихся в один. Ме­
жду ними редкая сеть каналов, частью уходящих 
в глубину валика. На вертикальном разрезе ден­
тиновые валики имеют грибообразную форму. В 
дентиновых бугорках одна пульпарная полость. 
Сетчатый слой густо пронизан каналами, состав­
ляет около 1/8 толщины панциря. Призматиче­
ские камеры обычно образуют один слой, иногда -
два, вблизи перегиба боковых краев панциря -
несколько слоев. 

Распространение. Красноярский край, Восточ­
ная Сибирь (северо-запад Сибирской платформы), 
Россия; курейский горизонт (пачка II, по [Новиц­
кая, 1986]), лохков, нижний девон. 
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Рис. 62. Argyriaspis tcherkesovae Novitskaya, 1971. 
Экз. ПИН, № 1925/27. Местонахождение на р. Тарея, 
Центральный Таймыр, Сибирь, Россия; урюмские 
слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний де­
вон. Панцирь с дорсальной стороны [Новицкая, 1986] 

orb - орбиты, t - дентиновые бугорки 

Род Argyriaspis Novitskaya, 1971 

Argyriaspis: Novitskaya, 1971, p. 114; Broad, 1973, 
p. 44; Halstead, 1973a, p. 326; Новицкая, 1986, с. 68. 

Типовой вид - Argyriaspis tcherkesovae Novit­
skaya, 1971. 

Диагноз. Панцирь овальный, умеренно выпук­
лый. Нет дорсального гребня. Передний край за­
круглен. Задний вентральный край образует округ­
лый срединный выступ; орбиты расположены анте-
ролатерально (на боковом ребре панциря). Рот суб­
терминальный. Нет постбранхиальных выступов. 
Есть сенсорные борозды и каналы. Поперечные ко­
миссуры иногда медиальны относительно вентраль­
ных продольных борозд. Скульптура имеет вид гре­
бешков с гладкими краями и округлых бугорков. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Север Восточной Сибири 

(п-ов Таймыр и северо-запад Сибирской платфор­
мы), Россия; усть-тарейский и курейский горизон­
ты, лохков, нижний девон. 

Argyriaspis tcherkesovae Novitskaya, 1971 

Рис. 19в, 43, 62. Табл. IX, фиг. 2-3 

Argyriaspis tcherkesovae: Novitskaya, 1971, p. 
114-119, pi. 21, 22, fig. A, textfig. 73-78; Broad, 
1973, p. 44; Новицкая, 1976, с. 51, 52, фиг. 10, с. 53; 
1986, с. 68-70; 1994, с. 118, рис. 46. 

Голотип - ПИН, № 1925/26, ядро с фрагмента­
ми вентрального щита и отпечаток орнамента этого 
же экземпляра; местонахождение в нижнем тече­
нии р. Тарея на правом берегу, Центральный Тай­
мыр, Красноярский край, Восточная Сибирь, Рос­
сия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, 
лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, дорсальная часть 
панциря изнутри (вблизи заднего края панцирь раз­
рушен) - ПИН, № 1925/27, крупный фрагмент пе­
редней половины панциря - ПИН, № 1925/38, зад­
ний край панциря - ПИН, № 1925/37, все указан­
ные экземпляры из типового местонахождения; не­
сколько фрагментов панцирей и ядер преимущест­
венно из типового местонахождения; кроме того, 
местонахождение на лев. бер. р. Курейка, против 
второго острова, Красноярский край, Сибирь, Рос­
сия; белокаменские и урюмские слои усть-
тарейского горизонта (Таймыр), на северо-западе 
Сибирской платформы курейский горизонт (пачка 
II, по [Новицкая, 1986, 1994]), лохков, нижний девон. 

Диагноз. Панцирь удлиненно-овальный, равно­
мерно выпуклый; длина - 16-18 см, максимальная 
ширина (посередине длины) - 11-12 см. Вентраль­
ная выпуклость больше дорсальной. Передний край 
сужен и закруглен. Задний вентральный край имеет 
короткий, широко закругленный срединный вы­
ступ, дорсальный край неизвестен. Боковые края 
панциря в виде узкого закругленного ребра. Лате­
ральные зоны панциря уплощены. Орбиты распо­
ложены по бокам ротового отверстия почти на пе­
реднем крае панциря. Рот субтерминальный. Ден­
тиновые гребешки (2—3 на 1 мм на дорсальном щи­
те, 1,5-2 - на вентральном, 3 - у боковых краев) 
сглаженные или заостренные, или туберкулирован-
ные. Туберкулы расположены беспорядочно или 
образуют несколько рядов. Иногда в орнаменте 
имеются участки гексагональных бугорков. На 
центральной части дорсального щита и в задней 
части вентрального между гребешками вкраплены 
резко выпуклые бугорки круглой, овальной или кап­
левидной формы. Вокруг бугорков гребешки обычно 
располагаются радиально. Сенсорные борозды шире 
межреберных желобков, сопровождаются окайм­
ляющими гребешками. На дорсальном и вентральном 
щитах имеется обычный набор сенсорных борозд. 
Между дорсомедиальными продольными бороздами, 
в зоне овальных дентиновых бугорков, поперечные 
комиссуры отсутствуют. Внутренние сенсорные ка­
налы образуют сложную асимметричную сеть (из­
вестны только вентральные каналы). Толщина пан­
циря примерно 0,5 мм. В дентиновых гребешках два 
продольных пульпарных канала и сеть каналов меж­
ду ними. Межреберные желобки в поперечном сече­
нии неглубокие, с очень узкой верхней щелью. Приз­
матические камеры низкие, однослойные. 

Распространение. П-ов Таймыр и северо-запад 
Сибирской платформы, Сибирь, Россия; белока­
менские и урюмские слои усть-тарейского горизон­
та, курейский горизонт (уровень пачки II, по [Но­
вицкая, 1986]), лохков, нижний девон. 
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Рис. 63. Tuxeraspis varicostata 
Novitskaya, 1971. Голотип - ПИН, 
№ 1489/300. Местонахождение на р. 
Курейка, Красноярский край, Си­
бирь, Россия; курейский горизонт, 
лохков, нижний девон. Левая пе-
реднебоковая часть дорсальной 
стороны панциря [Новицкая, 1986] 

orb - орбита, soc - супраорбиталь-
ная сенсорная борозда 

Семейство Tuxeraspididae Novitskaya, 1971 

Типовой род - Tuxeraspis Novitskaya, 1971. 
Диагноз. Небольшие и среднего размера амфи­

аспиды. Ширина переднего края панциря - 3-6 см. 
Панцирь, по-видимому, полностью слит. Границы 
между его пластинками на дорсальной стороне не­
различимы. Передний дорсальный край спрямлен. 
Боковые края панциря в передней части без зубцов 
(в задней неизвестны). Орбиты на дорсальной сто­
роне панциря. Рот вентральный. Сенсорные бороз­
ды без четко выраженных окаймляющих гребеш­
ков. Скульптура имеет вид бугорчатых гребешков со 
слабо зазубренными краями и округлых бугорков. 

Состав. Tuxeraspis Novitskaya, 1971; Litotaspis 
Novitskaya, 1971; Dotaspis Novitskaya et Herman, 1983. 

Замечание. Tuxeraspis и Litotaspis, включенные 
в семейство, известны только по фрагментам, пред­
ставляющим антеролатеральную часть панцирей. 

Род Tuxeraspis Novitskaya, 1971 

Tuxeraspis: Novitskaya, 1971, p. 119; Halstead, 
1973, p. 326; Новицкая, 1986, с. 70. 

Типовой вид - Tuxeraspis varicostata Novit­
skaya, 1971. 

Диагноз. Среднего размера амфиаспиды. Орби­
ты расположены в переднебоковых углах панциря. 
Есть система сенсорных борозд. Скульптура в виде 
разновеликих гребешков. Боковые края панциря в 
передней половине покрыты каплевидными бугор­
ками, иногда сливающимися в гребешки. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Восточная Сибирь (северо-

запад Сибирской платформы), Россия; курейский 
горизонт, лохков, нижний девон. 

Tuxeraspis varicostata Novitskaya, 1971 

Рис. 63. Табл. VIII, фиг. 4 

Tuxeraspis varicostata: Novitskaya, 1971, p. 119-121, 
pi. 22, fig. B, pi. 23, fig. A, textfig. 79, 80; Новицкая, 
1976, с. 51; 1986, с. 71-72, табл. 15, фиг. 2, рис. 26. 

Голотип - ПИН, № 1489/300, левая переднебо-
ковая часть дорсальной стороны панциря; р. Курейка, 
лев. бер., против второго острова, Красноярский 
край, Восточная Сибирь (северо-запад Сибирской 
платформы), Россия; курейский горизонт, уровень 
пачки II [Новицкая, 1986], лохков, нижний девон. 

Материал. Кроме голотипа, один небольшой 
фрагмент из орбитальной области панциря - ПИН, 
№ 1489/301; местонахождение на лев. бер. р. Ку­
рейка, перед первым порогом. Остальные данные 
те же, что для голотипа. 

Диагноз. Панцирь широкий, к переднему краю 
быстро сужается. Передний край около 6 см шири­
ной, спрямлен, имеет слабо заметный, широкий 
срединный выступ. Антеролатеральные углы за­
круглены. Панцирь сильно расширяется в каудаль­
ном направлении. Боковые края в передней части 
без зубцов. Орбиты приподняты на невысоких бу­
горках, отделены от переднего края панциря рас­
стоянием примерно вдвое большим, чем от лате­
рального. Дентиновые гребешки туберкулирован-
ные, со слабо зазубренными или гладкими краями 
(1,5-2 на 1 мм в антеролатеральных углах панциря, 
3 у его переднего края, 4 - вблизи латеральных кра­
ев). Наиболее широкие и крупнобугорчатые гребеш­
ки находятся между орбитой и передним краем пан­
циря. Латеральные края панциря позади орбит по­
крыты бугорками каплевидной или неправильной 
формы, иногда они сливаются, образуя гребешки с 
резко зазубренными краями. Сенсорные борозды 
шире межреберных желобков, без окаймляющих 
гребешков или окаймлены с одной стороны (извест­
ны фрагменты супраорбитальных сенсорных бо­
розд). В дентиновых гребешках два крупных про­
дольных пульпарных канала, соединяющихся ко­
роткими поперечными каналами с межреберными 
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желобками и редкой сетью крупных каналов - между 
собой. Призматические камеры образуют один слой. 

Распространение. Известен из местонахождений 
на р. Курейка (см. рубрики "голотип", "материал"). 

Род Litotaspis Novitskaya, 1971 

Litotaspis: Novitskaya, 1971, p. 121; Halstead, 
1973a, p. 326; Новицкая, 1986, с. 72. 

Типовой вид - Litotaspis septentrionalis Novit­
skaya, 1971. 

Диагноз. Небольшие амфиаспиды. Орбиты в 
переднебоковых углах панциря. Скульптура в виде 
очень тонких гребешков и округлых бугорков меж­
ду ними. Боковые края панциря покрыты гексаго­
нальными бугорками, иногда сливающимися в ко­
роткие гребешки. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. П-ов Таймыр, Красноярский 

край, Восточная Сибирь, Россия; урюмские слои 
усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 

Litotaspis septentrionalis Novitskaya, 1971 

Рис. 64. Табл. IX, фиг. 4 

Litotaspis septentrionalis: Novitskaya, 1971, p. 
121-122, pi. 22, fig. C, pi. 23, fig. В, C, textfig. 81; 
Новицкая, 1976, с. 51; 1986, с. 72-73, табл. 14, фиг. 
3, рис. 27. 

Голотип - ПИН, № 1925/74, левая переднебоко-
вая часть дорсальной стороны панциря; местонахож­
дение на прав. бер. р. Тарея, Центральный Таймыр, 
Красноярский край, Сибирь, Россия; урюмские слои 
усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Панцирь широкий, на переднем конце 

сужен. Передний край почти прямой, имеет шири­
ну около 3 см, образует слабо заметный срединный 
выступ. Боковые края в передней части без зубцов, 
на перегибе закруглены. Орбиты приподняты на 
невысоких бугорках, помещаются в антеролате-
ральных углах панциря, примерно одинаково уда­
лены от его переднего и латерального краев. Ден­
тиновые гребешки (4 на 1 мм) сглаженные или с 
низким бугорчатым гребнем, края гладкие, местами 
мелко зазубренные. Между гребешками рассеяны 
круглые бугорки диаметром около 0,2 мм. Перед­
ний и боковые края покрыты рядами гексагональ­
ных бугорков, иногда сливающихся в короткие 
гребешки. Сенсорные борозды шире межреберных 
желобков; есть окаймляющие гребешки (известны 
фрагменты супраорбитальной борозды и одной из 
поперечных комиссур). 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Род Dotaspis Novitskaya et Herman, 1983 

Dotaspis: Новицкая, Герман, 1983, с. 88; Новиц­
кая, 1986, с. 73. 

Рис. 64. Litotaspis septentrionalis Novitskaya, 1971. 
Голотип - ПИН, № 1925/74. Местонахождение на р. 
Тарея, Центральный Таймыр, Сибирь, Россия; урюм­
ские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний 
девон. Левая переднебоковая часть дорсальной сторо­
ны панциря [Новицкая, 1986] 

orb - орбиты 

Типовой вид - Dotaspis antiqua Novitskaya et 
Herman, 1983. 

Диагноз. Головотуловищный панцирь широкий, 
округлый. Орбиты на его дорсальной стороне, в ан-
теролатеральных углах. Боковые края панциря 
гладкие на всем протяжении. Сейсмосенсорные бо­
розды обычно окаймлены дентиновыми гребешка­
ми. Скульптура в виде тонких дентиновых гребеш­
ков с мелкозазубренными краями; имеются денти­
новые бугорки, в основном, мелкие; их диаметр 
меньше ширины примыкающих гребешков. Меж­
реберные желобки образуют мелкие узелки (петли), 
входящие в стенки дентиновых гребешков. В гре­
бешках один продольный пульпарный канал. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Восточная Сибирь (северо-

запад Сибирской платформы), Россия; курейский 
горизонт, лохков, нижний девон. 

Dotaspis antiqua Novitskaya et Herman, 1983 

Рис. 65 

Dotaspis antiqua: Новицкая, Герман, 1983, с. 88-
92, рис. 1-3; Новицкая, 1986, с. 73-74, рис. 28. 

Голотип - ПИН, № 1489/312 а, б, почти полный 
панцирь, более сохранившийся в своей дорсальной 
части, чем в вентральной; местонахождение на лев. 
бер. р. Курейка, напротив устья ручья Нижний, 
Красноярский край, Восточная Сибирь (северо-
запад Сибирской платформы), Россия; курейский 
горизонт (уровень пачки I, близко к пачке II) [Но­
вицкая, 1986], лохков, нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Панцирь округло-усеченный, его ши­

рина (около 16 см) превосходит длину, последняя 
составляет по центральной продольной оси 14-15 
см. Панцирь резко уплощен дорсовентрально, 
вблизи бокового перегиба образует почти плоскую 
кайму. Постеродорсальный гребень, судя по 
имеющемуся материалу, не выражен. Передний 
край панциря спрямлен, между орбитами слабо вы­
пуклый; антеролатеральные углы закруглены. По­
зади орбит линии боковых краев панциря круто 
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orb 
Рис. 65. Dotaspis antiqua Novit­

skaya et Herman, 1983. Голотип -
ПИН, № 1489/312a. Местонахожде­
ние на p. Курейка, Красноярский 
край, Сибирь, Россия; курейский го­
ризонт, лохков, нижний девон. Дор­
сальная сторона панциря [Новицкая, 
1986] 

orb - орбиты 

изогнуты, боковой перегиб заострен. Орбиты при­
подняты на невысоких бугорках, помещаются в ан-
теролатеральных углах на дорсальной стороне пан­
циря, примерно на равном расстоянии от его пе­
реднего и боковых краев. Постеролатеральные уг­
лы панциря закруглены. Задний дорсальный край 
образует глубокую выемку, в его центральной час­
ти имеется выступ, по-видимому, недлинный и за­
кругленный. Дентиновые гребешки (3,5-4 на 1 мм 
в центральной части дорсальной стороны панциря, 
4,5-5 на боковой кайме, 3 на постеродорсальной 
центральной выпуклости, 4-4,5 в центре вентраль­
ной стороны), слабо выпуклые или уплощенные, с 
мелкозазубренными краями; расположены парал­
лельно краю орбит; позади орбит - беспорядочно, 
вдоль боковых краев панциря ориентированы про­
дольно и косо, в области постеролатеральных углов 
панциря - косо. В центральной зоне панциря и 
вблизи его заднего дорсального края между гре­
бешками вкраплены отдельные округлые бугорки, 
имеющие диаметр, приблизительно равный ширине 
двух - двух с половиной соседних гребешков. Ха­
рактерно присутствие очень мелких, точечных бу­
горков, имеющих диаметр во много раз меньший, 
чем ширина гребешка. Сейсмосенсорные борозды 
сопровождаются с двух сторон дентиновыми гре­
бешками, более узкими, чем соседние с ними. Име­
ется обычный набор борозд (часть из них может 
редуцироваться). Толщина пластинки панциря в 
его центральной части - около 0,8 мм. В дентино­
вых гребешках развит один узкий центральный 
продольный пульпарный канал. От него к межре­

берным желобкам отходят многочисленные попе­
речные каналы, открывающиеся в дне желобков. В 
округлых бугорках - одна центральная полость 
пульпы. Камеры канцеллярного слоя примерно в 
1,5 раза шире дентиновых гребешков, расположе­
ны, в основном, в один этаж. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Отряд Pteraspidiformes 

Диагноз, Панцирь образован крупными непар­
ными пластинками - ростральной, дорсальной и 
вентральной, парными - орбитальными, бранхиаль­
ными и корнуальными; кроме того, есть небольшая 
пинеальная пластинка; на вентральной стороне - се­
рия оральных и иногда посторальных пластинок. 
Панцирь удлиненный или широкий, выпуклый или 
уплощенный дорсовентрально (протаспиды). Пе­
редний конец закруглен или вытянут в более или 
менее длинный ростр. Вместо него может присутст­
вовать вентральный псевдоростр (Do-ryaspis). Пре-
оральное поле выражено или отсутствует. Задний 
край панциря обычно имеет срединный выступ. Бо­
ковые пластинки (орбитальные, бранхиальные) изо­
гнуты дорсовентрально. Перегиб закругленный или 
заостренный. Дорсальный шип, как правило, есть. В 
хвостовом отделе известны коньковые чешуи. Ор­
биты помещаются на орбитальных пластинках, на 
боках панциря. Орбито-пинеальный пояс замкнутый 
или незамкнутый. Ротовое отверстие вентральное 
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или, как исключение, терминальное (Doryaspis). 
Praespiracula неизвестны. Бранхиальные отверстия 
обычно на боках панциря между бранхиальными и 
корнуальными пластинками, реже в его постерола-
теральных углах или на дорсальной стороне; ино­
гда, в случае редукции корнуальных пластинок, от­
верстия помещаются между дорсальной и бранхи­
альными пластинками. Сенсорная система боковой 
линии представлена каналами. Дорсомедиальные 
продольные каналы приобретают радиальность: 
расходятся из центра, находящегося в задней трети 
дорсальной пластинки. Латеральные каналы распо­
ложены продольно. Панцирь орнаментирован ден-
тиновыми гребешками, обычно туберкулированны-
ми, имеющими резко зазубренные края, но иногда 
гладкими. На дорсальной и вентральной пластинках 
гребешки растут эксцентрически, преимущественно 
вперед, на бранхиальных пластинках - расположе­
ны продольно, на пинеальной и орбитальных -
концентрически, вокруг вырезок, на ростральной 
пластинке - параллельно ее заднему краю. В гре­
бешках обычно имеется один продольный пуль­
парный канал. Над слоем призматических камер 
есть губчатая ткань, иногда последняя заполняет 
весь средний слой пластинок. 

Состав. Два подотряда: Pteraspidoidei; Doryaspi-
doidei. 

Распространение. Европа, Америка; лохков-
ский-пражский ярусы, нижний девон. 

Замечание. Подотряд Doryaspidoidei включает 
абберантных птераспид, известных из серии Вуд 
Бей (аналог, возможно частичный, лохковского 
яруса) Норвегии (о. Шпицберген). Название "Doria-
spis" (nom.preocc.) в дальнейшем следует заменить. 

Подотряд Pteraspidoidei 

Диагноз. Почти полностью совпадает с диагно­
зом отряда (за исключением признаков, относя­
щихся к Doryaspis). 

Состав. Protopteraspididae Novitskaya, 1983; Ро-
dolaspididae Novitskaya, 1983; Pteraspididae Claypo-
le, 1885; Rhinopteraspididae Novitskaya, 1983; Prota-
spididae Bryant, 1933; Larnovaspididae Halstead. 

Распространение. Россия, Украина, Польша, 
Германия, Франция, Бельгия, Англия, Норвегия (о. 
Шпицберген), Литва; лохковский-пражский ярусы 
и их аналоги, нижний девон. США, Канада; ниж­
ний девон. 

Семейство Podolaspididae Novitskaya, 1983 

Типовой род - Podolaspis Zych, 1931. 
Диагноз. Птераспиды с удлиненным умеренно 

широким панцирем: его длина у дефинитивных 
особей 6-12 см. Ростральная пластинка округло-
треугольная, широкая; обычно составляет около 
одной трети общей длины панциря. Преоральное 
поле крупное, занимает почти всю вентральную 

сторону ростра, орнаментировано короткими гре­
бешками и бугорками. Орбито-пинеальный пояс не 
замкнутый (не лентовидный). Медиальные отрост­
ки орбитальных пластинок заострены, в редких 
случаях — тупые (Dnestraspis, Mylopteraspis), не об­
разуют "лент", обычно не соприкасаются с пине­
альной пластинкой или соприкасаются точечно. 
Более протяженный контакт известен у Mylopte­
raspis. Пинеальная пластинка в форме полумесяца, 
иногда имеет скошенные боковые края (Paraptera-
spis). Выемка для основания дорсального шипа 
крупная, шип сильный. Корнуальные пластинки 
крупные, серповидные, образуют латеральные го­
ризонтальные выступы над бранхиальными отвер­
стиями. Бранхиальные отверстия на боках панциря 
в его задней трети, между корнуальными и бранхи­
альными пластинками. 

Состав. Podolaspis Zych, 1931; Dnestraspis No­
vitskaya, 1983; Mylopteraspis Stensio, 1958; Para-
pteraspis Stensio, 1958. 

Род Podolaspis Zych, 1931 

Pteraspis: Zych, 1927, p. 52-53, p. 54 (pars); 
Brotzen, 1933a, S. 445; White, 1935, p. 443; Балабай, 
19596, с. 6. 

Podolaspis: Zych, 1931, p. 89-91; Tarlo, 1961, p. 
380-381; Обручев, 1964, с. 65; Новицкая, 1975, с. 75, 
81, рис. 1в; 1986, с. 77-78; Blieck, 1984, р. 40 (pars). 

Parapteraspis: Stensio, 1958, p. 280 (pars). 
Plesiopteraspis: Stensio, 1958, p. 269, 271, 272; 

1964, p. 203, 206 (pars). 
Типовой вид - Pteraspis lerichei (mut. rostrata) 

Zych, 1927. 
Диагноз. Удлиненные, умеренно широкие пте­

распиды. Дорсальный панцирь дефинитивных осо­
бей обычно не превышает 12 см. Ростральная пла­
стинка округло-треугольная, длина равна макси­
мальной ширине или несколько отклоняется в ту 
или другую сторону, составляет около одной трети 
общей длины панциря. Преоральное поле округло-
треугольное, покрыто меняющими направление 
дентиновыми гребешками и бугорками. Пинеаль­
ная пластинка в форме полумесяца, иногда образу­
ет резкий задний угол, ее боковые углы заострены; 
пластинка не соприкасается с медиальными отро­
стками орбитальных пластинок или имеет с ними 
точечный контакт. Медиальные отростки послед­
них заострены. Дорсальная пластинка на переднем 
крае сердцеобразно вырезана, в постбранхиальной 
области сужается слабо. Бранхиальные отверстия 
помещаются на боках панциря, между бранхиаль­
ными и корнуальными пластинками, близко от его 
заднего края. Корнуальные пластинки крупные, тре­
угольные, "серповидные", направлены постерола-
терально. Дорсальный шип с мощным основанием. 

Видовой состав. P. lerichei (Zych); P. podolica 
(Alth); P. zychi (Brotzen); P. gracilis (Stensio). 

Распространение. Подолия, Украина; лохков­
ский-пражский ярусы, нижний девон [Новицкая, 
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1986]. Здесь и далее в разделе "Pteraspidiformes" на­
звания ярусов даны в соответствии со стратигра­
фической схемой в: [Решение межведомственного 
регионального стратиграфического совещания по 
среднему и верхнему палеозою Русской платфор­
мы", Ленинград, 1990]. 

Замечания. 1. Установив род Podolaspis, В. Зых 
[Zych, 1931] в числе видов указал P. rostrata, объе­
диняющий описанные им ранее "мутации" Ptera-
spis sturi Alth sp.n., mut. rostrata m. п. и Pteraspis 
lerichei sp. п., mut. rostrata m. n. [Zych, 1927]. Вто­
рая мутация была затем признана типовым видом 
Podolaspis lerichei рода Podolaspis [White, 1960; 
Tarlo, 1961; Обручев, 1964] (подробнее см. [Tarlo, 
1961]). В состав Podolaspis lerichei Л. Тарло ввел в 
качестве полного синонима зыховский Pteraspis 
sturi, mut. rostrata (=Pteraspis podolicus Alth, 1874, 
no [Zych, 1927]). Частичная синонимизация была 
ранее осуществлена Ф. Бротценом [Brotzen, 1933а], 
однако он не отнес к Pt. lerichei дорсальную пла­
стинку Pt. sturi, фотография которой опубликована 
В. Зыхом [Zych, 1927, pi. 2, fig. 6]. В этой связи на­
помним, что в работе 1927 г. В. Зых отмечал разли­
чия в форме дорсальной пластинки в качестве ос­
новных между Pt. lerichei и Pt. sturi. Нами был изу­
чен большой коллекционный материал по роду 
Podolaspis, подтвердивший правильность первона­
чального разделения. Во-первых, среди пластинок 
Podolaspis lerichei и пластинок, отвечающих опи­
санию В. Зыхом Pt. sturi, нами не обнаружены 
промежуточные экземпляры; во-вторых, различия в 
общей форме дорсальной пластинки и в форме ее 
заднего края (стабильный видовой признак) дают 
основание оценивать их как видовые. Следуя диаг­
нозам и фотографиям в работе В. Зыха [Zych, 
1927], к Podolaspis lerichei мы относим птераспид, 
имеющих наряду с другими диагностическими 
признаками рода дорсальную пластинку с широкой 
постбранхиальной частью, вогнутым задним краем 
и коротким медиальным выступом. Дорсальные 
пластинки с резко суженной постбранхиальной об­
ластью и вытянутым задним концом (=Pt. sturi Alth, 
mut. rostrata no Zych, 1927) описываются под на­
званием Podolaspis podolica, являющимся старшим 
синонимом по отношению к Pteraspis sturi mut. 
rostrata В. Зыха [Brotzen, 1933а]. 

2. Вид, описанный А. Бликом [Blieck, 1981] из 
горизонта Вогти Шпицбергена как Podolaspis 
goujeti, отличается от Podolaspis рядом существен­
ных признаков [Новицкая, 1986]. В ревизии 1984 
года [Blieck, 1984] вид P. "goujeti" не включен в со­
став рода Podolaspis, но указан как синоним 
Larnovaspis cf. goujeti [Blieck, 1984, p. 59]. 

Podolaspis lerichei (Zych, 1927) 

Рис. 66, 67. Табл. X, фиг. 1-2, 8 

Pteraspis lerichei sp. п., mut. rostrata n. mut.: 
Zych, 1927, p. 54, pi. 2, fig. 7, 9, pi. 3, fig. 3, textfig. 5. 

Рис. 66. Podolaspis lerichei (Zych, 1927). Экз. -
ПИН, № 3592/33. Местонахождение с. Устечко, По­
долия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний 
девон. Ядро, видны границы пластинок панциря и 
место прикрепления дорсального шипа [Новицкая, 
1986] 

С - место корнуальной пластинки, D - дорсальной, О -
орбитальной, Pin - пинеальной, R - ростральной; D.sp - ме­
сто прикрепления дорсального шипа 

Podolaspis rostrata: Zych, 1931, p. 90-91, photo 
14, 20. 

Pteraspis lerichei: Brotzen, 1933a, S. 445^448, 
Textfig. 9, 10; (pars): Балабай, 19596, с. 6, табл. I, 
фиг. I. 

Pteraspis major: White, 1935, p. 443. 
Plesiopteraspis sp.: Stensio, 1958, p. 269, 271, fig. 

146 A, 148. 
Podolaspis lerichei: Tarlo, 1961, p. 380, fig. 8; Об­

ручев, 1964, с. 65, табл. 6, фиг. 8, рис. 33, 34 (pars); 
Новицкая, 1975, с. 82; 1986, с. 78-81, рис. 29-30, 
табл. XVI, фиг. 1-3; Blieck, 1984, р. 4 0 ^ 3 , fig. 15. 

Лектотип - место хранения и № неизвестны, 
обозначен Л. Тарло [Tarlo, 1961] по изображению в 
работе В. Зыха (Zych, 1927, pi. 3, fig. 3); передняя 
часть дорсального панциря; местонахождение у с. 

Трудовое (бывш. Могильница); иваневский го­
ризонт ? , лохков, нижний девон [Tarlo, 1961, р. 281]. 

Материал. Ядро панциря, отчетливо видны 
границы пластинок орбито-пинеального пояса и 
место прикрепления дорсального шипа - экз. ПИН, 
№ 3592/32, 33; ПИН, № 5-512; передняя часть пан­
циря, видны ростральная пластинка и пластинки 
орбито-пинеального пояса, экз. ПИН, № 3592/46; 
ядро панциря, экз. ПИН, № 3592/87; все указанные 
экземпляры происходят из местонахождения у е. 
Устечко на лев. бер. р. Днестр, Украина (Подолия); 
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Рис. 67. Podolaspis lerichei (Zych, 1927). Экз. -
ПИН, № 3592/46. Местонахождение на р. Джурин 
(с. Устечко), Подолия, Украина; днестровская серия, 
лохков, нижний девон. Передняя часть панциря: вид­
ны ростральная пластинка, орбитальные и пинеальная 
[Новицкая, 1986] 

нижняя часть днестровской серии, лохков, нижний 
девон [Новицкая, 1986]. 

Диагноз. Длина дорсального панциря от 6 см до 
12 см. Панцирь удлиненный. Длина ростральной 
пластинки - 2-3,5 см; сверху пластинка имеет вид 
треугольника с закругленным концом, его длина 
равна ширине, основание имеет неглубокие вырез­
ки для орбитальных пластинок. Восходящая пла­
стинка нерезко отделена от преорального поля; ее 
медиальный гребень широко закруглен; параораль-
ные выступы отсутствуют или едва заметны, пре-
орогональные углы выражены. Орнамент на пре-
оральном поле в виде бугорков, иногда соединяю­
щихся в гребешки. Пинеальная пластинка в форме 
полумесяца, задний край закруглен, ее ширина со­
ставляет около 1/3 ширины орбито-пинеального 
пояса. Пинеальная пластинка соприкасается или не 
соприкасается с заостренными медиальными отро­
стками орбитальных пластинок. Дорсальная пла­
стинка очень выпуклая, ее максимальная ширина 
укладывается от 1,5 до 2 раз в ее длине. Передний 
край дорсальной пластинки сердцеобразно выре­
зан, вырезка пологая, неглубокая; боковые края 
глубоко вырезаны над корнуальными пластинками, 
в постбранхиальной области дорсальная пластинка 
почти такая же широкая, как в пребранхиальной. 
Задний край дорсальной пластинки в латеральных 
зонах слегка вогнут, имеет закругленный короткий 
медиальный выступ. Дорсальный шип высокий, 
почти прямой, с резко утолщенным основанием. 
Корнуальные пластинки заострены на концах, на-

Рис. 68. Podolaspis podolica (Alth, 1874). Экз. -
ПИН, № 3592/31. Местонахождение с. Устечко, По­
долия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний 
девон. Ядро с сохранившимися следами границ пла­
стинок панциря [Новицкая, 1986] 

правлены постеролатерально. Бранхиальные пла­
стинки в сечении округлые. Вентральный щит ме­
нее выпуклый, чем дорсальный, впереди яйцевидно 
закруглен, назад сужается. Его задний край спрям­
лен, имеет небольшой срединный выступ. 

Распространение. Местонахождения на р. Се­
рет, против с. Застиноче, у с. Трудовое (старое на­
звание Могильница), а также на р. Днестр, против 
с. Залещики и в районе с. Печорна, у с. Устечко, на 
р. Джурин (в с. Устечко), Подолия, Украина; ива­
невский горизонт - днестровская серия (нижняя 
часть), лохков, нижний девон. 

Замечание. По данным В.Н. Талимаа [Никифо­
рова, Предтеченский, 1968], Podoliaspis lerichei най­
ден в чортковском горизонте лохковского яруса. 

Podolaspis podolica (Alth, 1874) 

Рис. 68, 69. Табл. X, фиг. 3-4 

Pteraspis podolicus: Alth, 1874, p. 42, pi. 1, fig. 5-10. 
Pteraspis sturi Alth, mut. rostrata: Zych, 1927, p. 

161, pi, 2, fig. 6. 
Pteraspis podolica: Brotzen, 1933a, S. 439-442, 

Fig. 4, 5. 
Pteraspis podolica Alth var. haueri: Brotzen, 

1933a, S. 441, Fig. 6; White, 1935, p. 443. • 
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Рис. 69. Podolaspis podolica (Alth, 1874). Экз. -
ПИН, № 3592/43a. Местонахождение с. Устечко, По­
долия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний 
девон. Ядро дорсальной пластинки, видны отпечатки 
сенсорных каналов и границы ювенильной пластинки 
[Новицкая, 1986] 

pD - следы границ ювенильной пластинки 

Podolaspis podolica: Новицкая, 1975, с. 82; 1986, 
с. 81-82, рис. 31-32, табл. XVI, фиг. 4-5; Blieck, 
1984, р. 43. 

Лектотип - место хранения и № неизвестны, 
дорсальный панцирь; местонахождение у с. Зале­
щики, р. Днестр, Украина; иваневский горизонт, 
лохков, нижний девон. Выделен Ф. Бротценом 
(Brotzen, 1933а, S. 441) по изображению в работе А. 
Альта (Alth, 1874, Taf. 1, Fig. 5). 

Материал. Дорсальная пластинка - экз. ПИН, 
№ 3592/43а, б, и ядро хорошей сохранности - экз. 
ПИН, № 3592/31; местонахождение у с. Устечко, р. 
Днестр, Украина; устечковская свита - низы хме-
левской, днестровская серия, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Длина полного дорсального панциря 
около 10 см. Панцирь удлиненный, максимально 
широкий посередине пребранхиальной длины дор­
сальной пластинки; в постбранхиальной области 
заметно сужается. Ростральная пластинка тре­
угольная, удлиненная, впереди закруглена; ее дор­
сальная длина больше максимальной ширины, со­
ставляет примерно одну треть от общей длины 
панциря. Преоральное поле хорошо развито, орна­
ментировано короткими гребешками. Пинеальная 
пластинка имеет вогнутый передний край, задний 
край образует резкий угол. Медиальные отростки 
орбитальных пластинок заострены, соприкасаются 
или почти соприкасаются с пинеальной пластин­
кой. Дорсальная пластинка уплощена, имеет глубо­
кую пинеальную вырезку, в постбранхиальной об­
ласти сужена. Ее задний край образует короткий 

срединный выступ. Вырезка для дорсального шипа 
крупная, начинается на уровне переднего конца 
корнуальных пластинок, оканчивается на заднем 
крае панциря. Корнуальные пластинки крупные, 
широкие, треугольные. Бранхиальные пластинки 
перегибаются по длинной оси, образуя угол. Вен­
тральная пластинка удлиненная: спереди широко 
закруглена, на заднем крае имеет короткую округ­
лую лопасть. 

Замечание. Экземпляр, описанный В. Зыхом [Zych, 
1927, р. 16, pi. 2, fig. 6], по мнению Ф. Бротцена 
[Brotzen, 1933а, S. 441], не принадлежит виду "podo­
lica". Однако сравнение фотографии в работе В. 
Зыха и изображения дорсальной пластинки Ptera­
spis podolica у Ф. Бротцена [Brotzen, 1933а, Abb. 4, 
Fig. b] свидетельствует об обратном. Обе пластин­
ки имеют глубокую пинеальную вырезку, придаю­
щую передней части дорсального щита характер­
ную форму, суженную постбранхиальную часть и 
вытянутый углом выступ на заднем крае пластин­
ки, т.е. все черты, характеризующие Podolaspis 
podolica. 

Распространение. Подолия, Украина (местона­
хождения: р. Гнезна, с. Застиноче; р. Днестр, лев. 
бер., с. Устечко; прав. бер. Днестра, с. Крищатек); 
иваневский горизонт - низы устечской свиты, дне­
стровская серия (нижняя часть), лохковский - ? 
пражский ярусы, нижний девон [Новицкая, 1986]. 

Podolaspis zychi (Brotzen, 1933) 

Рис. 70 

Pteraspis zychi: Brotzen, 1933a, S. 448-450, Fig. 
11; White, 1935, p. 443. 

Podolaspis zychi: Новицкая, 1975, с. 82; 1986, с. 
82-83, рис. 33. 

Podolaspis ? zychi: Blieck, 1984, p. 43-44. 
Лектотип - место хранения неизвестно (см. за­

мечание), № 146, изображенный Ф. Бротценом 
[Brotzen, 1933а, Fig. 11, S. 450]; местонахождение с. 
Залещики, Подолия, Украина; иваневский горизонт 
или низы днестровской серии ?, лохков, нижний 
девон. Выделен А. Бликом [Blieck, 1984, р. 44]. 

Материал. Почти полное ядро с сохранивши­
мися следами границ ростральной, левой орбиталь­
ной, пинеальной и дорсальной пластинок - ПИН, 
№ 3592/41; крупный фрагмент внутреннего ядра 
панциря с частично сохранившимися отпечатками 
границ пластинок орбито-пинеального пояса -
ПИН, № 3592/45; местонахождение в с. Устечко на 
прав. бер. р. Джурин, Подолия, Украина; нижняя 
часть днестровской серии, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Крупные подоляспиды; длина панциря 
11-13 см. Панцирь вытянутый, его максимальная 
ширина находится немного позади середины дли­
ны. Ростральная пластинка округло-треугольная, 
широкая, типичная для подоляспид; ее длина почти 
равна ширине (строение вентральной стороны не­
известно). Орбитальная, пинеальная и дорсальная 
пластинки как у P. lerichei, но дорсальная пластин-
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Рис. 70. Podolaspis zychi (Brotzen, 1933). Экз. -
ПИН, № 3592/45. Местонахождение в с. Устечко 
(прав. бер. р. Джурин), Подолия, Украина; нижняя 
часть днестровской серии, лохков, нижний девон. Яд­
ро: видны границы пластинок панциря [Новицкая, 
1986] 

Рис. 71. Podolaspis gracilis (Stensio, 1958). Экз. -
ПИН, № 3592/47. Местонахождение в с. Устечко (лев. 
бер. р. Днестр), Подолия, Украина; нижняя часть дне­
стровской серии, лохков, нижний девон. Ядро: видны 
форма ростра, границы пластинок панциря [Новицкая, 
1986] 

ка значительно сильнее уплощена; пинеальная пла­
стинка иногда массивнее. Бранхиальные пластинки 
перегибаются по продольной оси, образуя в сече­
нии острый угол. 

Замечания. 1) Единственный экземпляр, на ос­
нове которого выделен вид Podolaspis zychi, изо­
бражен в статье Ф. Бротцена (Brotzen, 1933а, Abb. 
11, экз. № 146). Голотип найден в Подолии, с. За­
лещики; по современным схемам - в иваневском 
горизонте лохковского яруса. Место хранения, ука­
занное Ф. Бротценом: Геолого-Палеонтологический 
институт в Берлине (совр. название - Институт па­
леонтологии, Музей природоведения, Гумбольд-
товский университет; MB). Достоверных сведений 
о том, что экземпляр, изображенный Ф. Бротценом, 
не утрачен, нет. 

2) Насколько можно судить по известному ма­
териалу, Podolaspis zychi очень сходен с P. lerichei, 
но отличается от него присутствием резкого про­
дольного перегиба на бранхиальных пластинках и 
большей уплощенностью дорсального панциря. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт - днестровская серия (нижняя часть), 
лохков, нижний девон. 

Podolaspis gracilis (Stensio, 1958) 

Рис. 71 

Parapteraspis gracilis: Stensio, 1958, p. 280, fig. 
155 A, B; 1964, p. 214, fig. 57. 

Podolaspis gracilis: Новицкая, 1986, с. 84, рис. 
34, табл.ХУП, фиг. 1. 

Лектотип - NHRM, № С 1558, передняя часть 
панциря с вентральной стороны, виден ростр и ор-
бито-пинеальный пояс, экземпляр, изображенный 
Э. Стеншё (Stensio, 1958, fig. 155); Подолия, Ук­
раина; лохков ?, нижний девон. Выделен Л.И. Но­
вицкой [1986, с. 84]. 

Материал. Панцирь с дорсальной стороны, в 
задней половине разрушен, ПИН, № 3592/47; с. Ус­
течко, Подолия, Украина; иваневский горизонт -
низы днестровской серии, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Общая длина дорсального панциря, 
по-видимому, 8-9 см. Панцирь удлиненный, уме­
ренно широкий. Ростральная пластинка треуголь­
ная, на переднем конце закруглена; ее дорсальная 
длина почти равна ширине, задний дорсальный 
край выпуклый, широко закруглен. Восходящая 
пластинка (по [Stensio, 1958]) невысокая, медиаль­
ный гребень нечеткий, параоральные выступы 
очень короткие, образуют тупые углы; преоргони-
альных углов нет. Пинеальная пластинка имеет вид 
узкого полумесяца, вытянута латерально. Меди­
альные выступы орбитальных пластинок короткие, 
заостренные, отделены широкими промежутками 
от пинеальной пластинки. Корнуальные пластинки 
хорошо развиты. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт - днестровская серия (нижняя 
часть), лохков, нижний девон. 
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Рис. 72. Dnestraspis firma Novitskaya, 1983. Голо­
тип - ПИН, № 3592/48. Местонахождение в с. Устечко 
(лев. бер. р. Днестр), Подолия, Украина; нижняя часть 
днестровской серии, лохков, нижний девон. Передняя 
часть панциря с дорсальной стороны: видны границы 
ростральной, пинеальной, дорсальной пластинок и 
левой орбитальной [Новицкая, 1986] 

Род Dnestraspis Novitskaya, 1983 

Dnestraspis: Новицкая, 1983, с. 161; 1986, с. 84. 
Типовой вид - D. firma Novitskaya, 1983. 
Диагноз. Среднего размера птераспиды. Рост­

ральная пластинка широко-треугольная, спереди 
закруглена. Преоральное поле хорошо выражено, 
округло-треугольное. Пинеальная пластинка в виде 
полумесяца, почти полукруглая. Орбитальные пла­
стинки с короткими передними и медиальными от­
ростками; медиальные отростки не соприкасаются 
с пинеальной пластинкой. Дорсальная пластинка 
образует передние выступы, вдающиеся между пи­
неальной и орбитальными пластинками (сведения о 
других пластинках и задней половине дорсальной 
пластинки отсутствуют). 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Украина (Подолия); днест­

ровская серия, лохков, нижний девон. 

Dnestraspis firma Novitskaya, 1983 

Рис. 72. Табл. X, фиг. 5 

Dnestraspis firma: Новицкая, 1983, с. 181, табл. 
XXV, фиг. 2. 

Голотип - ПИН, № 3592/48, крупный фрагмент 
дорсального панциря изнутри, средний слой раз­
рушен, виден орнамент, сохранились сочлененные 
ростральная, пинеальная, левая орбитальная пла­

стинки и значительная часть дорсальной; местона­
хождение в с. Устечко на лев. бер. р. Днестр, Ук­
раина (Подолия); нижняя часть днестровской се­
рии, лохков, нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Длина полного дорсального панциря 

около 7-8 см. Дорсальная длина ростральной пла­
стинки несколько меньше ее ширины. Передняя 
дорсальная треть ростральной пластинки орнамен­
тирована продольными дентиновыми гребешками, 
далее назад гребешки расположены как обычно -
параллельно заднему краю пластинки. В основании 
ростральной пластинки есть неглубокие вырезки для 
передних отростков дорсальной пластинки. Пре­
оральное поле орнаментировано короткими гребеш­
ками, меняющими направление (в остальном строе­
ние вентральной стороны ростра неизвестно). Пине­
альная пластинка крупная, ее передний край прямой, 
задний - очень выпуклый, переднебоковые углы за­
круглены. Орбитальные пластинки небольшие, их 
передние выступы короткие, слабо заостренные, ме­
диальные - усеченные. Дорсальная пластинка с 
крупной, глубокой пинеальной вырезкой и коротки­
ми округлыми передними выступами, расположен­
ными латерально по отношению к пинеальной вы­
резке. На дорсальной пластинке 12-13 дентиновых 
гребешков на 1 мм. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Род Mylopteraspis Stensio, 1958 

Mylopteraspis: Stensio, 1958, p. 258, 263, 280; 
1964, p. 192, 197, 215; Tarlo, 1961, p. 383-384; Об­
ручев, 1964, с. 67; Новицкая, 1975; с. 82; 1986, с. 86; 
Blieck, 1984, p. 46. 

Mylopteraspidella: Blieck, 1984, p. 45. 
Типовой код,- Mylopteraspis robusta Stensio, 1958. 
Диагноз. Птераспиды небольшого и среднего 

размера: общая длина панциря порядка 9-10 см. Ро­
стральная пластинка умеренной длины, широкая, ее 
дорсальная длина почти равна максимальной шири­
не; на переднем конце пластинка закруглена. Пре­
оральное поле и восходящая пластинка хорошо раз­
виты. Преорогониальные углы образуют медиаль­
ные выступы [Stensio, 1958, 1964]. Пинеальная пла­
стинка очень широкая (больше половины общей 
ширины орбито-пинеального пояса), V-образная, 
пологая, соприкасается с широкими клиновидными 
отростками орбитальных пластинок. Дорсальная 
пластинка с широкой, неглубокой пинеальной вы­
резкой. Ротовые пластинки короткие, на передних 
концах утолщены (М. robusta). Корнуальные пла­
стинки широкие, треугольные, серповидные, на­
правлены постеролатерально. Бранхиальные отвер­
стия занимают обычное для семейства положение. 

Видовой состав: Mylopteraspis robusta Stensio, 
1958; М. gracilis Stensio, 1958. 

Распространение. Украина (Подолия); нижняя 
часть днестровской серии, лохков, нижний девон. 
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Замечание. Э. Стеншё [Stensio, 1958], учредив 
род Mylopteraspis, отнес к нему два вида - М. robusta 
и М. gracilis, первый из них был сделан типовым 
[Tarlo, 1961, р. 383]. В своей ревизии птераспид А. 
Блик [Blieck, 1984] выделил М. gracilis в качестве 
отдельного монотипического рода Mylopteraspidella, 
ссылаясь на то, что, по его мнению, "вентральная 
поверхность ростра М. robusta (единственная из­
вестная часть панциря) достаточно отлична от тако­
вой М. gracilis" [Blieck, 1984, p. 46]. Суть отличий он 
не поясняет. На материалах, имеющихся в Палео­
нтологическом институте, действительно видны 
различия в строении вентральной поверхности рост­
ра М. robusta и М. gracilis [Новицкая, 1986, с. 86]. Но 
оценить эти различия, как отвечающие родовому 
уровню, весьма трудно без данных о других пла­
стинках панциря М. robusta. Речь идет о диагности­
чески важных дорсальной, бранхиальных, корну-
альных пластинках. Также нет сведений о строении 
его орбито-пинеального пояса, являющегося важ­
ным критерием в систематике птераспид. Исходя из 
известных в настоящее время материалов, мы не 
считаем обоснованным отнесение М. robusta и М. 
gracilis к двум различным родам. 

Mylopteraspis robusta Stensio, 1958 

Табл. X, фиг. 6 

Mylopteraspis robusta: Stensio, 1958, p. 263, 280; 
fig. 142, 156; 1964, p. 197, fig. 44, 58; Tarlo, 1961, p. 
383; Обручев, 1964, с. 66, 67, рис. 39; Blieck, 1984, p. 
47, fig. 18; Новицкая, 1986, с. 86, табл. XVII, фиг. 5. 

Лектотип - NHPvM, № С 1546; ростральная об­
ласть панциря с вентральной стороны, оральные 
пластинки сохранились в прижизненном положе­
нии [Stensio, 1958, fig. 142, 156]; местонахождение 
неизвестно, Подолия, Украина; лохков, нижний де­
вон. Выделен Л. Тарло [Tarlo, 1961, р. 383], но ука­
зан как голотип. 

Материал. Известна только ростральная область, 
изображенная в работе Э. Стеншё [Stensio, 1958; 
1964, fig. 44, 58]. В коллекции ПИН есть неполная 
ростральная пластинка, принадлежащая, по-видимо­
му, М. robusta - экз. ПИН, № 3592/49; местонахож­
дение у с. Устечко, лев. бер. р. Днестр, Подолия, Ук­
раина; днестровская серия, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Преоральное поле имеет вид удлинен­
ной трапеции, впереди полого закруглено. Поле 
покрыто короткими нерегулярно расположенными 
дентиновыми гребешками [Blieck, 1984]. Медиаль­
ный гребень восходящей пластинки сглаженный. 
Преорогониальные углы в виде коротких и доволь­
но узких закругленных выступов, направленных 
медиально. Оральные пластинки короткие, массив­
ные; центральная оральная пластинка клиновидная, 
боковые - сужаются назад, на передних концах 
сильно утолщены. 

Распространение. Подолия, Украина; нижняя 
часть днестровской серии, лохков, нижний девон. 

Рис. 73. Mylopteraspis gracilis Stensio, 1958. Экз. -
ПИН, № 3592/50. Местонахождение с. Устечко (прав, 
бер. р. Джурин), Подолия, Украина; нижняя часть 
днестровской серии, лохков, нижний девон. Ядро: со­
хранились пинеальная и орбитальные пластинки, ле­
вая корнуальная и фрагменты ростральной и дорсаль­
ной пластинок [Новицкая, 1986] 

Mylopteraspis gracilis Stensio, 1958 

Рис. 73, 74. Табл. X, фиг. 7 

Mylopteraspis gracilis: Stensio, 1958, p. 258, fig. 139; 
1964, p. 192, fig. 41; Tarlo, 1961, p. 384, fig. И; Новиц­
кая, 1986, с. 87-88, рис. 36-37, табл. XVII, фиг. 3. 

Mylopteraspidella gracilis: Blieck, 1984, p. 45-46, 
fig. П . 

Лектотип - NHPvM, № С 1547; передняя об­
ласть панциря с вентральной стороны, виден орби-
то-пинеальный пояс, экземпляр, изображенный Э. 
Стеншё [Stensio, 1958, fig. 139]; местонахождение у 
с. Устечко, Подолия, Украина; нижняя часть днест­
ровской серии, лохков, нижний девон. Выделен 
Л.И. Новицкой [1986, с. 89]. 

Материал. Фрагмент дорсального панциря -
ПИН, № 3592/50 и несколько менее крупных 
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2 см 

Рис. 74. Mylopteraspis gracilis Stensio, 1958. Экз. -
ПИН, № 3592/52. Местонахождение с. Устечко (лев. 
бер. р. Днестр), Подолия, Украина; нижняя часть дне­
стровской серии, лохков, нижний девон. Передняя 
половина панциря с дорсальной стороны [Новицкая, 
1986] 

фрагментов, в том числе передняя половина панци­
ря (дорсальная сторона) - ПИН, № 3592/52; с. Ус­
течко, Подолия, Украина; нижняя часть днестров­
ской серии, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Птераспиды среднего размера. Общая 
длина дорсального панциря порядка 9—10 см. Пан­
цирь удлиненный, умеренно широкий. Ростральная 
пластинка широко-треугольная, на переднем конце 
закруглена, ее дорсальная длина немного меньше 
ее максимальной ширины. Преоральное поле яйце­
видное, впереди сужено и закруглено. Медиальный 
гребень восходящей пластинки нерезкий. Преоро-
гониальныеуглы отчетливые, широкие, слегка за 
кругленные. Пинеальная пластинка V-образная с 
пологими ветвями,1 очень широкая: составляет 
больше половины всей ширины орбито-пинеаль­
ного пояса, ее латеральные концы вытянуты и су­
жены. Передние выступы орбитальных пластинок 
короткие и тупые или приостренные, медиальные 
выступы короткие, клиновидные с тупыми конца­
ми; контактируют с пинеальной пластинкой. Кор-
нуальные пластинки крупные, треугольные, резко 
суженные к латеральному концу, направлены по-
стеролатерально. 12-14 дентиновых гребешков на 1 
мм в передней половине дорсальной пластинки. 

Распространение. Украина (Подолия); нижняя 
часть днестровской серии, лохков, нижний девон 
[Новицкая, 1986]. 

Род Parapteraspis Stensio, 1958 

Parapteraspis: Stensio, 1958, p. 265, 279; 1964, p. 
198, 213 (pars). 

Plesiopteraspis: Stensio, 1958, p. 257; 1964, p. 191 
(pars). 

Parapteraspis: Новицкая, 1975, с. 83; 1986, с. 88. 
Типовой вид - Parapteraspis plana Stensio, 1958. 
Диагноз. Панцири среднего размера, относи­

тельно широкие; длина 7,5-9,5 см. Ростральная 
пластинка широкая, округло-треугольная, ее длина 
помещается примерно 3—3,5 раза в общей длине 
панциря. Преоральное поле и восходящая пластин­
ка хорошо развиты; поле крупное, субтрапецие­
видное [Stensio, 1964, fig. 56 В]. Имеются пара-
оральные выступы. Пинеальная пластинка широ­
кая, с кососрезанными боковыми краями. Передние 
и медиальные выступы орбитальных пластинок ко­
роткие; медиальные выступы заостренные, широко 
отделены от пинеальной пластинки или почти со­
прикасаются с нею. Корнуальные пластинки (где 
известны) в виде широких треугольных латераль­
ных выступов. Бранхиальные отверстия располо­
жены в задней четверти панциря, на его боках, ме­
жду бранхиальными и корнуальными пластинками. 
Дорсальный шип крупный. 

Видовой состав. P. plana Stensio, 1958; P. lata 
(Stensio, 1958). 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, нижняя часть днестровской серии, 
лохков, нижний девон. 

Замечания. 1. Parapteraspis отличается от ос­
тальных родов птераспид строением орбито-пине­
ального пояса, в котором пинеальная пластинка 
имеет кососрезанные боковые края. 

Parapteraspis обычно включается в синонимику 
рода Pteraspis [Tarlo, 1961; Обручев, 1964; Denison, 
1970]. Однако Pteraspis при этом становится несо­
мненно искусственным объединением родов, резко 
различных в основных чертах морфологии, в том 
числе в строении орбито-пинеального пояса. У 
Pteraspis, судя по наиболее изученной классической 
форме Pteraspis rostrata var. toombsi, пояс состоит из 
небольшой пинеальной пластинки и примыкающих к 
ней лентовидных отростков орбитальных пластинок. 
У Parapteraspis пинеальная пластинка не соприкаса­
ется с орбитальными. Ее форма не только отличается 
от таковой у типичного Pteraspis rostrata, но и не на­
поминает ни один из вариететов, установленных ра­
нее Э. Уайтом [White, 1935] в составе Pteraspis. 

В состав Parapteraspis нами включен вид Para­
pteraspis lata, выделенный Э. Стеншё [Stensio, 1958, 
fig. 138] как Plesiopteraspis ? lata. Parapteraspis pla­
na и Parapteraspis lata сходны (наряду с другими 
признаками) своеобразной формой пинеальной пла­
стинки, отличающей их от остальных подоляспид. 
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Вид, выделенный Э. Стеншё как Parapteraspis 
gracilis (экз. N С 1558: Stensio, 1958, fig. 155), имеет 
ростр и орбито-пинеальный пояс, характерные для 
Podolaspis, в связи с чем он отнесен мной к по­
следнему роду [Новицкая, 1975]. 

2. А. Блик [Blieck, 1984] в качестве типового ви­
да для Parapteraspis указал Parapteraspis gracilis 
Stensio, 1958 (N С 558).Однако помещенное им изо­
бражение лектотипа [Blieck, 1984, р. 35, fig. 10] явля­
ется, судя по характерной форме пинеальной пла­
стинки, не изображением P. gracilis (N С 1558: 
Stensio, 1958, fig. 155), а изображением P. plana. 
Таким образом, лектотип типового вида Parapte­
raspis в ревизии А. Блика [Blieck, 1984, fig. 10] в 
действительности изображает вид P. plana, что 
полностью совпадает с нашим пониманием рода 
Parapteraspis. 

Parapteraspis plana Stensio, 1958 

Рис. 75. Табл. XI, фиг. 1 

Parapteraspis plana!: Stensio, 1958, p. 265, fig. 
143 B, p. 279, fig. 154 B; 1964, p.198, fig. 45 B, p. 
213, fig. 56 B. 

Parapteraspis gracilis: Blieck, 1984, p. 34, 35, fig. 10. 
Parapteraspis djurinensis: Blieck, 1984, p. 35, 36, 

fig. 11. 
Parapteraspis plana: Новицкая, 1986, с. 89-90, 

рис. 38, табл. XVm, фиг. 1. 
Лектотип - NHRM, № С 1548; крупный фраг­

мент панциря с "сохранившимся ростром и орбито-
пинеальным поясом (схематическое изображение 
экземпляра опубликовано Э. Стеншё [Stensio, 1958, 
fig. 143 В, 154 В]; Подолия, Украина; днестровская 
серия (?), лохков, нижний девон. Выделен Л.И. Но­
вицкой [1986, с. 89]. 

Материал. Ядро панциря: видны границы орби-
то-пинеального пояса и форма ростральной пла­
стинки, экз. GI, Pi № 998 (прежняя аббревиатура 
TAGI [Новицкая, 1986, с. 89]), колл. Института 
геологии Таллинского технического университета; 
местонахождение у с. Устечко на лев. бер. р. 
Днестр, Подолия, Украина; днестровская серия, 
лохков, нижний девон. 

Диагноз. Широкие птераспиды. Длина панциря 
- 8-9,5 см. Ростральная пластинка широкая, тре­
угольная, с тупым передним концом, составляет 
около 1/3 общей длины панциря; дорсальная длина 
пластинки равна ее максимальной ширине. Восхо­
дящая пластинка высокая, с широким медиальным 
гребнем. Параоральные выступы образуют слабо 
выступающие тупые углы. Преорогональных углов 
нет. Пинеальная пластинка с отчетливыми задним 
и боковыми углами, вытянута в ширину; отделена 
от орбитальных пластинок расстоянием, примерно 
равным половине ее ширины. Выступы орбиталь­
ных пластинок короткие, заостренные. Ширина 
дорсальной пластинки составляет около 4/5 ее дли­
ны. Имеется длинная выемка для дорсального ши­
па. Корнуальные пластинки направлены латерально 

Рис. 75. Parapteraspis plana Stensio, 1958. Экз. -
GI, Pi № 998 (ранее обозначался TAGI 998; [Новиц­
кая, 1986]). Местонахождение с. Устечко (лев. бер. р. 
Днестр), Подолия, Украина; днестровская серия, лох­
ков, нижний девон. Ядро панциря: видны границы 
пинеальной и орбитальных пластинок, форма рост­
ральной пластинки [Новицкая, 1986] 

и назад. Дентиновые гребешки тонкие (около 12 на 
1 мм на дорсальной стороне ростра), основания 
гребешков резко зазубрены. 

Замечание. В качестве автора вида Paraptera­
spis plana Э. Стеншё указывает Ф. Бротцена, поме­
щая его в скобки. При этом не поясняется, с каким 
именно из Бротценовских "Pteraspis" отождествля­
ется Parapteraspis. Судя по конфигурации панциря 
и морфологии орбито-пинеального пояса, речь мо­
жет идти только о Pteraspis lerichei в понимании 
Бротцена (здесь Podolaspis) и, в частности, о выде­
ленной им форме lerichei, var. plana п. v. [Brotzen, 
1933a, S. 447-448, Textfig. 10]. Однако сравнение 
последней с Parapteraspis показывает, что между 
ними существуют те же различия, что и между 
Parapteraspis и Podolaspis. Таким образом, Parapte­
raspis не может быть отождествлен с каким-либо из 
таксонов, указанных Ф. Бротценом. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт - днестровская серия, (хмелевская 
свита [Войчишин, 1998]), лохков, нижний девон. 

Parapteraspis lata (Stensio, 1958) 

Рис. 76; табл. XI, фиг. 2 

Plesiopteraspis ? lata: Stensio, 1958, p. 257, fig. 
138; 1964, p. 191, fig. 40. 

Podolaspis! lata: Blieck, 1984, p. 44, fig. 16. 
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Рис. 76. Parapteraspis lata (Stensio, 1958). Экз. -
ПИН, № 3592/56. Местонахождение с. Залещики, 
прав. бер. р. Днестр, Подолия, Украина; иваневский 
горизонт, лохков, нижний девон. Неполный панцирь, 
видна форма пластинок с дорсальной стороны [Но­
вицкая, 1986] 

Parapteraspis lata: Новицкая, 1986, с. 90-91, рис. 
39, табл. XVJJ., фиг. 4. 

Лектотип - NHRJVI, № С 1540, панцирь с дор­
сальной стороны (схематическое изображение 
опубликовано Э. Стеншё [Stensio, 1958, fig. 138]); 
местонахождение д. Ягельница Стара, на прав, 
притоке р. Серет, Подолия, Украина; иваневский 
горизонт, лохков, нижний девон. Выделен Л.И. Но­
вицкой [1986, с. 90]. 

Материал. Крупный фрагмент дорсальной сто­
роны панциря. Отчетливо видно строение орбито-
пинеальногО пояса и бранхиальной области - ПИН, 
№ 3592/56; местонахождение с. Залещики на прав, 
бер. р. Днестр, Подолия, Украина; иваневский го­
ризонт, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Общая длина дорсального панциря 
около 7,5 см. Ростр широкий, округло-треугольный, 
его дорсальная длина немного меньше его макси­
мальной ширины (строение вентральной стороны 
ростра неизвестно). Пинеальная пластинка, как у Р. 
plana, имеет кососрезанные боковые края. Медиаль­
ные и задние выступы орбитальных пластинок ши­
рокие, массивные. Медиальные выступы близко 
подходят к пинеальной пластинке, почти соприкаса­
ясь с ней. Дорсальная пластинка широкая, с пологой 

пинеальной вырезкой, в постбранхиальной области 
сужается. Корнуальные пластинки треугольные, 
широкие. Дентиновые гребешки как у P. plana. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт - нижняя часть днестровской серии 
(хмелевская свита), лохков, нижний девон [Новиц­
кая, 1986]. 

Семейство Larnovaspididae Halstead* 

Типовой род - Larnovaspis Blieck, 1984. 
Диагноз. Птераспиды с удлиненным или широ­

ким панцирем, его длина, в среднем, около 10 см, 
обычно не превышает 15 см. Ростральная пластин­
ка треугольная или стержневидная, или широко за­
кругленная; ее длина варьирует от 1/5 общей длины 
панциря до почти равной длине дорсальной пла­
стинки. Преоральное поле короткое или занимает 
почти всю вентральную поверхность ростра; орна­
ментировано (где известно) бугорками и короткими 
гребешками. Орбито-пинеальный пояс замкнутый: 
медиальные отростки орбитальных пластинок лен­
товидные (или клиновидные), контактируют с бо­
ковыми краями пинеальной пластинки всей шири­
ной "лент" (в ростро-каудальном направлении). 
Пинеальная пластинка угловатая, ее боковые края 
прямые. Выемка для основания дорсального шипа 
обычно крупная, редко небольшая (Brachipteraspis); 
шип сильный или небольшой. Корнуальные пла­
стинки крупные, треугольные или узкие; как пра­
вило, образуют горизонтальные выступы над бран­
хиальными отверстиями. Последние на боках пан­
циря в его задней четверти или трети, между корну-
альными и бранхиальными пластинками. 

Состав. Larnovaspis Blieck, 1984; Belgicaspis 
Zych, 1931; Djurinaspis Novitskaya, 1983; Brachipte­
raspis Brotzen, 1936; Zascinaspis Stensio, 1958. 

Замечание. Название семейства предложено Л. 
Холстедом (Halstead) в рукописи его сводки по ге-
теростракам. Дальнейшая судьба рукописи автору 
раздела не известна. 

Род Larnovaspis Blieck, 1984 

Scaphaspis: Lankester, 1868, p. 19 (pars). 
Pteraspis: Zych, 1927, p. 50-56 (pars); Brotzen, 

1933a, S. 435--462 (pars); White, 1935, p. 443 (pars); 
Tarlo, 1961, p. 383 (pars); Stensio, 1964, p. 362 (pars); 
Обручев, 1964, с. 67 (pars); Denison, 1970, p. 4-6 
(pars); Новицкая, 1975, с. 79; 1983, с. 160, 161, 164. 

Plesiopteraspis: Stensio, 1958, p. 256; 1964, p. 190 
(pars). 

Larnovaspis: Blieck, 1984, p. 52-53; Новицкая, 
1986, с. 92-93. 

Типовой вид - Pteraspis stensioei White, 1935. 
Диагноз. Среднего размера птераспиды, удли­

ненные или реже умеренно широкие; общая длина 
панциря дефинитивных особей от 8,5 до 15 см. Ро-

См. "Замечание". 
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стральная пластинка умеренно удлиненная, тре­
угольная, иногда короткая, сужается к переднему 
концу, может быть более или менее вытянутой пе­
ред преоральным полем. Последнее хорошо разви­
то, небольшое или занимает почти всю вентраль­
ную поверхность ростра, орнаментировано иногда 
короткими гребешками (L. kneri). Пинеальная пла­
стинка угловатая, иногда слабо вытянутая в шири­
ну. Ее передний край слабо вогнутый или прямой, 
задний - выпуклый, боковые - прямые; боковые 
углы резкие, задний выступ обычно закругленный. 
Орбитальные пластинки имеют лентовидные меди­
альные выступы, более или менее длинные, всегда 
контактирующие всей шириной "ленты" с боковы­
ми краями пинеальной пластинки. Дорсальная пла­
стинка удлиненная, широкая или умеренно широ­
кая. Бранхиальные отверстия расположены на бо­
ках панциря, в его задней трети (или четверти), 
между корнуальными и бранхиальными пластин­
ками. Последние образуют продольный дорсовен-
тральный перегиб. Корнуальные пластинки тре­
угольные, более или менее широкие. Дорсальный 
шип крупный, наклонен назад. 

Видовой состав. Larnovaspis stensioei (White, 
1935); L. kneri (Lankester, 1868); L. iwaniensis (Brot­
zen, 1933); L. major (Zych, 1927); L. depressa (Sten­
sio, 1958). 

Распространение. Украина (Подолия), Англия, 
?Шпицберген; лохков, нижний девон. Возможно, 
Литва; низы стонишкяйского горизонта, лохков, 
нижний девон "([Каратаюте-Талимаа, 1962]: "Ptera­
spis sp."). 

Замечания. 1. В комплексе признаков, исполь­
зуемых в диагнозах птераспид, основным лимити­
рующим объем рода признаком мы считаем строе­
ние орбито-пинеального пояса. У Larnovaspis, объ­
единившего, по А. Блику [Blieck, 1984], подольских 
"птерасписов", лентовидные медиальные отростки 
орбитальных пластинок контактируют по всей 
длине (в ростро-каудальном направлении) с боко­
выми сторонами угловатой пинеальной пластинки. 
[Новицкая, 1975, с. 79-80; 1986, с. 93]. 

2. Типовой вид рода - L. stensioei (White, 1935) 
известен из Великобритании; зона "crouchi", ниж­
ний девон [Blieck, 1984]. 

3. Вид Plesiopteraspisl depressa, установленный 
Э. Стеншё [Stensio, 1958], имеет все признаки рода 
Larnovaspis в строении орбито-пинеального пояса, 
форме и строении ростра, в общей форме панциря. 
Это дает основание для его включения в состав 
Larnovaspis [Новицкая, 1986]. 

Larnovaspis kneri (Lankester, 1868) 
Рис. 77. Табл. XI, фиг. 3 

Scaphaspis kneri: Lankester, 1868, p. 19-20, fig. 9. 
Pteraspis kneri: Brotzen, 1933a, S. 442-444, Fig. 7; 

Новицкая, 1975, с. 79. 
Larnovaspis kneri: Blieck, 1984, p. 53-54, fig. 23; Но­

вицкая, 1986, с. 93-95, рис. 40, табл. ХУШ, фиг. 2, 3. 

Рис. 77. Larnovaspis kneri (Lankester, 1868). Экз. -
GI, Pi № 997 (ранее обозначался TAGI 997) [Новиц­
кая, 1986]. Местонахождение с. Устечко, Подолия, 
Украина; иваневский горизонт, лохков, нижний де­
вон. Ядро панциря с дорсальной стороны: сохрани­
лись ростральная, пинеальная, орбитальные пластин­
ки; дорсальная и правая корнуальная - частично раз­
рушены [Новицкая, 1986] 

Лектотип - место хранения неизвестно, № от­
сутствует, вентральная пластинка - экземпляр, изо­
браженный Е. Ланкестером [Lankester, 1868, fig. 9]; 
местонахождение с. Залещики, Подолия, Украина; 
иваневский горизонт, лохков, нижний девон. Дан­
ные А. Блика [Blieck, 1984, р. 53]. 

Материал. В Палеонтологическом институте 
отсутствует. Исследован сочлененный панцирь, 
экз. GI, Pi № 997 (ранее обозначался TAGI 997: 
[Новицкая, 1986, с. 93-94]), из коллекции Институ­
та геологии Таллинского технического университе­
та; местонахождение с. Устечко, Подолия, Украи­
на; иваневский горизонт, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Широкие птераспиды. Длина дорсаль­
ного панциря дефинитивных особей около 9 см, его 
максимальная ширина (посередине длины) - при­
мерно 5 см. Длина ростральной пластинки состав­
ляет около 1/4 общей длины панциря. Ростральная 
пластинка треугольная, быстро сужается вперед, 
длина меньше максимальной ширины. Восходящая 
пластинка умеренно широкая, круто поднимается 
вверх; медиальный гребень отчетливый, закруглен­
ный. Параоральные выступы четкие, преорогони-
альные углы слабо заметны. Преоральное поле за­
нимает почти всю вентральную поверхность рост­
ра, в передней половине орнаментировано гребеш­
ками, меняющими направление. Пинеальная пла-
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стинка пентагональная, умеренно широкая, ее бо­
ковые углы резкие, задний - закруглен. Передние 
выступы орбитальных пластинок короткие, треуголь­
ные; медиальные - длинные, узкие, лентовидные. В 
месте контакта с пинеальной пластинкой их шири­
на равна ширине ее боковых сторон. Дорсальная пла­
стинка слабо удлиненная, широкая. Бранхиальные 
пластинки имеют резкий продольный перегиб. 
Корнуальные - крупные, широкие, треугольные. 
Бранхиальные отверстия помещаются в последней 
четверти панциря. На дорсальной пластинке есть 
крупная вырезка для дорсального шипа. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, лохков, нижний девон. 

Замечания. 1. Эталонное изображение панциря 
Larnovaspis kneri (=Pteraspis kneri) дано Ф. Бротце­
ном [Brotzen, 1933а, Abb. 7]. Зарисован экземпляр 
№ 26 из Геолого-Палеонтологического института в 
Берлине (название института дано по Ф. Бротцену); 
местонахождение с. Залещики, Подолия, Украина; 
иваневский горизонт, лохков, нижний девон. 

2. Вентральные щиты, сочлененные с панцирем, 
в нашем материале отсутствуют. Ф. Бротцен [Brot­
zen, 1933а] относит к этому виду удлиненные вен­
тральные пластинки с широко закругленным пе­
редним концом и округлым срединным выступом 
на заднем крае. 

Larnovaspis major (Zych, 1927) 

Рис. 78, 79. Табл. XI, фиг. 4-5 

Pteraspis lerichei sp. п., mut. major, mut. п.: Zych, 
1927, p. 19, 54, pi. 2, fig. 8, 10, p i . 3, fig. 1, 2, textfig. 
6a-b. . 

Pteraspis sturi Alth sp. mut. major mut. п.: Zych, 
1927. p. 16, textfig. 4, pi. 3, fig. 1. 

Pteraspis major. Brotzen, 1933a, S. 451^153, Fig. 
13; Балабай, 19596 (pars), c. 9. 

Pteraspis brotzeni: White, 1935, p. 443 (nom. 
nud.). 

Larnovaspis mogielnensis: Blieck, 1984, p. 55-57, 
fig. 24 a-c. 

Larnovaspis major: Новицкая, 1986, с. 95-96, 
рис. 41-42, табл. XIX, фиг. 1, 2. 

Лектотип - место хранения неизвестно, № отсут­
ствует, экз., изображенный В. Зыхом [Zych, 1927, pi. 
2, fig. 8], дорсальный панцирь; местонахождение Мо-
гильница, Подолия, Украина; горизонт и ярус неиз­
вестны (возможно, низы днестровской серии), ниж­
ний девон. Выделен А. Бликом [Blieck, 1984, р. 55]. 

Материал. Два дорсальных панциря с сохра­
нившимися в той или иной мере ростральной, пи­
неальной, дорсальной, орбитальными и корнуаль-
ными пластинками: экз. ПИН, № 3592/57, 58; оба 
из местонахождения с. Залещики, Подолия, р. 
Днестр, Украина; иваневский горизонт, лохков, 
нижний девон. Кроме того, материалы из коллек­
ции П.П. Балабая, найденные на территории Ук­
раины, хранятся в Государственном природоведче­
ском музее НАН Украины (г. Львов). 

Рис. 78. Larnovaspis major (Zych, 1927). Экз. -
ПИН, № 3592/57. Местонахождение е.- Залещики, По­
долия, Украина; иваневский горизонт, лохков, ниж­
ний девон. Крупный фрагмент панциря с дорсальной 
стороны: видны пластинки панциря - правая орби­
тальная полностью, остальные (ростральная, пине­
альная, дорсальная) - частично [Новицкая, 1986] 

Диагноз. Довольно крупные удлиненные пте­
распиды. Общая длина дорсального панциря 13-15 
см. Ростральная пластинка массивная, треугольная, 
ее дорсальная длина несколько больше ее макси­
мальной ширины, составляет около 1/3 длины пан­
циря. (Строение вентральной стороны ростра неиз­
вестно). Пинеальная пластинка умеренно-широкая 
(длина 0,5-0,6 см, ширина 1,1-1,2 см), ее задний и 
боковые углы закруглены. Передние выступы ор­
битальных пластинок короткие, заостренные; ме­
диальные выступы узкие, лентовидные. Вблизи 
контакта с пинеальной пластинкой они уже, чем 
боковые стороны последней, с удалением от нее 
приобретают клиновидную форму. Дорсальная 
пластинка удлиненная, широкая, имеет широкие 
выемки в области бранхиальных отверстий; на ее 
заднем крае есть короткий медиальный выступ. 
Бранхиальные пластинки с продольным дорсовен-
тральным перегибом, корнуальные - крупные, тре­
угольные, направлены латерокаудально. Дорсаль­
ный шип направлен косо назад; вырезка, вмещав­
шая его основание, крупная. 
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Рис. 79. Larnovaspis major (Zych, 1927). Экз. -
ПИН, № 3592/58. Местонахождение с. Залещики, По­
долия, Украина; иваневский горизонт, лохков, ниж­
ний девон. Передняя часть панциря с дорсальной сто­
роны: видны форма ростральной пластинки, орбито-
пинеальный пояс и правая корнуальная пластинка 
[Новицкая, 1986] 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, устечковская и хмелевская свиты, 
лохковский ярус, нижний девон; ? пражский ярус, 
нижний девон [Новицкая, 1986; Войчишин, 1998]. 

Замечания. Larnovaspis major отличается от 
других видов рода более крупными размерами, 
массивной ростральной пластинкой и закругленной 
на углах пинеальной пластинкой. Фотография, 
опубликованная В. Зыхом [Zych, 1927, pi. 3, fig. 2], 
дает четкое представление об основных морфоло­
гических признаках вида: строении орбито-пине­
ального пояса, форме дорсальной пластинки, нали­
чии крупных корнуальных пластинок. Изображен­
ный экземпляр найден в местонахождении у с. Мо-
гильница, в Подолии, на Украине; иваневский го­
ризонт, верхи лохковского яруса, нижний девон; 
экземпляр, по-видимому, утрачен. Выделенный А. 
Бликом [Blieck, 1984] вид L. mogielnensis известен 
из этого же местонахождения и имеет тот же воз­
раст, что и L. major. Морфологически L. mogiel­
nensis вполне сходен с L. major. Сходство проявля­
ется во всех существенных признаках и особенно 
заметно в строении орбито-пинеального пояса (ср. 
изображения L. mogielnensis [Blieck, 1984, p. 56, fig. 
24 a-c], и L. major [Новицкая, 1986, с. 94, рис. 41, 
42]). На всех указанных рисунках пинеальная пла­
стинка небольшая, с округленными боковыми и 
задним углами, в месте ее контакта с медиальными 
выступами орбитальных пластинок длина этих вы-

Рис. 80. Larnovaspis iwaniensis (Brotzen, 1933). Экз. 
- ПИН, № 3592/59. Местонахождение с. Иване-
Золотое, Подолия, Украина; иваневский горизонт, 
лохков, нижний девон. Ядро панциря с дорсальной 
стороны, видны границы пластинок [Новицкая, 1986] 

ступов (в передне-заднем направлении) меньше 
длины боковых сторон пинеальной пластинки. Эти 
характерные особенности строения орбито-пинеаль­
ного пояса в сочетании со сходством в морфологии 
других пластинок панциря свидетельствуют в 
пользу того, что речь идет об одном виде. L. mo­
gielnensis включен нами в синонимику L. major. 

Вместе с тем, нельзя согласиться с мнением А. 
Блика [Blieck, 1984, р. 55] о том, что L. major 
"...очень близок к L. kneri и L. iwaniensis" и "... мог 
бы быть их синонимом". В отличие от L. major, виды 
L. kneri и L. iwaniensis имеют прямоугольную пине­
альную пластинку с хорошо выраженными боковыми 
углами; боковые стороны их пинеальной пластинки 
равны контактирующей с ними поверхности меди­
альных лент орбитальных пластинок (ср. рис. 77 и 80 
с рис. 78, 79). Кроме того, различна форма дорсаль­
ной, ростральной и других пластинок панциря. 

Larnovaspis iwaniensis (Brotzen, 1933) 
Рис. 80 

Pteraspis iwaniensis: Brotzen, 1933a, S. 450, 451, 
Fig. 12; White, 1935, p. 443; Новицкая, 1975, с. 79. 

Larnovaspis iwaniensis: Blieck, 1984, p. 54, 55; 
Новицкая, 1986, с. 96-97, рис. 43, табл. ХГХ, фиг. 3. 
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Голотип - MB, № 147, возможно, утрачен, дор­
сальный панцирь [Brotzen, 1933, Fig. 12]; местона­
хождение Иване-Золотое, Подолия, Украина; ива­
невский горизонт, лохков, нижний девон. 

Материал. Ядро панциря с отпечатками границ 
пинеальной, орбитальных, дорсальной и бранхи­
альных пластинок ПИН, № 3592/59; типовое ме­
стонахождение. 

Диагноз. Панцирь стройный, удлиненный, об­
щая длина порядка 8,5-9,5 см. Ростральная пла­
стинка треугольная, впереди закруглена; ее длина 
помещается около 3,5 раз в общей длине панциря 
(вентральная сторона ростра неизвестна). Пинеаль­
ная пластинка небольшая, сравнительно узкая 
(длина 0,5 см, ширина около 0,8 см), боковые углы 
резкие, задний - закруглен. Передние выступы ор­
битальных пластинок массивные, заостренные; ме­
диальные выступы лентовидные на небольшом 
участке (вблизи пинеальной пластинки), с удалени­
ем от нее быстро расширяются, приобретая форму 
клиньев. На контакте с пинеальной пластинкой 
имеют ту же ширину, что и боковые стороны по­
следней. Дорсальная пластинка удлиненная, уме­
ренно широкая, имеет отчетливые выемки в бран-
хиальной области. Ее задний край образует сре­
динный закругленный выступ. Бранхиальные пла­
стинки с резким продольным перегибом. Корну­
альные пластинки треугольные; их задние концы 
заострены и направлены назад. Дорсальный шип 
наклонен к панцирю примерно под углом 45°, вы­
резка для его основания довольно крупная. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, лохков, нижний девон. 

Larnovaspis depressa (Stensio, 1958) 

Plesiopteraspis! depressa: Stensio, 1958, p. 256, 
268, 278, fig. 137, 146 B, 153; 1964, p. 190, fig. 39, 55. 

Errivaspis depressa: Blieck, 1984, p. 50; 
Новицкая, 1986, с. 97. 

Лектотип - NHRM, № С 1538, панцирь не­
сколько разрушенный в передней и задней части 
[Stensio, 1958, fig. 137, 146 В, 153]; Подолия, Ук­
раина; чортковский горизонт?, лохков, нижний де­
вон. Выделен Л.И. Новицкой [1986, с. 97]. 

Материал. Вид известен по фотографиям и 
схематической реконструкции панциря в работах 
Э. Стеншё [Stensio, 1958, 1964]. 

Диагноз. Стройные удлиненные птераспиды. 
Общая длина панциря около 10 см. Задний дор­
сальный край ростральной пластинки глубоко вда­
ется между передними отростками орбитальных 
пластинок (длина и форма переднего края ростра 
неизвестны). Восходящая пластинка низкая. Пре-
орогониальные углы хорошо выражены. Преораль­
ное поле, по-видимому, занимает почти всю вен­
тральную поверхность ростра [Stensio, 1964, fig. 
39]. Пинеальная пластинка слегка вытянута в ши­
рину, ее боковые углы резкие, задний закруглен. 
Орбитальные пластинки крупные; их передние вы­
ступы массивные, образуют узкие длинные отрост­

ки; медиальные выступы в виде коротких лент, в 
месте контакта с пинеальной пластинкой они рав­
ны по ширине ее боковым сторонам, с удалением 
от нее быстро расширяются. Дорсальная пластинка 
удлиненная! Корнуальные пластинки длинные, уз­
кие, слегка расширяются назад. 

Распространение. Подолия, Украина; чортков­
ский горизонт?, лохков, нижний девон. 

Larnovaspis! brotzeni (Stensio, 1958) 

Pteraspis brotzeni: Stensio, 1958, fig. 150, 151 C; 
1964, fig. 52, 53. 

Pteraspis dobrowlanyensis: Stensio, 1958, fig. 151 
A-B; 1964, fig. 53 A-B. 

Larnovaspis! brotzeni: Blieck, 1984, p. 57-58, fig. 25. 
Лектотип - NHRM, № 1549 (изображен: [Sten­

sio, 1958, fig. 150, 151 С]), передняя часть панциря 
(ростральная, пинеальная, орбитальные пластинки и 
передняя часть дорсальной); Подолия, Украина (ме­
стонахождение неизвестно); "Old Red", лохков, ниж­
ний девон. Вьщелен А. Бликом [Blieck, 1984, р. 57]. 

Материал. Достоверный материал в Палеонто­
логическом институте отсутствует. 

Диагноз. Птераспиды среднего размера, дор­
сальный панцирь узкий. Длина дорсальной сторо­
ны ростра (lamelle dorsale) равна ее ширине. Пине­
альная пластинка почти прямоугольная, ее боковые 
стороны прямые и длинные [Blieck, 1984, р. 57]. 

Распространение. Подолия, Украина; чортков­
ский, иваневский горизонты, лохков, нижний девон 
[Blieck, 1986]. 

Замечание. Известный материал недостаточно 
информативен для определения его систематиче­
ской принадлежности. 

Larnovaspis cf. L. goujeti (Blieck, 1982) 

Экземпляр BM(NH), n P 18176, передняя часть 
панциря (ростральная, пинеальная, правая орби­
тальная пластинки); местонахождение Червоно-
град, Подолия, Украина; основание "Old Red" (по 
[Blieck, 1982]). 

Замечание. Изображенный экземпляр [Blieck, 
1984, р. 58, fig. 26] недостаточно информативен для 
установления его систематической принадлежно­
сти. Размерами и формой крупной вытянутой в ши­
рину пинеальной пластинки, расположением на ней 
пор пинеального сенсорного канала, а также разме­
рами и формой ростральной и орбитальных пла­
стинок он напоминает Mylopteraspis gracilis (см. 
рис. 73, 74). Larnovaspis goujeti (Blieck, 1982) упо­
минается в составе видов рода Larnovaspis в моно­
графии А. Блика [Blieck, 1984, р. 52], но А. Блик не 
дает диагноза этого вида. 

Род Belgicaspis Zych, 1931 

Pteraspis: Lankester, 1868, p. 19 (pars). 
Belgicaspis: Lankester, 1868, p. 23 (pars). 
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Belgicaspis: Zych, 1931, с. 89; Обручев, 1964, с. 
67; White, 1973, p. 11-24; Новицкая, 1975, с. 84; 
1986, с. 98. 

Rhinopteraspis: Blieck, 1980, p. 25-47; 1984, p. 34 
(pars); 1984, p. 68 (pars). 

Типовой вид - Pteraspis crouchi Lankester, 1868. 
Видовой состав. Типовой вид. 
Диагноз. Среднего размера птераспиды. Пан­

цирь удлиненный, ростральная пластинка стержне-
видная; ее общая длина близка к длине дорсальной 
пластинки. Преоральное поле треугольное, корот­
кое, отчетливо ограниченное, покрыто дентиновыми 
бугорками. Дорсальная пластинка удлиненная, слег­
ка сужается к заднему краю. Пинеальная пластинка 
приблизительно V-образная с прямыми боковыми 
краями. Медиальные выступы орбитальных пла­
стинок лентовидные, боковыми сторонами контак­
тируют с пинеальной пластинкой. Корнуальные 
пластинки узкие. Дорсальный шип хорошо развит. 

Замечание. Belgicaspis близок к Larnovaspis, 
отличается от него, как и от всех других родов се­
мейства, значительно более узкой ростральной 
пластинкой. Кроме того, от Larnovaspis отличается 
наличием отдельной преоральной пластинки, отде­
ленной швом от вентральной поверхности ростра 
[Blieck, 1980]. В Подолии Belgicaspis известен по 
единичным фрагментарным находкам. Среди мате­
риалов, изученных автором, наиболее уверенно к 
этому роду можно отнести ростральную пластинку, 
найденную М.С. Потаповой в 1961 г. в обнажении 
у с. Печорна на левом берегу Днестра; иваневский 
горизонт?, верхний лохков, нижний девон. 

Распространение. Англия, Бельгия, Франция, 
Украина; лохков (верхняя часть), нижний девон. 

Belgicaspis crouchi (Lankester, 1868) 

Рис. 81. Табл. XI, фиг. 6-7 

Scaphaspis rectus: Lankester, 1868, p. 23, pi. 2, fig. 
5-8, 12. 

Pteraspis crouchi: Lankester, 1868, p. 30, pi. 3, fig. 
5, 6, 8; Leriche, 1903, p. 170, fig. 2; 1924, p. 150, fig. 
3; White, 1935 (pars: forma typica), p. 450, fig. 14, 17-
19, 37, 70, 91; 1950, p. 86, textfig. 23-25. 

Pteraspis (Belgicaspis): Zych, 1931, p. 89, fig. 40. 
Belgicaspis crouchi: Обручев 1964, с. 67, табл. П, 

фиг. 3; Новицкая, 1986, с. 98-99, рис. 44, табл. XIX, 
фиг. 4, табл. XXI, фиг. 3. 

Pteraspis (Belgicaspis) crouchi: White, 1973, p. 
11-24, fig. 2-8, 11-Ф1. 

Rhinopteraspis crouchi: Blieck, 1984, p. 34. 
Лектотип - № и место хранения неизвестны, 

внутренний слепок дорсального щита с неполно 
сохранившимся ростром, оригинал Е. Ланкестера 
[Lankester, 1868, pi. 3, fig. 8]; Англия; верхний лох­
ков, нижний девон (по [White, 1935]: диттон, низы 
Олд-Реда, зона II). Установлен Э. Уайтом [White, 
1935, р. 450]. 

Материал. Ростральная пластинка ПИН, № 
2828/2, местонахождение с. Печорна, р. Днестр, 

Рис. 81. Belgicaspis crouchi (Lankester, 1868). Экз. -
ПИН, № 2828/2. Местонахождение с. Печорна (р. 
Днестр), Подолия, Украина; ? днестровская серия, 
верхняя часть лохковского яруса, нижний девон. Ро­
стральная пластинка [Новицкая, 1986] 

Подолия, Украина; ?днестровская серия, верхний 
лохков, нижний девон. 

Диагноз. Дорсальная длина полного панциря 
достигает 12-14 см. Ростр стержневидный у дефи­
нитивных особей, быстро сужается кпереди от орби­
тальных пластинок. Дорсальная длина ростральной 
пластинки около 2,5 раз помещается в общей длине 
панциря. Длина преорального поля составляет не­
многим более 1/3 вентральной длины ростра; поле 
отделено четкой границей от лежащей кпереди от 
него поверхности ростра, орнаментированной гре­
бешками; восходящая пластинка умеренной высо­
ты [White, 1973, fig. 25]. Пинеальная пластинка 
приблизительно V-образная: передний край во­
гнут, задний - выпуклый, боковые - прямые. Пе­
редние выступы орбитальных пластинок заост­
ренные; медиальные - короткие, лентовидные, 
контактируют с пинеальной пластинкой по всей 
длине ее боковых сторон; с удалением от нее бы­
стро расширяются. Задний край дорсальной пла­
стинки вытянут в заостренный выступ. Бранхи­
альные пластинки с продольным дорсовентраль-
ным перегибом. Корнуальные пластинки в виде уз­
ких коротких полос над бранхиальными отверстия­
ми. Дорсальный шип длинный, наклонен назад. 

Распространение. Англия, Франция, Бельгия, 
Украина; верхняя часть лохковского яруса, нижний 
девон. 

Род Djurinaspis Novitskaya, 1983 

Djurinaspis: Новицкая, 1983, с. 161, 164; 1986, с. 
99-100. 

Типовой вид - Djurinaspis prima Novitskaya, 
1983. 
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Диагноз. Среднего размера птераспиды, панцирь 
удлиненный, умеренно-выпуклый. Ростральная пла­
стинка треугольная, на переднем конце закруглена. 
Ее дорсальная длина почти равна максимальной ши­
рине. (Вентральная сторона ростра неизвестна). Пи­
неальная пластинка широкая (составляет не менее 1/3 
общей длины орбито-пинеального пояса), ее боковые 
углы закруглены. Медиальные выступы орбитальных 
пластинок клиновидные, контактируют с боковыми 
сторонами пинеальной пластинки. Дорсальная пла­
стинка удлиненная, стройная, в постбранхиальной 
области широкая. Бранхиальные отверстия располо­
жены на боках панциря, в начале его задней трети, 
между бранхиальными и корнуальными пластинка­
ми. Корнуальные пластинки длинные, узкие, тре­
угольные. Дорсальный шип неизвестен. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Подолия, Украина; нижняя 

часть днестровской серии, верхний лохков, нижний 
девон [Новицкая, 1986]. 

Замечание. Djurinaspis сходен с Larnovaspis, а 
именно D. prima сходен с L. major, от которого от­
личается меньшими размерами, меньшей длиной ро­
стральной пластинки (относительно общей длины 
панциря) и более вытянутой в поперечном направ­
лении пинеальной пластинкой (см. диагнозы видов). 

Djurinaspis prima Novitskaya, 1983 
Рис. 82. Табл. XII, фиг. 1 

Djurinaspis prima: Новицкая, 1983, с. 182, табл. 
XXVHI, фиг. 4; 1986, с. 100, рис. 45, табл. XX, фиг. 1. 

Голотип - ПИН, № 3592/71, дорсальная часть 
панциря изнутри: видны границы ростральной, пи­
неальной, орбитальных, бранхиальных и корнуаль-
ных пластинок; местонахождение у с. Устечко, 
прав. бер. р. Джурин, Подолия, Украина; устечков­
ская свита, нижняя часть днестровской серии, 
верхний лохков, нижний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Общая длина дорсального панциря 

около 9 см. Боковые стороны ростральной пла­
стинки образуют выпуклую линию, ее дорсальная 
длина укладывается в общей длине панциря около 
3,5 раз. Пинеальная пластинка вытянута в попереч­
ном направлении (ее длина около 0,4 см, ширина -
1,2 см), передний край слегка вогнут, задний - сла­
бо выпуклый, боковые стороны короткие, боковые 
углы закруглены. Передние выступы орбитальных 
пластинок короткие, треугольные. Медиальные вы­
ступы в месте контакта с пинеальной пластинкой 
несколько уже ее боковых сторон. Бранхильные 
отверстия косые, удлиненные. 

Распространение. Подолия, Украина; устеч­
ковская свита - ?нижняя часть хмелевской, нижняя 
часть днестровской серии, лохков, нижний девон. 

Род Brachipteraspis Brotzen, 1936 

Pteraspis: Zych, 1927, p. 55 (pars); Brotzen, 1933a, 
S. 460. 

Рис. 82. Djurinaspis prima Novitskaya, 1983. Голо­
тип - ПИН, № 3592/71. Местонахождение с. Устечко 
(прав. бер. р. Джурин), Подолия, Украина; устечков­
ская свита, нижняя часть днестровской серии, лохков, 
нижний девон. Дорсальная часть панциря, видны гра­
ницы пластинок [Новицкая, 1986] 

Brachipteraspis: Brotzen, 1936, S. 31-35 (pars); 
Stensio, 1958, p. 271; 1964, p. 204, 205; Новицкая, 
1975, с. 80; 1986, с. 100-101; Blieck, 1984, p. 59. 

Типовой вид - Brachipteraspis latissima (Zych, 
1927) (= Pteraspis lerichei mut. latissima Zych, 
1927). 

Диагноз. Дорсальный панцирь очень широкий, 
дорсовентрально уплощен. Ростральная пластинка 
треугольная, составляет около 1/3 общей длины 
панциря. (Строение вентральной стороны ростра 
неизвестно). Пинеальная пластинка угловатая. Ме­
диальные отростки орбитальных пластинок ленто­
видные, контактируют с боковыми сторонами пи­
неальной пластинки. Максимальная ширина дор­
сальной пластинки почти равна ее длине. Бранхи­
альные и корнуальные пластинки массивные, име­
ют продольный перегиб. Корнуальные пластинки 
крупные, не образуют выступов. Бранхиальные от­
верстия расположены между бранхиальными и 
корнуальными пластинками в задней трети панци­
ря, далеко отодвинуты от заднего края, направлены 
вверх. Дорсальный шип короткий. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Подолия, Украина; днест­

ровская серия (нижняя и средняя часть), верхний 
лохков - ?пражский ярус, нижний девон. 

Замечания. 1) Ф. Бротценом [Brotzen, 1936] вы­
сказана мысль о возможной принадлежности к бра-
хиптерасписам вида Protaspis perlatus, описанного 
В. Брайентом [Bryant, 1933] из нижнего девона 
США (Вайоминг). Однако различия в строении 
бранхио-корнуальной области, отмеченные Ф. Брот­
ценом, а также в форме пинеальной пластинки (по­
лулунной у P. perlatus и угловатой у Brachipteraspis) 
свидетельствуют против такого объединения. 
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2) В одной из последних ревизий А. Блик [Blieck, 
1984] включил в состав Brachipteraspis птерасписов, 
описанных Э. Уайтом [White, 1935] из диттона Анг­
лии как Pteraspis rostrata (Agassiz) var. monmou-
tensis. Brachipteraspis monmoutensis (White, 1935) 
сходен, по мнению Блика, с типичными брахипте-
расписами - В. latissima расположением сейс­
мосенсорных каналов. Вместе с тем, как отмечает А. 
Блик [Blieck, 1984, р. 60], "monmoutensis" отличается 
от типового вида Brachipteraspis особенностями ор­
бито-пинеального пояса (более длинными медиаль­
ными и задними отростками орбиталььных пласти­
нок), менее широкими бранхиальными и корнуаль-
ными пластинками, более длинным основанием дор­
сального шипа. Кроме того, судя по опубликован­
ным изображениям [Blieck, 1984, fig. 21], англий­
ские "monmoutensis" обладают значительно менее 
широкой дорсальной пластинкой. Но ширина по­
следней, почти равная ее длине, является характер­
ным отличительным признаком рода Brachipteraspis. 
Принимая во внимание указанные различия между 
подольскими и английскими птераспидами, мы 
включаем в состав Brachipteraspis только типовой 
вид - В. latissima (Zych). 

Brachipteraspis latissima (Zych, 1927) 
Рис. 83. Табл. XII, фиг. 2 

Pteraspis lerichei sp. n. mut. latissima m. п.: Zych, 
1927, p. 55-56, text-fig. 8 a, b, c, pi. 6, fig. 1-3, 5 (pars). 

Pteraspis latissima: Brotzen, 1933a, S. 460-462; 
Fig. 18a-d. 

Brachipteraspis latissima: Brotzen, 1936, S. 35-42, 
Taf. 4, Fig. 1, Taf. 5, Taf. 6, Fig. 1, 2, Taf. 7, Fig. 1, 2, 
4, Text-fig. 10-13; Stensio, 1958, p. 270-271, fig. 147 B; 
1964, p. 205, fig. 49 B; Tarlo, 1961, p. 386; Новицкая, 
1975, с. 80; 1986, с. 101-102, рис. 46-47, табл. XXI, 
фиг. 2, табл. ХХП, фиг. 4; Blieck, 1984, р. 59-60. 

Лектотип - о месте хранения нет данных, № от­
сутствует, ядро панциря, изображенное В. Зыхом 
[Zych, 1927, pi. VI, fig. 5]; местонахождение Сапова, 
Подолия, Украина; днестровская серия, нижний де­
вон. Выделен Ф. Бротценом [Brotzen, 1936, S. 35, 
Abb. И] . 

Материал. Дорсальная пластинка изнутри, вид­
ны основания дентиновых гребешков, ПИН, № 
3592/20; внутреннее ядро дорсальной пластинки, 
ПИН, № 3592/21; оба экземпляра из местонахожде­
ния Устечко, Подолия, Украина; днестровская се­
рия, лохковский-? пражский ярус, нижний девон. 

Диагноз. Птераспиды среднего и крупного раз­
мера, длина панциря до 17 см [Zych, 1927; Brotzen, 
1936]. Ростральная пластинка быстро сужается 
вперед; ее передний конец заострен или тупой, зад­
ний край полого закруглен. Ширина пинеальной 
пластинки примерно вдвое превышает длину, ее 
задний край закруглен. Передние выступы орби­
тальных пластинок неглубоко вклиниваются в ро­
стральную пластинку, медиальные выступы длин­
ные, лентовидные, контактируют с пинеальной пла­
стинкой по всей длине ее боковых сторон. Макси­
мальная ширина дорсальной пластинки почти равна 

1 см 
Рис. 83. Brachipteraspis latissima (Zych, 1927). Экз. 

- ПИН, № 3592/21. Местонахождение с. Устечко, По­
долия, Украина; днестровская серия, лохковский - ? 
пражский ярус, нижний девон. Ядро дорсальной пла­
стинки [Новицкая, 1986] 

ее длине; вырезка для пинеальной пластинки очень 
неглубокая, пологая. Боковые края дорсальной пла­
стинки образуют в передней части округло-выпуклую 
линию, позади бранхиальных отверстий слегка во­
гнуты, задний край спрямлен, постеромедиальный 
выступ короткий; вырезка для дорсального шипа 
небольшая. Бранхиальные пластинки имеют про­
дольный перегиб, не достигают заднего края дор­
сальной пластинки. Корнуальные пластинки узкие, 
длинные (примерно равны 3/4 длины бранхиальных 
пластинок по латеральному краю). Бранхиальные от­
верстия резко скошены назад, щелевидные, удалены 
от заднего края дорсальной пластинки примерно на 
1/3 ее длины. Дорсальный шип короткий, имеет 
широкое основание. Дентиновые гребешки на дор­
сальной пластинке узкие (5-6 на 1 мм). 

Распространение. На р. Стрыпа, дер. Сапова, 
Кийданов, г. Бучач; на р. Днестр, лев. бер., с. Ус­
течко, Подолия, Украина; днестровская серия (ниж­
няя и средняя часть), лохковский-? пражский ярус, 
нижний девон [Обручев, 1973; Новицкая, 1986]. 

Замечание. Выделив "мутацию" latissima, Зых 
не указал типовой экземпляр. Среди опубликован­
ных им фотографий наиболее полное представле­
ние о морфологии дорсального панциря дает фиг. 5 
[Zych, 1927, pi. 6, fig. 5]. Экземпляр найден в Подо-
лии: р. Стрыпа, д. Сапова; днестровская серия, 
нижний девон; по-видимому, утрачен. 

Род Zascinaspis Stensio, 1958 

Brachipteraspis: Brotzen, 1936, S. 31. 
Zascinaspis: Stensio, 1958, p. 264,265, 338,339; 1964, 

p. 188; Tarlo, 1961, p. 378; Обручев, 1964, с. 65; Новиц­
кая, 1975, с. 81; 1986, с. 102-103; Blieck, 1984, p. 61. 

Pteraspis: Brotzen, 1933a, S. 454 (pars); Denison, 
1960, p. 568-597 (pars). 

Типовой вид - Brachipteraspis heintzi Brotzen, 
1936. 
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Диагноз. Среднего размера птераспиды: общая 
длина дорсального панциря около 8-10 см, но мо­
жет быть больше. Панцирь широкий, округлый, 
расширяется к заднему краю, уплощен дорсовен-
трально. Длина дорсальной пластинки около 6,5 см. 
Ростральная пластинка короткая, впереди широко 
закруглена, ширина ее основания превышает дли­
ну, последняя составляет около 1/4-1/5 общей дли­
ны панциря. Восходящая пластинка высокая. Меж­
ду вентральной пластинкой и ротовыми пластин­
ками имеется серия посторальных пластинок (дан­
ные [Stensio, 1958, 1964; Denison, I960]). Пинеаль­
ная пластинка угловатая (четырехугольная или 
пентагональная), с резкими или закругленными уг­
лами, ее передний край спрямлен или слабо вогнут, 
задний - выпуклый, боковые - прямые. Медиальные 
отростки орбитальных пластинок лентовидные (кли­
новидные), контактируют с пинеальной пластинкой; 
передние края орбитальных пластинок усеченные 
или закругленные - нет заостренных вьщающихся 
вперед передних выступов. Последнее придает ха­
рактерную форму орбито-пинеальному поясу Zasci-
naspis. Ширина дорсальной пластинки немного мень­
ше ее длины. Бранхиальные отверстия помещаются 
на боках панциря в его задней трети, между бранхи­
альными и корнуальными пластинками, корнуаль­
ные пластинки треугольные. Дорсальный шип силь­
но наклонен назад, почти лежачий. 

Видовой состав. Zascinaspis heintzi (Brotzen, 
1936); Z. bryanti (Brotzen, 1936); Z. carmani (Deni­
son, 1960); Z. laticephala Blieck et Goujet, 1983. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, днестровская серия (нижняя поло­
вина), лохков, нижний девон. Штат Огайо, США; 
нижний девон. Шпицберген, Норвегия; нижний де­
вон [Новицкая, 1986; Denison, 1960; Blieck, 1984]. 

Замечания. 1) Zascinaspis отличается от ос­
тальных родов семейства очень короткой, широко 
закругленной ростральной пластинкой и формой 
передних краев орбитальных пластинок, спрямлен­
ных или закругленных у Zascinaspis. 

2) В качестве синонима Zascinaspis Л. Тарло 
[Tarlo, 1961] указал род Brotzenaspis, установлен­
ный Э. Стеншё [Stensio, 1958] на подольском мате­
риале. Единственный вид рода - В. pteraspidoid.es -
известен только по вентральной поверхности рост­
ра. Хотя в этой своей части он практически не от­
личается от Zascinaspis, синонимизация не может 
быть признана в настоящее время достаточно обос­
нованной, в связи с чем Brotzenaspis рассматривает­
ся нами как incertae sedis [Новицкая, 1986]. 

3) Вид Zascinaspis laticephala описан А. Бликом 
и Д. Гуже [Blieck, Goujet, 1983] из нижнего девона 
Шпицбергена по материалу, представляющему 
очень крупных птераспид. Как считают авторы ви­
да, Z. laticephala размерами панциря, его дорсовен-
тральной уплощенностью и пропорциями демонст­
рирует "феномен конвергенции с представителями 
рода Gigantaspis, известными также со Шпицбер­
гена" [Blieck, 1984, р. 63]. 

Рис. 84. Zascinaspis heintzi (Brotzen, 1936). Экз. 
ПИН, № 3592/25. Местонахождение с. Устечко (лев. 
бер. р. Днестр), Подолия, Украина; ? верхняя часть 
лохковского яруса, нижний девон. Ядро панциря с со­
хранившимися фрагментами пластинок, видны грани­
цы пластинок [Новицкая, 1986] 

Zascinaspis heintzi (Brotzen, 1936) 

Рис. 84, 85. Табл. XII, фиг. 3 

Brachipteraspis heintzi: Brotzen, 1936, S. 46-47, 
Textfig. 16, Taf. 7, Fig. 3. 

Brachipteraspis grossi: Brotzen, 1936, S. 47-48, 
Textfig. 17, Taf. 8, Fig. 1. 

Zascinaspis heintzi: Stensio, 1958, p. 255, 339, fig. 
189; Tarlo, 1961, p. 378, fig. 6; Обручев, 1964, с. 65, 
рис. 35, 36, табл. 6, фиг. 4; Новицкая, 1975, с. 81; 
1986, с. 103-106, рис. 48-51, табл. XX, фиг. 2-3, 
табл. ХХП, фиг. 1, 5; Blieck, 1984, р. 61-63, fig. 28. 

Zascinaspis obtusirо strata: Stensio, 1958, p. 339, 
fig. 189; 1964, p. 276, fig. 92. 

Zascinaspis sp.: Stensio, 1958, p. 254, fig. 136 C; 
1964, p. 189, fig. 38 C, D, fig. 45A. 

Голотип - NHRM, n° С 1824 (= P. 112); правая 
половина дорсального панциря без бранхиальной и 
корнуальных пластинок (Brotzen, 1936, Taf. 7, Fig. 3 
- Prototyp Ex. P. 112); местонахождение точно не 
указано, возможно, с. Устечко или Риздвяны, По­
долия, Украина; ? иваневский горизонт или низы 
днестровской серии; ? лохков, нижний девон. 
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Рис. 85. Zascinaspis heintzi (Brotzen, 1936). Экз. 
ПИН, № 3592/23. Местонахождение с. Устечко (лев. 
бер. р. Днестр), Подолия, Украина. Дорсальный пан­
цирь, видно расположение сенсорных каналов на дор­
сальной пластинке [Новицкая, 1986] 

Материал. Несколько экземпляров хорошей со­
хранности, среди них почти полные дорсальные 
панцири ПИН, № 3592/23, 25, вентральная пла­
стинка ПИН, № 3592/26 и крупные фрагменты пе­
редней части панциря с дорсальной стороны, ПИН, 
№ 3592/22, 72. Весь материал из местонахождения 
Устечко (лев. бер. Днестра), Подолия, Украина; 
иваневский горизонт - устечковская свита, воз­
можно, низы хмелевской, лохковский - ? пражский 
ярус, нижний девон. По данным В.К. Войчишина 
[Войчишин, 1998], находки известны также из ме­
стонахождений Иване-Золотое, Городница, Риз-
двяны, Теребовля, Вербовцы, Застиноче, Могиль-
ница (Подолия, Украина); ? иваневский горизонт -
нижняя часть хмелевской свиты (днестровская се­
рия), нижний девон. 

Диагноз. Панцирь имеет округлые очертания, 
умеренно удлиненный, максимально широкий в 
задней половине. Его общая длина обычно около 9 
см, но может быть больше. Длина ростральной 
пластинки составляет примерно 1/5 общей длины 
панциря. Ростр впереди широко закруглен, его зад­
няя дорсальная граница полого закруглена. Восхо­
дящая пластинка спереди ограничена отчетливой 
субростральной бороздой или не ограничена ею 
[Stensio, 1964], медиальный гребень хорошо выра­
жен. Пинеальная пластинка умеренных размеров, 
четырехугольная (или слабо пентагональная): ее 
передний край слегка вогнут или спрямлен, задний 

- слабо выпуклый, боковые - прямые; боковые 
углы пинеальной пластинки резкие, задний - ши­
роко закруглен. Орбитальные пластинки неболь­
шие, передние выступы очень короткие, закруг­
ленные или спрямленные, ширина медиальных 
отростков равна ширине боковых сторон пинеаль­
ной пластинки в месте контакта, затем возрастает. 
Дорсальная пластинка округлая, широкая, макси­
мально расширена в начале задней трети. Ее пе­
редний край имеет пологую срединную вырезку, 
антеролатеральные углы широко закруглены. 
Дорсальная пластинка слегка сужается к заднему 
краю; вырезки бранхиальных отверстий не видны 
в линиях боковых краев пластинки. Задний край 
слабо вогнут или спрямлен на периферии, но по 
направлению к центральной оси переходит в ко­
роткий угол. Вырезка для дорсального шипа уд­
линенная, дорсальный шип узкий, длинный, на­
правлен назад под углом примерно в 30° к плоско­
сти пластинки. Вентральная пластинка широкая, 
контур ее переднего края полого закруглен, плав­
но переходит в линию боковых краев, задний край 
усеченный, слабо выпуклый. Дентиновые гребеш­
ки со слабо зазубренными краями, 3-4 гребешка 
на 1 мм на дорсальной пластинке. 

Распространение. Подолия, Украина; ? иванев­
ский горизонт - днестровская серия (нижняя 
часть), ? верхний лохков, нижний девон. [Новиц­
кая, 1986; Войчишин, 1998]. 

Zascinaspis bryanti (Brotzen, 1936) 
Рис. 86. Табл. XII, фиг. 4 

Brachipteraspis (?) bryanti: Brotzen, 1936, S. 44-
46, Text-fig. 15, Taf. 8, Fig. 2. 

Zascinaspis bryanti: Новицкая, 1975, с. 81; 1986, 
с. 106-107, рис. 52, табл. ХХП, фиг. 2; Blieck, 1984, 
р. 63-64, fig. 29. 

Голотип - NHRM, п° С 1825 (= Р. ПО), непол­
ный дорсальный панцирь [Brotzen, 1936, S. 46, Taf. 
8, Fig. 2, Prototyp - P. ПО]; местонахождение д. 
Добровляны, р. Днестр, Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, лохков, нижний девон. 

Материал. Почти полное ядро дорсальной сто­
роны панциря, видны границы ростральной, дор­
сальной, пинеальной и орбитальных пластинок, час­
тично сохранились бранхиальные и корнуальные 
пластинки - ПИН, № 3592/28; местонахождение у 
с. Иване-Золотое, лев. бер. Днестра, Подолия, Ук­
раина; иваневский горизонт, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Панцирь округлый, плавно расширя­
ется назад; длина около 10 см, максимальная ши­
рина перед бранхиальными вырезками. Длина ро­
стральной пластинки составляет приблизительно 
1/4 от общей длины панциря. Ростр спереди широ­
ко закруглен, его задняя дорсальная граница имеет 
короткие боковые вырезки, вмещающие передние 
выступы орбитальных пластинок (строение вен­
тральной стороны неизвестно). Пинеальная пла­
стинка крупная (ширина около 11 см, длина - 0,8 
см), приблизительно пентагональная с закруглен-
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Рис. 86. Zascinaspis bryanti (Brotzen, 1936). Экз. 
ПИН, № 3592/28. Местонахождение с. Иване-Золотое 
(лев. бер. Днестра), Подолия, Украина; иваневский 
горизонт, лохков, нижний девон 

ными углами. Пинеальное пятно очень крупное. 
Орбитальные пластинки имеют короткие, усечен­
ные нерезкие передние выступы. Медиальные вы­
ступы в месте контакта с пинеальной пластинкой 
уже ее боковых сторон. Дорсальная пластинка ок­
руглая, расширяется назад, ее антеролатеральные 
углы закруглены, боковые края в области бранхи­
альных отверстий образуют выемки, форма заднего 
края неизвестна. Бранхиальные и корнуальные пла­
стинки узкие. 

Распространение. Подолия, Украина; иванев­
ский горизонт, лохков, нижний девон. 

Семейство Rhinopteraspididae Novitskaya, 
1983 

Типовой род - Rhinopteraspis Jaekel, 1919. 
Диагноз. Крупные, вытянутые в длину птерас­

пиды. Ростральная пластинка длинная, сужается 
кпереди. Преоральное поле отсутствует или имеет­
ся; покрыто продольными (Rhinopteraspis) или 
концентрическими дентиновыми гребешками; вен­
тральная сторона ростра орнаментирована попе­
речными гребешками или продольными и косыми. 
Орбито-пинеальный пояс замкнутый. Орбитальные 
пластинки с лентовидными медиальными отрост­
ками, контактирующими с пинеальной пластинкой 
по всей длине ее боковых сторон. Пинеальная пла­
стинка угловатая, ее боковые стороны прямые. Дор­
сальная пластинка удлиненная, дорсальный шип 

сильный. Корнуальные пластинки нормально разви­
ты (найдены не у всех); расположены как обычно -
над бранхиальными отверстиями. Бранхиальные 
отверстия на боках панциря вблизи его заднего 
края, между корнуальными и бранхиальными пла­
стинками. 

Состав. Rhinopteraspis Jaekel, 1919; Althaspis 
Zych, 1931. 

Замечание. Сообщения о находках IRhinopte-
raspis sp. [= Pteraspis (?) maslovi: Обручев, 1958, с. 
43 (nom. nud.)]; Rhinopteraspis sp. [Обручев, 1964, 
с. 68, табл. 2, фиг. 4, 5 (nom. nud.)]; Rhinopteraspis 
(?) maslovi [Обручев, 1973, с. 194 (nom. nud.)]; 
?Rhinopteraspis sp. [Новицкая, 1986] на Таймыре 
(местонахождение на р. Тарея, экз. ПИН, № 
1925/75) и на северо-западе Сибирской платфор­
мы (р-н Норильска, экз. ПИН, № 2800/30) не под­
твердились. Обе последние находки являются 
коньковыми чешуями амфиаспид Gabreyaspis 
tarda (подробнее: [Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 
1989; Новицкая, 1994]). 

Род Althaspis Zych, 1931 

Pteraspis: Zych, 1927, p. 55 (pars); Brotzen, 1933a. 
S. 456-459 (pars); White, 1956, p. 6; Балабай, 19596 
с. 12 (pars). 

Althaspis: Zych, 1931, p. 89; Tarlo, 1961, p. 379 
Обручев, 1964, с. 67, 68; Stensio, 1964, p. 362; De­
nison, 1970, p. 6 (pars); Новицкая, 1975, с. 77-78 
1986, с. 108-109; Blieck, 1977, p. 115-116; 1984, p. 31. 

Pseudopteraspis: Stensio, 1958, p. 254, 259, 260, 
266, 282, 343. 

Pteraspis (Althaspis): White, 1960, p. 2-8. 
Pteraspis (Cymripteraspis): White, 1960, p. 8; 

1961,p. 279-280. 
Типовой вид - Althaspis elongata (Zych, 1927) 

(-Pteraspis lerichei mut. elongata Zych, 1927). 
Диагноз. Крупные птераспиды: длина дорсаль­

ной пластинки (по продольной оси) до 18 см, воз­
можно, немного больше. Панцирь удлиненный. Ро­
стральная пластинка треугольная, обычно превы­
шает половину длины дорсальной пластинки. Нет 
преорального поля или последнее в виде очень не­
большой дискретной пластинки: A. lerichei ^Cym­
ripteraspis) [White, 1960, 1961]. Есть параоральные 
пластинки. Вентральная поверхность ростра по­
крыта поперечными дентиновыми гребешками. 
Пинеальная пластинка угловатая, передние высту­
пы орбитальных пластинок короткие, треугольные; 
медиальные выступы узкие, длинные, лентообраз­
ные; контакт с пинеальной пластинкой полный (по 
всей длине ее боковых сторон). Бранхиальные пла­
стинки узкие, вдоль длинной оси закруглены или 
заострены. Корнуальные пластинки не редуциро­
ванные. Бранхиальные отверстия помещаются ме­
жду бранхиальными и корнуальными пластинками 
вблизи заднего края панциря. Дорсальный шип 
длинный (может превышать половину длины дор­
сальной пластинки), направлен косо назад. 
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Видовой состав. Althaspis elongata (Zych, 1927); 
A. longirostra (Zych, 1927); A. sapovensis Novitskaya, 
1986; A. kujdanowiensis (Stensio, 1958); A. leachi 
(White, 1938); A. senniensis Loeffler et Thomas, 1980. 

Распространение. Украина (Подолия), Англия, 
Франция, Бельгия; нижняя - средняя часть днест­
ровской серии и их аналоги, верхи лохковского 
яруса, ?пражский ярус, нижний девон. (Стратигра­
фическая схема в: [Решение межведомственного 
регионального стратиграфического совещания по 
среднему и верхнему палеозою Русской платфор­
мы, 1990]). 

Замечания. 1) Althaspis zychi, установленный Э. 
Стеншё [Stensio, 1958, 1964] на материале из Подо-
лии, не включен нами в состав рода Althaspis в свя­
зи с недостаточностью сведений о морфологии на­
званного вида (подробнее: [Новицкая, 1986, с. 109]). 

2) Pteraspis whitei, описанный Р. Денисоном 
[Denison, 1955] из формации Кнойдарт Канады и 
позднее отнесенный им [Denison, 1970] к Althaspis, 
существенно отличается от Althaspis, в том числе 
строением орбито-пинеального пояса (подробнее: 
[Новицкая, 1986]). 

3) А. Блик [Blieck, 1984] включает в состав Altha­
spis elongata (в качестве его синонимов) Althaspis 
longirostra [Zych, 1927] и A. kujdanowiensis [Stensio, 
1958]. A. elongata и A. longirostra действительно 
морфологически очень сходны [Zych, 1927; Новиц­
кая, 1986]. Но, вместе с тем, A. longirostra отличает­
ся от Л. elongata не только большей длиной ростра, 
но и, как показывает исследованный мной материал, 
его формой. У A. elongata боковые края ростральной 
пластинки слабовыпуклые, пластинка плавно рас­
ширяется от переднего конца к основанию. У А. 
longirostra боковые края ростральной пластинки 
слабовогнутые, что позволяет легко отличить ее от 
ростральной пластинки A. elongata. Кроме того, 
стратиграфически находки A. longirostra связаны с 
более высокой частью днестровской серии, чем на­
ходка Л. elongata [Новицкая, 1986, с. 112]. Учитывая 
различия в форме ростральной пластинки и послед­
нее обстоятельство, я считаю полезным сохранить А. 
longirostra в качестве самостоятельного вида. 

Althaspis kujdanowiensis известен по вентраль­
ной стороне ростральной пластинки [Stensio, 1958, 
fig. 136А]. Имеющаяся информация недостаточна 
для суждения о самостоятельности этого вида, но 
для его объединения с A. elongata, как это делает А. 
Блик [Blieck, 1984], тоже слишком мало данных. 
Существенно меньшая длина ростральной пла­
стинки у A. kujdanowiensis (сравнительно с A. elon­
gata) и ее более массивная форма свидетельствуют 
не в пользу объединения. 

4) По мнению А. Блика [Blieck, 1984], основы­
вающегося на результатах биометрических иссле­
дований, вид Althaspis vimiensis (нижний девон 
Бельгии и Франции) является синонимом вида А. 
leachi (н. девон Англии). 

5) Pseudopteraspisl spathulirostris, установлен­
ный Э. Стеншё [Stensio, 1958] в Подолии и затем 
отнесенный им к роду Althaspis с вопросом - АЛ 
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spathulirostris, едва ли принадлежит к этому роду 
[Новицкая, 1986]. В ревизии птераспид А. Блика 
[Blieck, 1984] вид, выделенный Э. Стеншё, включен 
в синонимику Miltaspisl spathulirostris. 

Althaspis elongata (Zych, 1927) 
Рис. 87, 88, 90a. Табл. ХП, фиг. 5-7 

Pteraspis lerichei n. sp. elongata п. mut.: Zych, 
1927, p. 20, 55, textfig. 7, pi. 4, fig. 1, 5; pi. 5, fig. 2-4. 

Podolaspis (Althaspis) elongata: Zych, 1931, p. 89, 
fig. 41, 50. 

Rhinopteraspis elongata: Brotzen, 1936, S. 5, 7, 14, 
Fig. 2. 

Pseudopteraspis elongata: Stensio, 1958, p. 266, 
282, fig. 144, 157; Tarlo, 1960, p. 224, fig. 7c. 

Pteraspis elongata: Балабай, 19596, с. 12, табл. 3, 
фиг. 1-2. 

Althaspis elongata: Stensio, 1964, p. 200, fig. 46; 
Obruchev, Karatajute-Talimaa, 1967, p. 13; Обручев, 
1973, с. 193; Blieck, 1977, p. 116; 1984, p. 31-34, fig. 
7 B-E, 8, 9; Новицкая, 1986, с. 109-112, рис. 53, 54, 
55a, табл. XX, фиг. 4, табл. XXI, фиг. 1. 

Лектотип - место хранения неизвестно, № отсут­
ствует, дорсальный панцирь, изображенный в работе 
Зыха [Zych, 1927, pi. 5, fig. 2]; местонахождение Зве­
нигород, Подолия, Украина; хмелевская свита?, ниж­
няя часть днестровской серии, верхняя часть верхнего 
лохкова, нижний девон. Выделен Л. Тарло [Tarlo, 
1961, р. 379] по изображению в работе В. Зыха. 

Материал. Два панциря с дорсальной стороны 
ПИН, № 3592/1 и 3592/2а; местонахождение Кий-
данов, прав. бер. р. Стрыпа, Подолия, Украина; 
хмелевская свита?, нижняя часть днестровской се­
рии, верхи лохковского яруса, нижний девон. 
Фрагмент дорсального панциря с хорошо сохра­
нившимся орбито-пинеальным поясом, ПИН, № 
3592/3; местонахождение Переволока, Подолия, 
Украина; днестровская серия, лохков, нижний де­
вон. Кроме того, ростральная пластинка ПИН, № 
3592/15 и несколько ядер с фрагментами дорсаль­
ных и вентральных пластинок. Коллекция № 3592 
Палеонтологического института РАН. Местонахо­
ждения: карьеры в Сапова, Кийданов, Переволока, 
Рукомыш, Звенигород, Подолия, Украина; страти­
графическая привязка та же. 

Диагноз. Длина панциря 14-17 см, длина рост­
ральной пластинки 4,7-5,3 см, дорсальной пла­
стинки - обычно около 9 см, но может достигать 11 
см. Панцирь стройный, удлиненный. Ростральная 
пластинка в виде вытянутого треугольника, боко­
вые стороны которого образуют спрямленную, 
слегка выпуклую линию. Восходящая пластинка 
умеренно широкая, ее передний край спрямлен, 
медиальный гребень нечеткий, латеральные - хо­
рошо выражены. Нет преорального поля. Пара-
оральные выступы, по-видимому, отсутствуют. 
Преорогониальные углы слабо выступающие (ре­
конструкция Стеншё). Параоральные составляю­
щие (пластинки) крупные и утолщенные, отчетливо 
выделяются в рельефе ростра [Stensio, 1958]; начи-
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Рис. 87. Althaspis elongata (Zych, 1927). Экз. -
ПИН, № 3592/1. Местонахождение у с. Кийданов 
(прав. бер. р. Стрыпа), Подолия, Украина; хмелевская 
свита ?, днестровская серия, лохков, нижний девон. 
Ядро панциря с дорсальной стороны, виден орбито-
пинеальный пояс [Новицкая, 1986] 

Рис. 88. Althaspis elongata (Zych, 1927). Экз. -
ПИН, № 3592/19. Местонахождение у с. Кийданов (на 
прав. бер. р. Стрыпа), Подолия, Украина; хмелевская 
свита ?, днестровская серия, лохков, нижний девон. 
Ядро дорсальной пластинки, видны фрагменты 
скульптуры [Новицкая, 1986] 

Рис. 89. Althaspis longirostra (Zych, 1927). Экз. -
ПИН, № 3592/7. Местонахождение у с. Кийданов 
(прав. бер. р. Стрыпа), Подолия, Украина; средняя 
часть днестровской серии, ? пражский ярус, нижний 
девон. Ростральная пластинка с вентральной стороны 
[Новицкая, 1986] 

наются от передних концов латеральных гребней 
восходящей пластинки. Граница между параораль-
ной составляющей и латеральным гребнем восхо­
дящей пластинки четкая. Пинеальная пластинка 
угловатая, передний край полого вырезан, задний -
образует тупой угол, боковые края прямые. Меди­
альные отростки орбитальных пластинок длинные, 
лентовидные. Дорсальная пластинка удлиненная, 
слегка сужается в задней трети; ее ширина в перед­
ней половине лишь немного меньше дорсальной 
длины ростра. Передний край дорсальной пластин­
ки имеет мелкую пологую вырезку, задний - вытя­
нут в короткий срединный выступ. Бранхиальные 
пластинки образуют продольный дорсовентральный 
перегиб; корнуальные - хорошо развиты: над их ос­
нованием дорсальная пластинка образует крупную 
флексуру. Основание дорсального шипа начинается 
примерно на уровне задних концов бранхиальных 
отверстий. Длина шипа составляет больше полови­
ны длины дорсальной пластинки. 7-7,5 дентиновых 
гребешков на 1 мм на дорсальной стороне панциря, 
10-12 на вентральной стороне ростра. 

Распространение. Подолия, Украина; хмелев­
ская свита (зона Althaspis elongata), нижняя часть 
днестровской серии, верхи лохковского яруса, 
нижний девон [Новицкая, 1986]. (Стратиграфиче­
ское распространение уточнено по схеме в: [Реше­
ние межведомственного регионального стратигра­
фического совещания по среднему и верхнему па­
леозою Русской платформы. Девонская система, 
1990]). 
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Althaspis longirostra (Zych, 1927) 

Рис. 89. Табл. XII, фиг. 8 

Pteraspis lerichei sp. п., mut. longirostra mut. nov.: 
Zych, 1927, p. 20, 55, pi. 5, fig. 1. 

Pteraspis longirostrata: Brotzen, 1933a, S. 459, 
Abb. 17. 

Pteraspis longirostra: Балабай, 19596, с. 15, табл. 
3, фиг. 3. 

Althaspis longirostra: Обручев, 1973, с. 193; 
Blieck, 1977, p. 116; Новицкая, 1986, с. 112-113, 
рис. 56, табл. ХХШ, фиг. 5, 6. 

Голотип - место хранения неизвестно, № от­
сутствует, экземпляр, изображенный В. Зыхом 
[Zych, 1927, pi. V, fig. 1], дорсальный панцирь; ме­
стонахождение с. Копачинцы, лев. бер. Днестра, 
Подолия, Украина; средняя часть днестровской се­
рии (зона III, по [Обручев, 1973]), ?пражский ярус, 
нижний девон. 

Материал. Ростральная и левая орбитальная 
пластинки ПИН, № 3592/29, ростральная пластинка 
ПИН, № 3592/7; местонахождения с. Переволока 
(экз. 29) и с. Кийданов (экз. 7), р. Стрыпа, Подолия, 
Украина; средняя часть днестровской серии (над 
зоной A. elongata), ?пражский ярус, нижний девон. 

Диагноз. Общая длина дорсального панциря 
около 18 см [Zych, 1927; Балабай, 19596], длина ро­
стра 6,8-9,5 см. Ростральная пластинка имеет вид 
вытянутого узкого треугольника со спрямленными, 
слегка вогнутыми, боковыми сторонами. Длина ро­
стра почти равна длине дорсальной пластинки. Нет 
преорального поля (как у A. elongata). В остальном 
панцирь такой же, как у A. elongata и A. sapovensis. 

Замечания. 1) В работе 1927 г. В. Зых [Zych, 
1927] описал на подольском материале две новые 
мутации: "Pteraspis lerichei sp. nov., mut. longiro­
stra" и "Pteraspis lerichei sp. nov, mut. elongata", от­
метив, что вторая отличается от первой только 
"значительно более коротким ростром" (р. 55). Обе 
мутации оценены следующими авторами как раз­
личные виды [Brotzen, 1933а; Балабай, 19596], хотя 
Ф. Бротцен допускал возможность того, что длина 
ростра у P. longirostra входит в пределы внутриви­
довой изменчивости у P. elongata. В пользу при­
знания A. longirostra самостоятельным видом гово­
рят различия в форме ростра у A. longirostra и А. 
elongata (см. замечание 3 к роду Althaspis), а также 
приуроченность всех находок A. longirostra к более 
высоким стратиграфическим уровням днестров­
ской серии, чем те, на которых присутствует А. 
elongata. В карьерах сел Переволока и Сапова, 
вскрывающих среднюю часть днестровской серии, 
A. longirostra найден нами в верхних слоях этих 
обнажений. По-видимому, уровень распростране­
ния A. longirostra частично соответствует зоне Rhi­
nopteraspis dunensis. 

2) Вид Althaspis longirostra выделен В. Зыхом на 
основе одного экземпляра [Zych, 1927, pi. V, fig. 1]. 
Голотип представляет собой сочлененный дорсаль­
ный панцирь: видны ростральная пластинка, дор­

сальная пластинка и границы орбито-пинеального 
пояса, экземпляр найден в с. Копачинце (лев. бер. 
Днестра); вероятно, утрачен. 

Распространение. Известен из местонахожде­
ний: р. Стрыпа, прав, бер., с. Переволока (карьер, 
верх, слои), села Кийданов, Сапова; р. Днестр, 
прав, бер., с. Копачинцы, Подолия, Украина; сред­
няя часть днестровской серии, пражский ярус, 
нижний девон [Новицкая, 1986]. 

Althaspis sapovensis Novitskaya, 1986 

Рис. 906. Табл. XII, фиг. 9-10 

Pteraspis elongata: Brotzen, 1933а, S. 456-459, 
Fig. 16. 

Althaspis samsonowiczi: Stensio, 1958, p. 282, fig. 
157A; 1964, p. 216, fig. 59; Tarlo, 1961, p. 379, 380, 
fig. 7 (no Stensio, 1958, p. 282, fig. 157А); Обручев, 
1964, с. 67-68, рис. 40-41. 

Althaspis sapovensis: Новицкая, 1986, с. 113, рис. 
55, табл. XXI, фиг. 1, табл. XXII, фиг. 3, табл. 
XXIII, фиг. 1^1. 

Голотип - ПИН, № 3592/26; передняя половина 
ядра панциря с дорсальной стороны, сохранились 
фрагменты пластинок; полностью видны границы 
ростральной пластинки и пластинок орбито-
пинеального пояса, дорсальная пластинка разруше­
на в задней части; местонахождение с. Кийданов, 
карьер на правом берегу р. Стрыпы, Подолия, Ук­
раина; хмелевская свита ?, нижняя часть днестров­
ской серии, верхи лохковского яруса, нижний де­
вон [Новицкая, 1986]. 

Материал. Кроме голотипа, несколько фраг­
ментов ростральных пластинок, ПИН, № 3592/16, 
13; местонахождения Рукомыш и Преволока на р. 
Стрыпа, Подолия, Украина; нижняя и, возможно, 
средняя часть днестровской серии, лохковский -
?пражский ярусы, нижний девон. 

Диагноз. Общая длина дорсального панциря 
около 14 см и больше, длина дорсальной стороны 
ростральной пластинки 5,5-7,7 см. Ростральная 
пластинка в передней половине узкая, стержневид-
ная, ее боковые стороны образуют слегка вогнутую 
линию. (Отчетливых данных о преоральном поле 
нет). Пинеальная пластинка угловатая, ее передний 
край полого вырезан, задний - образует тупой угол, 
боковые края прямые. Медиальные отростки орби­
тальных пластинок длинные, лентовидные. Дор­
сальная пластинка удлиненная, ее ширина в перед­
ней половине лишь немного меньше дорсальной 
длины ростра, передний край полого вырезан; зад­
ний край и бранхиальная область неизвестны. 7-8 
дентиновых гребешков на 1 мм на дорсальной сто­
роне панциря; 8-9 - на вентральной стороне ростра. 

Распространение. Подолия (найден в местона­
хождениях на р. Стрыпа: карьеры в деревнях Кий­
данов, Сапова, Переволока, Рукомыш), Украина; 
нижняя часть днестровской серии и, возможно, ни­
зы ее средней части, верхи лохковского яруса (зона 
Althaspis elongata) - ?пражский ярус, нижний девон. 
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Рис. 90. Панцири Althaspis elongata и А. 
sapovensis: а - Althaspis elongata (Zych, 1927), 
экз. - ПИН, № 3592/2а; б - Althaspis sapoven­
sis Novitskaya, 1986, голотип - ПИН, № 
3592/26. Местонахождение у с. Кийданов 
(прав. бер. р. Стрыпа), Подолия, Украина; 
хмелевская свита ?, нижняя часть днестров­
ской серии, верхи лохковского яруса, нижний 
девон. Два ядра панцирей с дорсальной сто­
роны, видна форма ростральных пластинок и 
пластинок орбито-пинеального пояса [Новиц­
кая, 1986] 

Замечания. 1) A. sapovensis отличается от А. 
elongata и A. longirostra формой ростра, стержне-
видно сужающегося в передней части. Этим при­
знаком и большей длиной ростральной пластинки 
A. sapovensis отличается также от A. kujdanowiensis. 
Сравнительно с A. leachi, подольский вид обладает 
значительно менее массивным ростром. 

2) На реконструкции Pteraspis elongata Ф. Брот-
цен [Brotzen, 1933а, Abb. 16] придал передней час­
ти ростра несколько сужающуюся стержневидную 
форму. Однако такой ростр свойственен птераспи-
дам A. sapovensis, выделенным в качестве отдель­
ного вида [Новицкая, 1986]. Искажение формы ро­
стра А. elongata (=А. samsonowiczi), такое же, как на 
рисунке Ф. Бротцена, имеет место на реконструк­
ции, выполненной Э. Стеншё [Stensio, 1958, fig. 
157] и повторенной затем рядом авторов [Tarlo, 
1961; Обручев, 1964]. Althaspis elongata (=Pteraspis 
elongata в понимании В. Зыха, принятом здесь) об­
ладает вытянутым треугольным ростром, не стерж-
невидным в передней части. Его длинные боковые 
стороны образуют прямые или слегка выпуклые 
линии (см. [Zych, 1927, textfig. 7, pi. 5, fig. 2a, 3]). 

Althaspis kujdanowiensis (Stensio, 1958) 

Pseudopteraspis kujdanowiensis: Stensio, 1958, p. 
254, fig. 136A, B. 

Althaspis kujdanowiensis: Stensio, 1964, p. 189, 
fig. 38A, В; Новицкая, 1986, с. 114. 

Лектотип - NHRM, № С 1537, ростральная об­
ласть панциря с вентральной стороны [Stensio, 1958, 
fig. 136 А]; Подолия, Украина; диттон (по Стеншё), 
нижний девон. Выделен Л.И. Новицкой [1986, с. 114]. 
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Материал. Известно только изображение в ра­
ботах Э. Стеншё [Stensio, 1958, 1964]. Возможно, к 
этому виду относится ростральная пластинка ПИН, 
№ 3592/30; местонахождение Переволока, Подо­
лия, Украина; днестровская серия, нижний девон. 

Диагноз. Длина вентральной стороны ростра 
(от переднего конца до заднего медиального вы­
ступа восходящей пластинки) около 2,6 см. Пре-
орального поля нет. Медиальный гребень восходя­
щей пластинки узкий, латеральные гребни округ­
лые, отчетливые. Имеются небольшие параораль-
ные выступы. Параоральные пластинки начинают­
ся от задних концов латеральных гребней восходя­
щей пластинки. Граница между латеральными 
гребнями и параоральными пластинками отчетливо 
выражена. Преорогониапьные углы развиты. 
Скульптура в виде "поперечных дентиновых гре­
бешков, продолжается до восходящей пластинки. 

Распространение. Подолия, Украина; днест­
ровская серия (по-видимому, ее нижняя часть), 
нижний девон. 

Замечание. Известные признаки, характери­
зующие A. kujdanowiensis, относятся только к вен­
тральной стороне ростра. Отсутствие других сведе­
ний (об общей форме панциря и его пластинках, о 
строении орбито-пинеального пояса и др.) резко 
ограничивает возможность идентификации вида, а 
также возможность подтверждения его существо­
вания как самостоятельного таксона. Насколько 
можно судить по имеющимся данным, A. kujdano­
wiensis отличается от остальных видов Althaspis 
менее длинной и более широкой (массивной) рост­
ральной пластинкой. Кроме того, от A. leachi отли­
чается отсутствием преорального поля. 
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Ошибочные определения 

? Rhinopteraspis sp. 

Pteraspis (?) maslovi: Обручев, 1958, с. 43 (nom. 
nud.). 

Rhinopteraspis sp.: Обручев, 1964, с. 68, табл. 2, 
фиг. 4, 5 (nom. nud.). 

Rhinopteraspis (?) maslovi: Обручев, 1973, с. 194 
(nom. nud.). 

? Rhinopteraspis sp.: Новицкая, 1986, с. 117, табл. 
XXIV, фиг. 3,4, 5. 

Под этими названиями в качестве ростральных 
пластинок были ошибочно определены две конько­
вые чешуи амфиаспид: экз. ПИН, № 1925/75, ме­
стонахождение на р. Тарея, п-ов Таймыр, Красно­
ярский край, Восточная Сибирь, Россия; урюмские 
слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний 
девон; экз. ПИН, № 2800/30, местонахождение в 
районе Норильска, Красноярский край, Восточная 
Сибирь, Россия; верхи курейского горизонта, лох­
ков, нижний девон. Дополнительная препаровка 
показала, что обе коньковые чешуи имеют скульп­
туру такую же, как у Gabreyaspis tarda (отр. Am-
phiaspidiformes) [Новицкая, Каратаюте-Талимаа, 
1989; Новицкая, 1994]. 

Семейство Protaspididae Bryant, 1933 

Типовой род - Protaspis Bryant, 1933. 
Диагноз. Очень широкие, сильно уплощенные 

дорсовентрально птераспиды. Панцирь округлый, 
постепенно сужается к переднему концу, макси­
мально расширен в задней четверти; его длина от 6 
см (Eucyclaspis: [Denison, 1970]) до 17 см (Оге-
aspis). Ростральная пластинка полого закруглена, 
широкая, короткая: ее длина помещается от 3,5 до 
4,5 раз в общей длине дорсального панциря. Пре­
оральное поле имеется или (?) отсутствует, иногда 
покрыто тонким ретикулярным орнаментом [Deni­
son, 1970]. Орбито-пинеальный пояс обычно замк­
нутый и, по-видимому, может быть не замкнутым 
(известен у немногих форм). Форма пластинок 
варьирует: медиальные отростки орбитальных пла­
стинок лентовидные или сильно вытянутые и за­
остренные (Cosmaspis: [Denison, 1970, fig. 13]), пи­
неальная пластинка угловатая, иногда треугольная, 
вытянутая латерально. Дорсальная пластинка ши­
рокая; выемка для основания дорсального шипа 
небольшая, шип небольшой, иногда чешуевидный. 
Корнуальные пластинки редуцированы до неболь­
ших полос, расположенных на медиальном крае 
бранхиальных отверстий или отсутствуют; у неко­
торых есть вторая пара задних корнуальных пла­
стинок (Lampraspis: [Denison, 1970]). Бранхиальные 
отверстия помещаются в постеролатеральных углах 
панциря или на его дорсальной стороне; ограниче­
ны бранхиальными и корнуальными пластинками 
или бранхиальными и дорсальной пластинками. 

Состав. Protaspis Bryant, 1933; Europrotaspis 
White, 1961; Gigantaspis Heintz, 1962; Cyrtaspidich-
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thys Whitley, 1940; Cosmaspis Denison, 1970; Eucyc­
laspis Denison, 1970; Oreaspis Denison, 1970; Lam­
praspis Denison, 1970. 

Замечание. Protaspididae отличаются от осталь­
ных семейств морфологией бранхиальной области; 
кроме того, от Podolaspididae и Rhinopteraspididae -
широко закругленной короткой ростральной пла­
стинкой и общей формой очень широкого панциря. 
Семейство представлено, главным образом, амери­
канскими формами, известными из нижнедевонских 
отложений штатов Вайоминг и Юта в США. Их клас­
сификация разработана Р. Денисоном [Denison, 1970], 
расценивающим первые шесть родов в качестве под-
родов рода Protaspis. В основу диагнозов им положе­
но строение бранхиальной области и скульптуры. 

Род Europrotaspis White, 1961 

Protaspis: Brotzen, 1936, S. 9-20. 
Protaspis (Europrotaspis): White, 1961, p. 268-270. 
Euryprotaspis: Stensio, 1964, p. 363. 
Europrotaspis: Новицкая, 1975, с. 83; 1986, с. 

115-116; Blieck, 1984, p. 64. 
Типовой вид - Protaspis (Europrotaspis) crenula-

ta White, 1961. 
Диагноз. Птераспиды среднего и крупного раз­

мера. Общая длина дорсального панциря 10-12 см, 
но может быть больше. Панцирь округлый, упло­
щенный, максимально широкий в последней трети, 
к заднему краю плавно сужается. Ростральная пла­
стинка впереди закруглена, ее длина помещается 
3,5-4,5 раза в общей длине панциря. Преоральное 
поле широкое [White, 1961] (Е. crenulata). Дорсаль­
ная пластинка на заднем крае имеет короткий ок­
руглый срединный выступ. Пинеальная пластинка 
угловатая (приблизительно пентагональная), уме­
ренно широкая, с прямыми боковыми краями. Ор­
битальные пластинки небольшие; передние высту­
пы короткие, треугольные, медиальные - длинные, 
узкие, лентообразные; контакт с пинеальной пла­
стинкой полный (по всей длине ее боковых краев). 
Бранхиальные пластинки длинные, с резким дорсо-
вентральным перегибом. Корнуальные пластинки 
редуцированы до коротких полосок, ограничиваю­
щих бранхиальные отверстия медиально. Бранхи­
альные отверстия находятся в постеролатеральных 
углах панциря, между бранхиальными и корнуаль­
ными пластинками. 

Видовой состав. Е. crenulata White; Е. arnelli 
(Brotzen). Принадлежность к Europrotaspis недос­
таточно охарактеризованных видов Protaspis wihe-
riensis из нижнего девона Бельгии ([Brotzen, 1936]: 
nom. nud.) и P. rotunda (Gross), упоминаемых Э. Уай­
том [White, 1961] в составе подрода, сомнительна. 

Распространение. Украина (Подолия), Англия, 
?Бельгия; днестровская серия (средняя часть), вер­
хи лохковского - ?пражский ярусы в Подолии и их 
аналоги в Англии, нижний девон. 

Замечание. Название Europrotaspis введено Э. 
Уайтом [White, 1961] для протасписов, найденных 
в Европе (Украина, Англия). Их отличия от амери-
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Рис. 91. Europrotaspis arnelli (Brotzen, 1936). Экз. 
ПИН, № 3592/60. Местонахождение у с. Кийданов 
(прав. бер. р. Стрыпа), Подолия, Украина; днестров­
ская серия (средняя часть), ? пражский ярус, нижний 
девон. Ядро панциря с дорсальной стороны, видны 
границы пинеальной и орбитальных пластинок [Но­
вицкая, 1986] 

канских протасписов очень незначительны [Deni­
son, 1970]. Наиболее существенно они проявляются 
в пластинках орбито-пинеального пояса, а также в 
бранхиальной области и в типе орнамента [Новиц­
кая, 1986]. От шпицбергенского Gigantaspis род 
Europrotaspis отличается более широким панцирем 
и морфологией бранхиальной области: у Giganta­
spis жаберные отверстия имеют щелевидную форму 
и помещаются между бранхиальными и дорсальной 
пластинками непосредственно [N. Heintz, 1962]. 

Europrotaspis arnelli (Brotzen, 1936) 
Рис. 91 

Protaspis arnelli: Brotzen, 1936, S. 20-31, Text­
fig. 6, Taf. 1, Fig. 1, 2, Taf. 2, 3, 4, Fig. 2; Stensio, 
1958, p. 270, fig. 147A; 1964, p. 205, fig. 49A. 

Protaspis (Europrotaspis) arnelli: White, 1961, pi. 
44, fig. 6. 

Europrotaspis arnelli: Новицкая, 1975, с. 84; 
1986, с. 116-117, рис. 57-59, табл. ХХШ, фиг. 8, 9; 
Blieck, 1984, р. 64-65. 

Голотип - NHRM, п° С 1792 (= Р 75 - экземпляр, 
указанный как голотип и изображённый Ф. Бротце­
ном: [Brotzen, 1936, S. 20, Taf. 1, Fig. 1]), панцирь с 
дорсальной стороны, ростральная пластинка и орби-
то-пинеальный пояс отсутствуют; местонахождение 
?Кийданов, Подолия, Украина; средняя часть днест­
ровской серии, ?пражский ярус, нижний девон. 

Материал. Ядро панциря с отпечатками пла­
стинок орбито-пинеальной области, экз. ПИН, № 
3592/60; ядро вентральной пластинки, экз. ПИН, № 
3592/73; весь материал из местонахождения Кий­

данов на прав. бер. р. Стрыпа, Подолия, Украина; 
днестровская серия (средняя часть), ?пражский 
ярус, нижний девон. 

Диагноз. Общая длина дорсального панциря 
около 12 см. Ростральная пластинка округло-тре­
угольная. (Строение вентральной стороны неиз­
вестно.) Пинеальная пластинка приблизительно пен­
тагональная, боковые углы резкие, задний - закруг­
лен. Передние выступы орбитальных пластинок 
короткие, медиальные выступы в месте контакта с 
пинеальной пластинкой равны по ширине ее боко­
вым сторонам. Дорсальная пластинка максимально 
широкая в начале задней трети, имеет очень неглу­
бокие постеролатеральные вырезки для корнуальных 
пластинок. Бранхиальные пластинки слегка расши­
ряются к заднему концу, образуют постеролате­
ральные углы панциря. На дорсальной пластинке 
на 1 мм приходится около 7 дентиновых гребеш­
ков. Вентральная пластинка впереди широко за­
круглена, в задней трети сужается, на заднем крае 
имеет короткий треугольный срединный выступ. 

Распространение. Подолия (известен из место­
нахождений на р. Стрыпа: карьеры в деревнях 
Кийданов и Сапова), Украина; днестровская серия, 
ее средняя часть, ? пражский ярус, нижний девон. 

Замечание. По тем признакам, которые могут 
быть сопоставлены (форма панциря, размеры и 
форма ростральной пластинки, орбито-пинеальный 
пояс, бранхиальные и корнуальные пластинки, по­
ложение бранхиальных отверстий, дорсальный 
шип, скульптура) подольский вид Е. arnelli и анг­
лийский Е. crenulata не обнаруживают различий. 
От их объединения удерживает только отсутствие 
сведений о некоторых признаках, которым прида­
ется большое значение в диагностике Е. crenulata. 
Имеется в виду строение вентральной стороны ро­
стра и строение чешуи, остающееся неизвестным у 
Е. arnelli [Новицкая, 1986]. 

Pteraspidiform.es incertae familiae 

Род Loricopteraspis Tarlo, 1961 

Pteraspis: Stensio, 1958, p. 277 (pars); Tarlo, 1960, 
p. 224. 

Loricopteraspis: Tarlo, 1961, p. 382, 385; 
Обручев, 1964, с. 67; Новицкая, 1975, с. 82; 1986, с. 
118-119; Blieck, 1984 (pars), p. 37-38. 

Althaspis: Denison, 1970, p. 6 (pars). 
Типовой вид - Pteraspis althi Stensio, 1958. 
Диагноз. Небольшие птераспиды с коротким 

тупым ростром. Преоральное поле образовано уча­
стками, орнаментированными продольными и по­
перечными дентиновыми гребешками. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Подолия, Украина; лохков?, 

нижний девон. Более точные данные отсутствуют. 
Замечание. А. Блик [Blieck, 1984] включает в со­

став Loricopteraspis, кроме типового, второй вид - L. 
dairydinglensis (White, 1961). На реконструкциях пла-
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станок панциря нескольких экземпляров птераспид, 
отнесенных А. Бликом к L. dairydinglensis, видны 
различия в морфологии орбито-пинеального пояса. 
Эти различия, проявляющиеся в форме пинеальной и 
орбитальных пластинок, в характере их контакта или 
в его отсутствии [Blieck, 1984, fig. 14 A-F] имеют у L. 
dairy dinglensis, в понимании А. Блика, широкую ам­
плитуду вариаций, тогда как внутри родов птераспид 
строение орбито-пинеального пояса обычно является 
стабильным. Возможно, что L. dairydinglensis в объ­
еме, указанном А. Бликом, представляет искуствен-
ное объединение птераспид. 

Loricopteraspis althi (Stensio, 1958) 

Pteraspis althi: Stensio, 1958, p. 277, fig. 152 A; 
Tarlo, 1960, p. 224, fig. 7a. 

Loricopteraspis althi: Tarlo, 1961, p. 382, fig. 9. 
Голотип - NHRM, С 1559, ростр с вентральной 

стороны [Stensio, 1958, fig. 152 А]; Подолия, Ук­
раина; жедин, нижний девон. 

Материал. Известен только голотип (изобра­
жен: [Stensio, 1958] и [Tarlo, 1961]). 

Краткое описание. Длина вентральной стороны 
ростра (по центральной оси) около 1,2 см. Пре­
оральное поле округлое, максимально расширено 
посередине длины. Длина почти равна его макси­
мальной ширине. Восходящая пластинка короткая, 
резко уходит вверх. 

Замечание. Д.В. Обручевым [Обручев, 1964, с. 
66, рис. 37] под названием Loricopteraspis althi 
ошибочно изображен Pteraspis sp. (из [Stensio, 
1958, fig. 149 В]). Судя по скульптуре на преораль-
ном поле, Pteraspis sp. действительно может отно­
ситься к Loricopteraspis, но в этом случае он дол­
жен представлять другой вид. От L. althi его отли­
чает форма ростра и преорального поля, более ши­
рокого и короткого у типового вида. 

Распространение. Подолия, Украина; нижний 
девон (точнее автором вида не указано). 

Pteraspidiformes indet. 2 

Экз. ПИН, № 3845/1, 1а, дорсальная пластинка и 
ее отпечаток; Чукотский полуостров, побережье за 
Тоннельным, Чукотский нац. округ, Магаданская 
обл., Россия; лохков, нижний девон [Новицкая, 
1986, с. 119]. 

Замечание. Дорсальная пластинка длиной око­
ло 7,5 см, удлиненная, умеренно широкая. Пине­
альная выемка пологая, довольно глубокая. Вырез­
ка для дорсального шипа узкая, довольно длинная. 
Дентиновые гребешки туберкулированные, очень 
длинные, слабо зазубренные (от 6-7 на 1 мм вблизи 
пинеальной вырезки до 10-10,5 в задней половине 
пластинки). 

Дорсальные пластинки такого типа широко рас­
пространены среди нижнедевонских птераспид, 
например, у подольских Podolaspis, Larnovaspis, 
Belgicaspis, характерных для иваневского горизон­
та - низов днестровской серии. Можно предпола­

гать, что возраст чукотских птераспид соответству­
ет этому же интервалу. 

? Pteraspidiformes indet. 2 

Экз. ПИН, № 56/6, вентральная пластинка; залив 
Русская Гавань, Северный остров Новой Земли, 
Ненецкий национальный округ, Архангельская 
обл., Россия; лохков?, нижний девон [Новицкая, 
1986, с. 119]. 

Замечание. Известны пластинки мелких и 
крупных птераспид, напоминающие некоторых 
птераспид из серии Вуд Бей Шпицбергена [Марк-
Курик, Новицкая, 1977; Новицкая, 1986]. 

Отряд Psammosteiformes 

Диагноз. Панцирь состоит из дорсальной, вен­
тральной, ростральной, пинеальной, орбитальных, 
посторбитальных, бранхиальных и корнуальных 
пластинок. Кроме того, имелись оральные пластин­
ки и, возможно, преростральные (praerostralia: 
[Stensio, 1958, Обручев, Марк-Курик, 1965]). Цен­
тральные пластинки (ростральная, дорсальная, вен­
тральная) отделены от боковых полосами тессер. 
Панцирь широкий, уплощенный дорсовентрально. 
Передний конец закруглен, не образует выступаю­
щий ростр. На дорсальной пластинке гребень вы­
ражен слабо или не выражен, вентральный гребень 
отсутствует. В хвостовом отделе имеются дорсаль­
ный и вентральный ряды коньковых чешуи. Орби­
ты расположены у переднего края головы на орби­
тальных пластинках, направлены латерально и 
вверх. Ротовое отверстие поперечное, занимает 
терминально-дорсальное положение. Praespiracula 
неизвестны. Бранхиальные отверстия расположены 
в постеролатеральных углах туловищного отдела, 
между бранхиальной и корнуальной пластинками. 
Форма бранхиальных пластинок меняется от узкой 
и длинной (Drepanaspis) до широкой и короткой 
(Psammolepis). Сенсорная система боковой линии 
включает продольные медиальные и латеральные 
каналы, а также - поперечные комиссуры. Орна­
мент состоит из бугорков с зубчатыми краями, 
обычно образующих "паркет", иногда бугорки сли­
ваются в гребешки; дорсальная, вентральная и бран­
хиальные пластинки могут нести тессеры (Psammo-
steus, Psammolepis), иногда перекрывающиеся че­
шуеобразно. Панцирь обычно состоит из дентина и 
аспидина. Как исключение, орнаментальный слой 
может отсутствовать. В этом случае камеры губча­
того слоя пломбируются дентином (Obruchevia). 
Средний слой панциря образован губчатой тканью, 
крупные призматические камеры в нем отсутству­
ют. Иногда заметны погруженные генерации ден­
тиновых бугорков (кожных зубов) (Pycnosteus и 
др.); старые генерации резорбировались и замеща­
лись балками аспидина [Новицкая, 1965]. 

Состав. Drepanaspididae Traquair, 1899; Gueri-
chosteidae Tarlo, 1964; Pycnosteidae Tarlo, 1962; 
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Psammolepididae Tarlo, 1962; Psammosteidae Tra­
quair, 1896; Obrucheviidae Tarlo, 1964. 

Распространение. Западная Европа и Россия; 
девон. 

Замечания. 1) Систематический состав отряда 
Psammosteiformes проанализирован в опубликован­
ных почти одновременно монографиях [Tarlo, 1964, 
1965; Обручев, Марк-Курик, 1965] и в палеоихтио-
логическом томе "Основ палеонтологии" [Обручев, 
1964]. Наши представления о составе Psammostei­
formes, в основном, совпадают с разработанными в 
"Основах палеонтологии", где отряд Psammostei­
formes (в "Основах" отр. Psammosteida) рассматри­
вается в более узком смысле, чем в монографии 
Тарло [Tarlo, 1965]. В настоящей ревизии состав 
отряда Psammosteiformes соответствует, с неболь­
шими изменениями, составу подотряда Psammoste­
ida по Л. Тарло [Tarlo, 1965] (правильнее - подот­
ряда Psammosteoidei), в диагнозах использованы 
данные из [Обручев, 1964] и названных моногра­
фий. В тех случаях, когда в диагнозах таксонов од­
ного ранга набор признаков не совпадает, это свя­
зано с отсутствием или недостаточностью данных о 
тех или иных пластинках. 

2) Семейство Drepanaspididae известно из ниж­
недевонских отложений Рейнской области Герма­
нии, Арденн и Англии [Tarlo, 1965]. Род Psephaspis 
0rvig, включаемый в это же семейство [Tarlo, 1965] 
или относимый (с вопросом) Д.В. Обручевым [Об­
ручев, 1964] к семейству Pycnosteidae, известен из 
нижнего девона США. Вид Psephaspis bystrowi 
описан Л. Тарло [Tarlo, 1964] по единственной тес-
сере, найденной в нижнем девоне Сибири (место­
нахождение на р. Нижний Вилюйкан) и изобра­
женной А.П. Быстровым [Bystrow, 1959, Text-fig. 
7]. Этот материал недостаточен для признания при­
сутствия Psephaspis на территории России. 

3) Семейство Guerichosteidae, выделенное Л. Тар­
ло [Tarlo, 1964], включает роды Guerichosteus и На-
riosteus, известные из эмса Польши. Род Schizoste-
us, помещенный Л. Тарло в это же семейство, отне­
сен в настоящей ревизии к семейству Pycnosteidae 
(см. также [Обручев, 1964]). 

Семейство Pycnosteidae Tarlo, 1962 

Типовой род - Pycnosteus Preobrazhensky, 1911. 
Диагноз. Дорсальная пластинка уплощенная, 

вентральная - сильно выпуклая, с крутыми боко­
выми и передним скатами, имеет глубокую заднюю 
вырезку, частично закрытую. Длина бранхиальных 
пластинок приблизительно равна их ширине. Тес­
сер на средних пластинках нет или они есть в крае­
вых зонах, тессеры могут заполнять заднюю вырез­
ку вентральной пластинки. Дентиновые бугорки от 
обычных мелких до очень крупных звездчатых, 
иногда сливаются в гребешки. 

Состав. Schizosteus Obruchev, 1940; Tartuosteus 
Obruchev, 1961; Pycnosteus Preobrazhensky, 1911; 
Ganosteus Rohon, 1901. 

Замечание. Род Pycnolepis, выделенный Л. Тар­
ло [Tarlo, 1964] и включенный им в сем. Pycnoste­
idae, рассматривается нами как синоним Schizoste­
us. Подробнее см. "Замечание" к Sch. splendens. 

Род Schizosteus Obruchev, 1940 

Psammolepis: Gross, 1933a, S. 12 (pars). 
Schizosteus: Обручев, 1940, с. 766; 1964, с. 71; 

Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 80-81; Tarlo, 1965, 
р. 55-56. 

Pycnolepis: Tarlo, 1964, p. 116; Tarlo, 1965, p. 64-
65. 

Типовой вид - Schizosteus asatkini Obruchev, 
1940. 

Диагноз. Дорсальная пластинка широкая (форма 
сердцевидная или не ясна), иногда с краевыми тес-
серами. Вентральная пластинка овальная или почти 
круглая, без тессер, задняя вырезка продолжается до 
центра роста, вырезка сравнительно узкая, может 
быть закрыта тессерами (Sch. striatus). Бранхиаль­
ные пластинки эврибазальные и сравнительно узкие 
или широкие. Ростральная пластинка относительно 
узкая и может иметь краевые тессеры. Посторби­
тальные пластинки в задней части узкие. Дентино­
вые бугорки округлые или многоугольные, тесно 
посаженные (образуют "паркет"), с короткими про­
стыми зубчиками. Иногда на боковых скатах денти­
новых бугорков имеются тонкие гребешки (в основ­
ном, по [Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 80]). 

Видовой состав. Sch. asatkini Obruchev, 1940; 
Sch. heterolepis (Preobrazhensky, 1911); Sch. splendens 
(Eichwald, 1844); Sch. striatus (Gross, • 1933); ISch. 
pemeri (Ruzicka, 1929); ISch. wellsi Tarlo, 1964. 

Распространение. Ленинградская и Псковская 
области России; аналог арукюлаского горизонта, 
эйфель, средний девон. Эстония; пярнуский и на-
ровский горизонты, эйфель, средний девон [Обру­
чев, Марк-Курик, 1965]. Возможно, эйфель, средний 
девон Чехословакии и США [Tarlo, 1965, р. 63]. 

Замечания. 1) Вид Sch. perneri описан из Эйфеля 
Чехословакии по единственному экземпляру, пред­
ставляющему левую бранхиальную пластинку. Ди­
агноз вида Sch. wellsi, известного из формации Дела-
вер штата Огайо (США), включает лишь данные о 
его скульптуре [Tarlo, 1965, р. 64]. Имеющиеся све­
дения недостаточны для решения вопроса о включе­
нии названных видов в состав рода Schizosteus. 

2) Здесь и далее в систематической части стра­
тиграфическое распространение родов и видов, 
включенных в настоящей ревизии в состав отряда 
Psammosteiformes, уточнено, главным образом, на 
уровне ярусов в соответствии с Решением межве­
домственного регионального стратиграфического 
совещания по среднему и верхнему палеозою Рус­
ской платформы ("Унифицированная региональная 
стратиграфическая схема девонских отложений 
Русской платформы", Ленинград, 1990), а также с 
учетом стратиграфической схемы (The Devonian of 
Estonia) в разделе "Devonian" [Kleesment, Mark-
Kurik, 1997]. 
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Рис. 92. Schizosteus heterolepis (Preobrazhensky, 1911) 
a - реконструкция бранхиальной пластинки; б - рекон­

струкция посторбитальной пластинки [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

Schizosteus heterolepis (Preobrazhensky, 1911) 

Рис. 92 

Psammosteus heterolepis: Преображенский, 1911, 
с. 21-36, рис. 7-9. 

Psammolepis heterolepis: Gross, 1933a, S. 12, Taf. 
II, Fig. 16. 

Schizosteus Iheterolepis: Обручев, 1940, с. 766. 
Schizosteus heterolepis: Обручев, Марк-Курик, 

1965, с. 81-84, рис. 20-23, табл. V, фиг. 1-8, табл. 
VI, фиг. 1-8; Tarlo, 1965, р. 57-59, text-fig. 12 В-Е, 
pi. XIV, fig. 4. 

Лектотип - GI, Pi 372, оригинал И.А. Преобра­
женского (1911, табл. I, фиг. 7), фрагмент бранхи­
альной пластинки; местонахождение Тори на лев. 
бер. р. Пярну, Эстония; пярнуский горизонт, эй­
фель, средний девон. Выделен: [Обручев, Марк-
Курик, 1965, с. 81] и, одновременно, [Tarlo, 1965, р. 
58] по тому же экземпляру. 

Материал. Описанный материал находится в 
Институте геологии Таллинского технического 
университета, Эстония. 

Диагноз. Дентиновые бугорки местами очень 
крупные, варьируют по величине (5-14 на 1 см) и 
форме: куполовидные, высокие, в плане круглые 
или многоугольные, иногда слегка удлиненные, на 
боковых скатах могут присутствовать тонкие реб­
рышки, образованные рядами мелких бугорков, 
обычно сливающихся. Зубчики у основания очень 
короткие. Между крупными дентиновыми бугор­
ками часто встречаются мелкие бугорки. 

Распространение. Типовое и другие местона­
хождения на р. Пярну, Эстония и, возможно, Лит­
ва; пярнуский горизонт, эйфель, средний девон. 

Замечания. 1) В монографии Д.В. Обручева и 
Э.Ю. Марк-Курик [1965], в рубрике "лектотип" (с. 
81) неверно указан номер таблицы и фигуры в ста­
тье И.А. Преображенского (по [Tarlo, 1965]). 

2) В той же монографии перед номерами экзем­
пляров, хранящихся в Эстонии, дана аббревиатура 
ГМ АНЭ (с. 81 и др.), которая при обозначении эк­
земпляров более не используется (устное сообще­
ние Э.Ю. Марк-Курик, декабрь 1998 г.). В настоя­
щее время применяется аббревиатура GI (устное 
сообщение Т. Мярсс, февраль 2002 г.). 

Schizosteus splendens (Eichwald, 1844) 

Рис. 93, 94 

Cheirolepis splendens: Эйхвальд, 1844, с. 12; 
Eichwald, 1846, p. 304, pi. 10, fig. 22-23; 1860, p. 
1573, pi. 57, fig. 23. 

Cheirolepis unilateralis: Эйхвальд, 1844, с. 12; 
Eichwald, 1846, p. 305, pi. 10, fig. 26-27; 1860, p. 
1574, pi. 57, fig. 14. 

Cheirolepis uragus: Эйхвальд, 1844, с. 12. 
Microlepis lepidus: Эйхвальд, 1844, с. 12; Eich­

wald, 1846, p. 302, pi. 10, fig. 20-21; 1860, p. 1576, 
pi. 57, fig. 13. 

Microlepis exilis: Эйхвальд, 1844, с. 12; Eichwald, 
1860, p. 1576-1577, pi. 57, fig. 12. 

Schizosteus (l)splendens: Обручев, 1940, с. 767. 
Schizosteus splendens: Обручев, Марк-Курик, 

1965, с. 87-95, рис. 25-31, табл. IX, фиг. 2, табл. X, 
фиг. 1-3, табл. XI, фиг. 1-7, табл. ХП, фиг. 1. 

Pycnolepis splendens: Tarlo, 1965, p. 65-68, text­
fig. 14, 15 (pars?). 

Лектотип - СП6ГУ, № 1/1296 (ранее использова­
лась аббревиатура "ЛГУ"), коллекция Эйхвальда, 
фрагмент пластинки, изображенной Э. Эйхвальдом 
[Eichwald, 1860, pi. 57, fig. 23]; местонахождение у д. 
Марьина, р. Славянка, Ленинградская обл., Россия; 
наровский горизонт, эйфель, средний девон. Выделен 
Д.В. Обручевым и Э.Ю. Марк-Курик, 1965, с. 87. 

Материал. Хранится, в основном, в Институте 
геологии Таллинского технического университета, 
Эстония. Основные местонахождения: типовое, кро­
ме того, местонахождения на р. Луга, Ленинградская 
обл., Россия и местонахождение на ручье Городенка, 
притоке р. Нарва, Эстония; верхняя часть наровского 
горизонта и его аналога, эйфель, средний девон. 

Диагноз. Дорсальная пластинка сердцевидная, 
имеет довольно широкую и глубокую переднюю 
вырезку, вдоль ее заднего края обычно заметны 
слабо выраженные тессеры. Вентральная пластинка 
округлая, широкая, задняя вырезка умеренно ши­
рокая, доходит почти до середины длины пластин­
ки. Бранхиальные пластинки широкие, эврибазаль-
ные, их наружный угол широко закруглен. Рост­
ральная пластинка трапециевидная, несет краевые 
тессеры. Дентиновые бугорки невысокие, плотно 
примыкают один к другому, образуя "паркет", 
форма бугорков почти круглая, многоугольная, 
алебардообразная, веерообразная. Зубчики доволь-
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Рис. 93. Schizosteus splendens (Eich-
wald, 1844) 

a - экз. GI, Pi 421; б - GI, Pi 422. Место­
нахождение ручей Городенка, приток р. Нар­
ва, Эстония; наровский горизонт, эйфель, 
средний девон. Бранхиальные пластинки: б -
молодая особь (по [Обручев, Марк-Курик, 
1965]) 

Рис. 94. Schizosteus splendens (Eichwald, 1844). Экз. 
GI, Pi 426. Местонахождение ручей Городенка, при­
ток р. Нарва, Эстония; наровский горизонт, эйфель, 
средний девон. Дорсальная пластинка (по [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]) 

но длинные и редкие. На коньковых чешуях 
скульптура может иметь вид коротких, узких, 
плотно расположенных гребешков. 

Распространение. Эстония; Ленинградская об­
ласть, Россия; наровский горизонт и его аналог 
(верхняя часть), эйфель, средний девон. 

Замечание. Синонимика вида Schizosteus splen­
dens в понимании Д.В. Обручева и Э.Ю. Марк-Курик 
[1965] почти полностью совпадает с синонимикой 
вида Pycnolepis splendens, являющегося, по Л. Тар-
ло [Tarlo, 1965J, типовым видом выделенного им 
[Tarlo, 1964] рода Pycnolepis. В качестве лектотипа 
для вида Sch. splendens и лектотипа P. splendens 
Д.В. Обручевым, Э.Ю. Марк-Курик и Л. Тарло вы­
делен один и тот же экземпляр, изображенный Э. 
Эйхвальдом [Eichwald, 1860, pi. 57, fig. 23]. В этой 
ревизии мы присоединяемся к точке зрения Д.В. 
Обручева и Э.Ю. Марк-Курик, поскольку у Sch. 
splendens не обнаружено признаков, которые пре­
восходили бы обычные различия между видами 

внутри рода Schizosteus. Вместе с тем, следует отме­
тить, что многочисленные чешуи и мелкие фрагмен­
ты пластинок, отнесенные к Sch. splendens, возможно, 
делают этот вид в какой-то мере сборным. 

Schizosteus striatus (Gross, 1933) 

Рис. 95, 96, 97 
Psammolepis striata: Gross, 1933a, S. 12, Abb. 2 B, 

Taf. I, Fig. 10; 1935, S. 14. 
Schizosteus striatus: Обручев, 1940, с. 766, рис. 

16; 19476, с. 195, рис. 54, табл. L, фиг. 7; Обручев, 
Марк-Курик, 1965, с. 96-108, рис. 32-46, табл. XII, 
фиг. 2-4, табл. ХШ-ХУШ; Tarlo, 1965, p. 60-63, 
text-fig. 13, pi. XV, fig. 1-2. 

Голотип - GI, Pi 397, оригинал, изображенный 
Гроссом [Gross, 1933a, Taf. I, Fig. 10], правая бран-
хиальная пластинка; местонахождение на ручье Го­
роденка, лев. притоке р. Нарва, Эстония; наровский 
горизонт, эйфель, средний девон [Обручев, 1947]. 

Материал. Фрагменты бранхиальных пласти­
нок, видна скульптура на дорсальной стороне ПИН, 
№ 220/586, 220/584 и др.; весь материал происхо­
дит из местонахождения у д. Поречье на р. Луга, 
Ленинградская область, Россия; наровский гори­
зонт, эйфель, средний девон. 

Диагноз. Дорсальная пластинка широкая, удли­
ненная (1 : w = 1,2) . Вентральная пластинка широ­
кая, овальная, задняя вырезка подходит близко к 
геометрическому центру пластинки (и к центру 
роста), вырезка закрыта тессерами. Бранхиальные 
пластинки широкие и сравнительно короткие, с 
широким основанием, их латеральный и задний 
края образуют угол, близкий к прямому. Ростраль­
ная пластинка широкая, ее передний край образует 
тупой угол (около 155°), боковые края прямые, 
задний - выпуклый. Дентиновые бугорки плотно 
примыкают один к другому, округлые, много­
угольные, треугольные, сосочкообразные, на бран­
хиальных пластинках и коньковых чешуях часто 
сливаются в длинные валики, на других чешуях -
обычно имеют форму ромба. 

1 : w - отношение длины к ширине [Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 223]. 
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Рис. 95. Schizosteus striatus (Gross, 1933). Экз. - GI, 
Pi 444. Местонахождение Городенка, приток p. Нарва, 
Эстония; наровский горизонт, эйфель, средний де­
вон. Дорсальная пластинка (по ГОбручев, Магж-
Курик, 1965]) F 

Рис. 96. Schizosteus striatus (Gross, 1933). Экз. - GI, 
Pi 710. Местонахождение Городенка, приток р. Нарва, 
Эстония; наровский горизонт, эйфель, средний де­
вон. Вентральная пластинка (по [Обручев, Марк-
Курик, 1965]) 

Распространение. Эстония и Ленинградская 
область России; наровский горизонт, низы арукю-
лаского и их аналоги, эйфель, средний девон. 

Schizosteus asatkini Obruchev, 1940 

Schizosteus asatkini: Обручев, 1940, с. 766, рис. 1 
в, г; 1958, с. 46; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 
108-110, рис. 47, табл. XIX, фиг. 1-2, табл. XX, 
фиг. 1; Tarlo, 1965, р. 56-57, text-fig. 11. 

Голотип - ПИН, № 220/489, принадлежащие 
одному экземпляру дорсальная, вентральная и часть 
бранхиальной пластинки, колл. Б.П. Асаткина; ме­
стонахождение близ д. Тверди на прав. бер. р. Луга, 
Ленинградская обл., Россия; низы аналога арукю-
лаского горизонта, эйфель, средний девон [Обру­
чев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Дорсальная пластинка почти плоская, 

вентральная - выпуклая, ширина обеих пластинок 
превышает их длину. Задняя вырезка вентральной 
пластинки широкая, составляет около 1/3 длины 
пластинки. Дентиновые бугорки мелкие, куполо­
видные, в основном, округлые и многоугольные, 
иногда ромбические или удлиненные. Бугорки 
плотно сближены (образуют "паркет"), их боковые 
зубчики мелкие, отчетливо заметные. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Кроме того, мелкие фрагменты пластинок со сход­
ной скульптурой известны из местонахождений на 
руч. Боровенка (приток р. Плюсна) ниже д. Боров­
ка, на р. Плюсна у д. Крапивна и у д . Химози около 
Гатчины; Ленинградская обл., Россия; наровский 
горизонт, эйфель, средний девон [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Замечание. Как отмечено Д.В. Обручевым и 
Э.Ю. Марк-Курик [1965], пластинки, сохранившие­
ся на голотипе, возможно, принадлежали молодой 
особи. В этом случае форма пластинок у дефини­
тивных экземпляров может быть несколько иной. 

Род Tartuosteus Obruchev, 1961 

Psammolepis: Gross, 1933a, S. 11 (pars). 
Tartuosteus: Обручев, 1961, с. 107-111; 1964, с. 

71-72; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 110-111; 
Tarlo, 1965, р. 85. 

Rohonosteus: Tarlo, 1965, p. 142-143. 
Типовой вид - Psammolepis gigantea Gross, 

1933a. 
Диагноз. Дорсальная пластинка широкая, ок­

руглая или округло-сердцевидная (Т. maximus), без 
тессер или чешуеобразные тессеры расположены 
на ее задней и боковых частях (Г.(?) luhai). Вен­
тральная пластинка длинная, сравнительно узкая, 
ее боковые скаты круто поднимаются вверх, задняя 
вырезка узкая, глубокая, у взрослых экземпляров 
прикрыта тессерами, часто срастающимися с пла­
стинкой. Бранхиальные пластинки треугольной 
формы, их ширина превосходит длину, может дос­
тигать почти 60 см. Корнуальные пластинки трапе-
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Рис. 98. Tartuosteus giganteus (Gross, 1933). Экз. -
GI, Pi 156. Местонахождение обн. Тамме, оз. Выртсъ-
ярв, Эстония; арукюлаский горизонт, эйфель, средний 
девон. Бранхиальная пластинка: а - дорсальная 
сторона; б - вентральная сторона [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

циевидной формы. Дентиновые бугорки мелкие, в 
основном, гексогональные, иногда удлиненные, 
образуют плотный "паркет". 

Видовой состав. Т. giganteus (Gross, 1933); Т. 
maximus Mark-Kurik, 1965; 7Л(?) luhai Mark-Kurik, 
1965; T.(?) ornatus (Rohon, 1899). 

Распространение. Эстония, Латвия, Ленин­
градская обл. России; арукюлаский горизонт и его 
аналог, эйфель, а также буртниекский горизонт и 
его аналог, живет, средний девон. 

Tartuosteus giganteus (Gross, 1933) 

Рис. 98, 99 

Psammolepis gigantea: Gross, 1933a, S. 11, Abb. 
ID, 2C, D, 3, Taf. I, Fig. 8; 1935, Taf. П, Fig. 4. 

Tartuosteus giganteus: Обручев, 1961, с. 108-110, 
рис. 16, 2; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 111-117, 
рис. 48-55, табл. XX, фиг. 2-3, табл. XXI, фиг. 1; 
Tarlo, 1965, text-fig. 24, 25. 

Рис. 99. Tartuosteus giganteus (Gross, 1933). Рекон­
струкция: a - вентральная сторона; б - поперечный 
разрез через туловище [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

Голотип - MB, № неизвестен, бранхиальная 
пластинка (оригинал В. Гросса: [Gross, 1933, Taf. 
I, Fig. 8]); местонахождение Хааслава на руч. Мы-
ра (приток р. Эмайыги), Эстония; арукюлаский 
горизонт, эйфель, средний девон [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Материал. В основном, хранится в Институте 
геологии Таллинского технического университе­
та, Эстония; местонахождения: кроме типового, 
обн. Тамме на берегу оз. Выртсъярв, обн. вблизи 
г. Тарту (Тяхтвере, Арукюла), Эстония; р. Оре-
деж, р. Луга в Ленинградской обл., Россия; ару­
кюлаский горизонт и его аналог, эйфель, средний 
девон. 

175 

http://jurassic.ru/



Рис. 100. Tartuosteus maximus Mark-Kurik, 1965. 
Голотип - GI, Pi 138. Местонахождение обн. Каркси 
восточнее г. Абья, Эстония; буртниекский горизонт, 
живет, средний девон. Бранхиальная пластинка: а -
дорсальная сторона; б - вентральная [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

Диагноз. Задняя вырезка вентральной пластин­
ки достигает примерно середины ее длины. На на­
ружной поверхности вентральной пластинки, почти 
по всей ее длине имеется полоса массивной губча­
той ткани. Бранхиальные пластинки длинные и 
широкие, их толщина достигает 1,5 см. Дентиновые 
бугорки гексагональные, иногда слегка вытянутые, 
мелкие (в среднем 0,3 мм), на их боковых краях за­
метны редкие зубчики. 

Распространение. Ленинградская обл. России и 
Эстония; арукюлаский горизонт и его аналог, Эй­
фель, средний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Tartuosteus maximus Mark-Kurik, 1965 

Рис. 100, 101 

Tartuosteus maximus: Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 118-129, рис. 56-75, табл. XXI, фиг. 2, 
табл. XXII, XXIII, фиг. 1-2, табл. XXIV, фиг. 1-3; 
Tarlo, .1965, р. 90-93, text-fig. 27; Mark-Kurik, 1968, 
p. 409-412, fig. 1-3. 

Голотип - GI, Pi 138, коллекция Э. Марк и В. 
Паульманн, 1954, левая бранхиальная пластинка; 
обнажение Каркси восточнее г. Абья, Эстония; 

Рис. 101. Tartuosteus maximus Mark-Kurik, 1965. 
Голотип - GI, Pi 139. Местонахождение обн. Каркси 
восточнее г. Абья, Эстония; буртниекский горизонт, 
живет, средний девон. Вентральная пластинка: а - вид 
в плане; б — линия, показывающая форму поперечного 
изгиба пластинки [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

A i - A 2 - положение поперечного сечения 

буртниекский горизонт, живет, средний девон [Об­
ручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Хранится в Институте геологии 
Таллинского технического университета, Эстония. 
Местонахождения, кроме типового: Хярма на р. 
Ыхне, Эстония; геологический возраст тот же, что 
у типового местонахождения. 

Диагноз. Дорсальная пластинка почти круглая 
(1 : w = 0,8), без тессер. Вентральная пластинка 
сильно выпуклая, ее боковые скаты образуют с уп­
лощенным дном угол в 32-52°. Задняя вырезка до­
ходит почти до центра роста вентральной пластин­
ки, может полностью зарастать. Бранхиальные пла­
стинки треугольные, их латеральный и задний края 
почти прямые, образуют угол около 45°, ширина 
пластинок (может достигать 57 см), превышает их 
длину приблизительно в 1,5 раза. Корнуальные пла­
стинки приблизительно трапециевидные, асиммет­
ричные. Дентиновые бугорки (0,3-0,5 мм) обычно 
четырех-шестиугольные, но могут быть ромбиче­
скими, удлиненными, веерообразными, на боковых 
краях имеют короткие частые зубчики, образуют 
плотный "паркет". 
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4,8 см 

Рис. 102. Tartuosteus (?) luhai Mark-Kurik, 1965. 
Голотип - GI, Pi 137. Местонахождение обн. Хааслава 
на руч. Мыра (приток р. Эмайыги), Эстония; арукю­
лаский горизонт, эйфель, средний девон. Левая бран­
хиальная пластинка: а - дорсальная сторона; б - вен­
тральная [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

Распространение. Эстония; буртниекский го­
ризонт, живет, средний девон. 

Tartuosteus (?) luhai Mark-Kurik, 1965 

Рис. 102 

Tartuosteus (?) luhai: Обручев, Марк-Курик, 1965, 
с. 129-131, рис. 76-77, табл. ХХШ, фиг. 3, табл. 
XXIV, фиг. 4. 

Tartuosteus luhai: Tarlo, 1965, p. 89-90, text-fig. 26. 
Голотип - GI, Pi 137, коллекция В. Пауля, 1943, 

левая бранхиальная пластинка; обн. Хааслава на 
руч. Мыра (приток р. Эмайыги), Эстония; арукюла­
ский горизонт, эйфель, средний девон [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Хранится в Институте геологии 
Таллинского технического университета, Эстония. 
Местонахождения: типовое и Тамме на оз. Выртсъ-
ярв, Эстония; геологический возраст тот же, что в 
типовом местонахождении. 

Диагноз. Дорсальная пластинка почти плоская, 
ее ширина могла превосходить 30 см, несет тессе­
ры. Бранхиальные пластинки короткие и широкие 
(ширина почти в 1,5 раза превышает длину), лате­
ральный край выпуклый, задний - почти прямой 
или слабо вогнутый, наружный угол около 45°. 
Дентиновые бугорки мелкие (0,2-0,3 мм) асиммет­
ричные, иногда круглые, часто сливаются в корот­
кие гребешки, образующие ряды, боковые зубчики 
бугорков мелкие, отчетливые. 

Распространение. Эстония; аракюлаский гори­
зонт, эйфель, средний девон. 

Замечание. Вид известен по бранхиальной пла­
стинке и фрагменту дорсальной. Этих данных не­
достаточно для решения вопроса о родовой при­
надлежности Г.(?) luhai. Как отмечалось ранее [Об­
ручев, Марк-Курик, 1965, с. 111], тессеры на дор­
сальной пластинке 7Л(?) luhai напоминают тессеры 
Psammolepis. 

Tartuosteus (?) ornatus (Rohon, 1899) 

Рис. 103 

Psammosteus ornatus: Rohon, 1899, p. 15-16, fig. 
6; Обручев, 1958, с. 48. 

Tartuosteus (?) ornatus: Обручев, 1961, с. 110— 
111, рис. 4; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 132-133, 
рис. 78, табл. ХСП, фиг. 1. 

Rohonosteus ornatus: Tarlo, 1965, p. 143-144, 
text-fig. 47A. 

? Rohonosteus complicatus: Tarlo, 1965, p. 144. 
Голотип - ПИН, № 220/818, коллекция Ф.Н. 

Чернышева, 1890, правая бранхиальная пластинка; 
местонахождение на р. Цильма, Архангельская 
обл., Россия; нижнефранский подъярус, верхний 
девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Бранхиальная пластинка треугольная, 

отношение ее ширины к длине 1,5; латеральный 
край выпуклый, задний - слабо вогнутый. Денти­
новые бугорки ромбической формы, на боковом 
скате несут ребрышки, оканчивающиеся короткими 
краевыми зубчиками, дентиновые бугорки образу­
ют правильные диагональные ряды. 

Распространение. Вид известен из типового 
местонахождения. 

Замечание. Включение вида Т.(Т) ornatus в со­
став рода Tartuosteus основано на том, что форма и 
пропорции бранхиальной пластинки Т.(Т) ornatus 
соответствуют форме и пропорциям этих пласти­
нок у других видов Tartuosteus [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Род Pycnosteus Preobrazhensky, 1911 

Psammosteus: Woodward, 1895, p. 39; Преобра­
женский, 1911, с. 27-28 (pars). 

Ganosteus: Rohon, 1901, S. 12-13 (pars). 
Pycnosteus: Преображенский, 1911, с. 21-27; 

Обручев, 1964, с. 72; Обручев, Марк-Курик, 1965, 
с. 133-135; Tarlo, 1965, р. 68-69. 

Типовой вид - Pycnosteus palaeformis Preobra­
zhensky, 1911. 

Диагноз. Дорсальная пластинка округлой формы, 
плоская, без тессер. Вентральная пластинка удли­
ненная, узкая, имеет глубокую заднюю вырезку, 
прикрытую тессерами. Боковые и передний края 
вентральной пластинки круто поднимаются вверх. 
Бранхиальные пластинки длинные и широкие. Ден­
тиновые бугорки высокие округлые, угловатые или 
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Рис. 103. Tartuosteus (?) orna-
tus (Rohon, 1899). Голотип -
ПИН, № 220/818. Местонахожде­
ние на р. Цильма, Архангельская 
обл., Россия; нижнефранский 
подъярус, верхний девон. Бран­
хиальная пластинка [Обручев, 
Марк-Курик, 1965] 

удлиненные, несут хорошо выраженные ребрышки, 
оканчивающиеся зубчиками или разветвляющиеся. 
Бугорки могут сливаться в гребешки. 

Видовой состав. P. palaeformis Preobrazhensky, 
1911; P. pauli Mark, 1956; P. tuberculatus (Rohon, 
1901); P. nathorsti Obruchev, 1965; ? P. obruchevi 
Tarlo, 1964. 

Распространение. Ленинградская и Псковская 
области России, Эстония, Латвия, Норвегия (о. 
Шпицберген); живетский ярус среднего девона. 

Замечания. 1) Вид P. nathorsti известен из жи-
вета Шпицбергена [Обручев, 1965; Tarlo, 1965]. 

2) Вид P. obruchevi выделен [Tarlo, 1964] по не­
большому фрагменту пластинки (дорсальной?), 
дающей представление только об орнаменте. Хотя 
последний сходен с характерным для Pycnosteus, 
имеющихся сведений недостаточно для уверенного 
признания валидности вида и его включения в со­
став Pycnosteus. 

Pycnosteus palaeformis Preobrazhensky, 1911 

Рис. 104 

Psammosteus arenatus: Woodward, 1895, p. 39. 
Psammosteus imperfectus: Преображенский, 

1911, с. 27-28, табл. I, фиг. 6. 
Pycnosteus palaeformis: Преображенский, 1911, 

с. 21-27, табл. I, фиг. 1-5; Обручев, 1931, с. 94; 
Gross, 1933а, S. 13 (pars); Обручев, 1940, с. 768, рис. 
3; 19476, с. 196, табл. I, фиг. 4; Марк, 1956, с. 76-
77, рис. 16, 26, За, табл. I, фиг. 1, табл. II, фиг. 1; 
1961, с. 33, рис. За; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 
135-138, рис. 79-81, табл. XXV, фиг. 1-3, табл. 
XXVI, фиг. 1, 2; Tarlo, 1965, р. 69-71, text-fig. 16, pi. 
XVHI, fig. 2. 

Schizosteus (?) imperfectus: Обручев, 1940, с. 767. 

Рис. 104. Pycnosteus palaeformis Preobrazhensky, 
1911. Реконструкция: a - вентральная сторона; б - по­
перечное сечение через туловище (по [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]) 

Pycnosteus imperfectus: Марк, 1956, с. 74-76, 
рис. 1а, 2а. 

Голотип - GI, Pi 102, колл. X. Асмусса, 1842, 
вентральная пластинка (оригинал И.А. Преобра­
женского, 1911, табл. I, фиг. 1-5); местонахожде­
ние Арукюла около Тарту, Эстония; арукюлаский 
горизонт, эйфель, средний девон. 

Материал. Фрагмент бранхиальной пластинки, 
на дорсальной стороне хорошо видна скульптура 
(дентиновые бугорки) ПИН, № 220/575, местона­
хождение у с. Новопетровское, р. Оредеж, Ленин­
градская область, Россия; аналог арукюлаского го­
ризонта, эйфель, средний девон. 

178 

http://jurassic.ru/



1П) 
Рис. 105. Pycnosteus pauli Mark, 1956. Рекон­

струкция вентральной стороны (по [Обручев, Марк-
Курик, 1965]) 

Диагноз. Вентральная пластинка с круто под­
нимающимися передним и боковыми краями (ее 
форма не ясна), задняя вырезка продолжается на 
большую часть длины вентральной пластинки. 
Бранхиальные пластинки широкие (1 : w = 0,9), их 
боковой и задний края образуют слабо выпуклую 
линию. Поверхность, несущая скульптуру, на дор­
сальной стороне бранхиальных пластинок шире, 
чем поверхность без скульптуры. Дентиновые бу­
горки на вентральной и бранхиальных пластинках 
высокие, с тупой верхушкой, в плане звездчатые, 
несут отчетливые боковые ребрышки, доходящие 
до верхушки бугорка, зубчики простые. Бугорки 
плотно примыкают один к другому, на коньковых 
чешуях сливаются в короткие гребешки. 

Распространение. Местонахождения вблизи 
Тарту (Арукюла, Тяхтвере), Мууга, Калласте и 
др., Эстония; арукюлаский горизонт (главным об­
разом, его нижняя часть), эйфель; местонахожде­
ния на pp. Луга, Оредеж, Лемовжа, Ленинградская 
область, Россия, возраст тот же [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Pycnosteus pauli Mark, 1956 

Рис. 105 

Pycnosteus pauli: Марк, 1956, с. 82-85, рис. 1в, 
7-9, табл. II, фиг. 4, 5, табл. III, фиг. 4; Обручев, 
Марк-Курик, 1965, с. 138-140, рис. 82, 83, табл. 
XXVII, фиг. 1-3; Tarlo, 1965, р. 71-73, text-fig. 
17. 

Голотип - GI, Pi 105, колл. В. Пауля, 1937, ле­
вая половина вентральной пластинки; местонахож­
дение вблизи Тамме на берегу оз. Выртсъярв, Эс­
тония; арукюлаский горизонт, эйфель, средний де­
вон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Фрагмент средней пластинки, орна­
ментированный дентиновыми бугорками ПИН, № 
220/473, местонахождение на р. Лемовжа, Ленин­
градская область, Россия; арукюлаский горизонт, 
эйфель, средний девон. 

8 си 

Рис. 106. Pycnosteus tuberculatus (Rohon, 1901). Ре­
конструкция вентральной пластинки [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

Диагноз. Вентральная пластинка имеет очень 
крупную, широкую заднюю выемку [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]. На нижней стороне пластинки 
развита массивная губчатая ткань. Бранхиальные 
пластинки треугольные, очень широкие у основа­
ния и быстро сужающиеся к вершине, их латераль­
ный край слабо вогнут, задний - слегка выпуклый. 
На вентральной стороне бранхиальных пластинок, 
около внутреннего края, есть крупные многоуголь­
ные тессеры. Дентиновые бугорки, в основном, 
имеют уплощенную верхушку, боковые ребрышки 
отчетливые, отходят от верхушки, ближе к краю 
разветвляются (обычно раздваиваются). 

Распространение. Эстония и Ленинградская 
область России; арукюлаский горизонт (главным 
образом, верхняя часть) и его аналог, эйфель, сред­
ний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Pycnosteus tuberculatus (Rohon, 1901) 

Рис. 106, 107 
Ganosteus tuberculatus: Rohon, 1901, p. 12-13, pi. 

I, fig. 2, pi. 2, fig. 23. 
Pycnosteus palaeformis: Gross, 1933a, S. 13 (pars), 

Taf. П. 
Pycnosteus tuberculatus: Обручев, 19476, с. 196, 

табл. I, фиг. 6; Марк, 1956, с. 77-81, табл. I, фиг. 2 -
6, табл. II, фиг. 2-3, табл. III, фиг. 1-3; Mark, 1961, 
р. 34, fig. 38; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 140-
148, рис. 84-95, табл. XXVI, фиг. 3, табл. XXVIII, 
фиг. 1-3, табл. XXIX, фиг. 1-2, табл. XXX, фиг. 1-
4; Новицкая, 1965, с. 262-263, рис. 204, 205; Tarlo, 
1965, р. 73-75, text-fig. 18; Mark-Kurik, 1968, p. 
412^14, fig. 4-6. 
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Рис. 107. Pycnosteus tuberculatus (Rohon, 1901). Ре­
конструкция: a - c дорсальной стороны; б - с вен­
тральной; в - поперечное сечение через туловище на 
уровне дистальных концов бранхиальных пластинок 
[Обручев, Марк-Курик, 1965] 

Pycnosteus cf. tuberculatus: Марк, 1956, с. 81, 
рис. 56, в. 

Неотип - ПИН, № 2442/4, бранхиальная пла­
стинка; местонахождение на восточном берегу оз. 
Буртниеки, Латвия; буртниекский горизонт, живет, 
средний девон. Неотип выделен Д.В. Обручевым и 
Э.Ю. Марк-Курик [1965, с. 140, табл. XXVI, фиг. 3] 
и одновременно Л. Тарло [Tarlo, 1965, р. 73] по од­
ному и тому же экземпляру из коллекции Парро 
([Parrot, 1836, pi. Ill, fig. 4], по Tarlo; у Обручева и 
Марк-Курик указана табл. II, фиг. 4). 

Материал. Неотип. Кроме того, фрагменты 
бранхиальных пластинок с хорошо сохранившейся 
скульптурой, колл. ПИН, № 2443, местонахожде­
ние Буртниеки, Латвия; буртниекский горизонт, 
живет, средний девон. 

Диагноз. Дорсальная пластинка очень широкая, 
почти круглая. Вентральная пластинка имеет длин­
ную, равномерно широкую заднюю вырезку. Длина 
вырезки составляет около 3/4 длины пластинки, 
края вырезки окаймлены выступающими гребнями. 
Бранхиальные пластинки короткие и широкие с во­
гнутым латеральным и выпуклым задним краем. 
Дентиновые бугорки имеют на боковых скатах 

длинные ребрышки, дихотомирующие два-три 
раза. На бранхиальных пластинках бугорки слива­
ются в короткие гребешки. На коньковых чешуях 
дентиновые бугорки имеют в плане вид коротких 
веточек с бифуркирующими боковыми ребрышка­
ми; иногда бугорки в форме вытянутых в длину уз­
ких ромбов с зазубренными краями. 

Распространение. Латвия, Эстония, а также 
Псковская область, Россия; буртниекский горизонт 
живетского яруса, средний девон. 

Род Ganosteus Rohon, 1901 

Psammosteus: Woodward, 1891, p. 127 (pars). 
Ganosteus: Rohon, 1901, S. 12; Gross, 1933a, S. 

17; Обручев, 1964, с. 72-73; Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 148-149; Tarlo, 1965, p. 79. 

Pycnosteus: Gross, 1930, S. 13 (pars). 
Типовой вид - Ganosteus stellatus Rohon, 1901. 
Диагноз. Дорсальная и вентральная пластинки 

широкие, округлые, без тессер. Передняя вырезка 
дорсальной пластинки неглубокая. Задняя вырезка 
вентральной пластинки умеренно широкая, дости­
гает приблизительно половины длины пластинки. 
Бранхиальные пластинки относительно длинные и 
широкие. Корнуальные пластинки субквадратной 
формы с центром роста на латеральном крае. Ден­
тиновые бугорки крупные, звездчатой формы, не 
образуют "паркет", разделены промежутками, ино­
гда превышающими площадь основания бугорка. 
Ребрышки на боковых стенках бугорков ветвятся. 
Между основаниями крупных бугорков располага­
ются мелкие бугорки звездчатой формы. 

Видовой состав. G. artus Mark-Kurik, 1965; G. 
stellatus Rohon, 1901; ? G. obtusus Mark-Kurik, 
1965. 

Распространение. Эстония; аракюлаский го­
ризонт, эйфель, средний девон. Эстония, Латвия, 
Псковская обл. России; буртниекский горизонт и 
его аналог, живет, средний девон. Ленинградская 
область, Россия; аналоги гауйского горизонта и 
низов аматского, живет, средний девон [Mark-
Kurik, 1968; Kleesment, Mark-Kurik, 1997]. 

Замечания. 1. Вид Ganosteus obtusus выделен 
по фрагменту бранхиальной пластинки, являюще­
муся голотипом и единственным экземпляром [Tar­
lo, 1965, р. 84—85, со ссылкой на Mark-Kurik, 1965]. 
Известный материал недостаточен для решения во­
проса о самостоятельности вида. 

2. В сводной региональной стратиграфической 
схеме девонских отложений Русской платформы 
(Решение межведомственного регионального стра­
тиграфического совещания по среднему и верхнему 
палеозою Русской платформы: МСК, 1990) гауй-
ский и аматский горизонты включены в состав 
франского яруса верхнего девона. В более поздней 
схеме по девону Эстонии [Kleesment, Mark-Kurik, 
1997, Tab. 10] гауйский горизонт и, по крайней ме­
ре, нижняя половина аматского, отнесены к живет-
скому ярусу (средний девон). 
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Рис. 108. Ganosteus artus Mark-Kurik, 1965. Голо­
тип - GI, Pi 129. Местонахождение обн. Тамме, оз. 
Выртсъярв, Эстония; арукюлаский горизонт, эйфель, 
средний девон. Левая бранхиальная пластинка [Обру­
чев, Марк-Курик, 1965] 

Рис. 109. Ganosteus stellatus Rohon, 1901. Экз. - GI, 
Pi 713. Местонахождение Каркси, Эстония; буртниек­
ский горизонт, живет, средний девон. Дорсальная 
пластинка сверху [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

Ganosteus artus Mark-Kurik, 1965 

Рис. 108 

Ganosteus artus: Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 
149-152, рис. 98-104, табл. XXXI, фиг. 1-4; Tarlo, 
1965, р. 82-83, text-fig. 22. 

Голотип - GI, Pi 129, коллекция В. Пауля, левая 
бранхиальная пластинка; Тамме на оз. Выртсъярв, 
Эстония; арукюлаский горизонт, эйфель, средний 
девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Находится в Институте геологии 
Таллинского технического университета, Эстония. 

Диагноз. Бранхиальные пластинки широкие, 
эврибазальные. (Другие пластинки известны недос­
таточно для того, чтобы их охарактеризовать). Ден­
тиновые бугорки высокие, конусовидные, ребрыш­
ки на их боковых скатах длинные, тонкие, разветв­
ляются на две или три ветви. Плотность в располо­
жении мелких дентиновых бугорков между осно­
ваниями крупных варьирует, но, в среднем, сравни­
тельно невелика. 

Распространение. Эстония; арукюлаский гори­
зонт эйфельского яруса, средний девон. 

Ganosteus stellatus Rohon, 1901 

Рис. 109, ПО, 111 

Ganosteus stellatus: Rohon, 1901, S. 12, 13, 21, 
Taf. I, Fig. 7-8, Taf. П, Fig. 23; Обручев, 19476, с. 
196, табл. 50, фиг. 5; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 
152-162, рис. 105-120, табл. XXXII, фиг. 1-2, табл. 
ХХХШ, фиг. 1-6, табл. XXXIV, фиг. 1-2, табл. 
XXXV, фиг. 1-2; Новицкая, 1965, с. 263-265, рис. 
206-208; Tarlo, 1965, р. 79-82, text-fig. 21, 46В, pi. 
XIX, fig. 8. 

Ganosteus tuberculatus: Gross, 1933a, S. 17, Taf. I, 
Fig. 4, 5, 7; Mark-Kurik, 1968, p. 414, text-fig. 7. 

Рис. 110. Ganosteus stellatus Rohon, 1901. Экз. - GI, 
Pi 224. Местонахождение Рамниеки на p. Гауя, Лат­
вия; буртниекский горизонт, живет, средний девон. 
Бранхиальная пластинка: а - дорсальная сторона; б -
вентральная [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

Лектотип - ПИН, № 220/506, фрагмент дор­
сальной (?) пластинки; местонахождение на р. Ег-
лина у мельницы Теппо, Псковская область, Рос­
сия; аналог буртниекского горизонта, живет, сред­
ний девон. Лектотип выделен Д.В. Обручевым и 
Э.Ю. Марк-Курик, 1965, с. 153. 

Материал. Лектотип. Кроме того, бранхиальные 
пластинки ПИН, № 1491/8, 1491/30 и коньковые че­
шуи, колл. № 1491, местонахождение Леей (Lijeji) 
на р. Абава, Латвия; буртниекский горизонт, живет, 
средний девон. Бранхиальная пластинка (край с 
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Рис. 111. Ganosteus stellatus Rohon, 1901. Реконст­
рукция: a - взрослая особь с дорсальной стороны; б -
молодая особь [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

вторичными дентиновыми бугорками) ПИН, № 220/ 
507, местонахождение Приксина мельница на р. 
Еглина, Псковская область, Россия; аналог буртни-
екского горизонта, живетский ярус, средний девон. 

Диагноз. Дорсальная пластинка сердцевидной 
формы (1 : w = 0,9), центр роста почти в ее середи­
не. Вентральная пластинка овальная, задняя вырез­
ка широкая, покрыта тессерами, доходит почти до 
центра роста пластинки или полностью зарастает. 
На дорсальной и вентральной пластинках тессер 
нет. Бранхиальные пластинки довольно широкие, с 
длинным основанием, латеральный край выпуклый, 
задний - вогнутый. Корнуальные пластинки непра­
вильной формы. Дентиновые бугорки очень круп­
ные, высокие, звездчатой формы, латеральные реб­
рышки на их скатах дихотомируют. Между круп­
ными дентиновыми бугорками рассеяны мелкие 
звездчатые, менее сложные бугорки. На вертикаль­
ных шлифах нередко видны генерации онтогенети­
чески более ранних, погруженных, бугорков. 

Распространение. Эстония; верхи арукюласко-
го горизонта, эйфель, средний девон; Псковская 
область России, Эстония, Латвия; буртниекский 
горизонт и его аналоги, живет; Латвия, Ленинград­
ская область России; гауйский и аматский горизон­
ты и их аналоги, живет, средний девон [Обручев, 
Марк-Курик, 1965; Kleesment, Mark-Kurik, 1997]. 

Замечание. Выделяя лектотип, Д.В. Обручев и 
Э.Ю. Марк-Курик [1965, с. 153] отметили, что этот 
экземпляр становится неотипом, если будет уста­
новлено, что оригинал И. Рогона [Rohon, 1901, pi. I, 
fig. 7-8] окончательно утерян. Экземпляр, предло­
женный Обручевым и Марк-Курик в качестве лек-

тотипа (ПИН, № 220/506), обозначен в монографии 
Л. Тарло [Tarlo, 1965, р. 80] как неотип. 

Семейство Psammolepididae Tarlo, 1962 

Типовой род - Psammolepis Agassiz, 1845. 
Диагноз. Дорсальная пластинка широкая, пе­

редний край вогнут, задний - закруглен, образует 
небольшой короткий медиальный угол, пластинка 
покрыта поверхностными чешуеобразными тессе­
рами концентрического (цикломориального) типа 
роста. Обычно имеется площадка без тессер. Вен­
тральная пластинка без вырезки сзади, в передней 
части имеет следы концентрического роста, в задней 
части несет поверхностные чешуеобразные тессеры, 
у поздних видов тессеры покрывают всю поверх­
ность пластинки. Бранхиальные пластинки длинные 
и широкие, их свободная часть загибается вниз. Ро­
стральная пластинка короткая и широкая, несет тес­
серы. Посторбитальные пластинки широкие, длина 
их латерального края приблизительно равна длине 
латерального края бранхиальных пластинок. Денти­
новые бугорки мелкие, их форма варьирует, имеют 
короткие зубчики, образуют "паркет". 

Состав. Типовой род. 

Род Psammolepis Agassiz, 1845 

Placosteus: Agassiz, 1844, p. ХХХП1 (nom.nud.) 
(pars). 

Psammosteus: Agassiz, 1844, p. XXXIII (pars). 
Psammolepis: Agassiz, 1845b, p. 406; Gross, 1933, 

S. 5; Обручев, 1964, с. 73; Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 162-164; Tarlo, 1965, p. 96. 

Типовой вид - Psammolepis paradoxa Agassiz, 
1845. 

Диагноз. Задняя вырезка, по-видимому, сохра­
няется на заднем крае центрального поля вентраль­
ной пластинки [Обручев, 1964]. В остальном см. 
диагноз семейства. 

Видовой состав. P. toriensis (Mark-Kurik, 1965); 
P. proia Mark-Kurik, 1965; P. abavica Mark-Kurik, 
1965; P. paradoxa Agassiz, 1845; P. alata Mark-Kurik, 
1965; P. heteraster Gross, 1930; P. venyukovi Obruchev, 
1965; P. undulata (Agassiz, 1844). (См. замечание). 

Распространение. Европейская часть России, 
Эстония, Латвия, Литва; эйфельский-живетский 
ярусы среднего девона, (?) франский ярус верхнего 
девона. Средний девон Шотландии. Проблематич­
ные остатки, отнесенные к Psammolepis, известны 
из среднего девона Дании (Гренландии) и Ирлан­
дии, а также верхнего девона Канады [Tarlo, 1965]. 

Замечание. В монографии Л. Тарло [Tarlo, 1965] 
дает диагноз и краткое описание вида Psammolepis 
aerata Obruchev, 1965, из франского яруса верхнего 
девона С.-З. России, ссылаясь на находившуюся в 
печати работу Д.В. Обручева "Psammosteids of 
the...", имея в виду совместную монографию Д.В. 
Обручева и Э.Ю. Марк-Курик [1965]. Однако в ней 
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отсутствует описание P. aerata. Кроме того, в той же 
монографии Тарло даны диагнозы и краткие описа­
ния видов P. arctica (Kiaer, 1915) из верхнего девона 
(франа) Арктической Канады и P. groenlandica Tarlo, 
1964 из среднего девона (живета) Гренландии. Ди­
агнозы обоих видов содержат сведения только о 
фрагментах скульптуры, что делает сомнительной 
возможность идентификации названных видов. 
Также сомнительна принадлежность к Psammolepis 
вида IP. granulata (McCoy, 1884), известного по 
фрагменту пластинки неясного положения, найден­
ной и хранящейся в Ирландии. 

Psammolepis toriensis (Mark-Kurik, 1965) 

Schizosteus toriensis: Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 85-86, рис. 24, табл. VI, фиг. 9, табл. VII, 
фиг. 1-3, табл. VIII, фиг. 1-3, табл. IX, фиг. 1; Tarlo, 
1965, р. 59-60, text-fig. 12А. 

Psammolepis toriensis: Mark-Kurik, 1968, p. 417-
418, text-fig. 8. 

Голотип - GI, Pi 389, правая бранхиальная пла­
стинка; местонахождение Тори на лев. бер. р. Пяр-
ну, Эстония; пярнуский горизонт, эйфель, средний 
девон. 

Материал. Хранится в Институте геологии 
Таллинского технического университета, Эстония. 
Представлен фрагментами бранхиальных и дор­
сальной пластинок. 

Диагноз. Дорсальная пластинка покрыта тессе-
рами, отсутствующими в области ее центра роста. 
Тессеры многоугольные, неправильной формы или 
ромбовидные. Бранхиальные пластинки имеют 
очень узкий и толстый (около 9 мм) свободный 
край. Дентиновые бугорки различных размеров, 
неправильной формы или полигональные, иногда 
почти круглые, уплощенные, с очень короткими за­
зубринами, тесно соприкасаются, образуя "паркет". 

Распространение. Эстония и Литва (скв. Кре-
кенава, гл. между 383,5-383,6 м); пярнуский гори­
зонт, эйфель, средний девон. 

Замечание. В статье Э.Ю. Марк-Курик [Mark-
Kurik, 1968] нет данных о голотипе P. toriensis. В 
качестве такового нами рассматривается голотип 
Schizosteus toriensis (см. [Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 85]). 

Psammolepis proia Mark-Kurik, 1965 

Рис. 112, 113 

Psammolepis paradoxa: Быстрое, 1955, рис. 26-
29, 33-34. 

Tartuosteus giganteus: Обручев, 1961, с. 108, 109, 
рис. la, 3 (pars). 

Psammolepis proia: Обручев, Марк-Курик, 1965, 
с. 164-169, рис. 121-127, табл. XXXVI, фиг. 1, 2, 
табл. XXXVII, фиг. 1-3; Tarlo, 1965, р. 106-107, 
text-fig. 33. 

Голотип - GI, Pi 148, коллекция В. Пауля, 1936, 
неполная вентральная пластинка; местонахождение 

Тамме на берегу оз. Выртсъярв, Эстония; арукюла­
ский горизонт, эйфель, средний девон [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Хранится в Институте геологии Тал­
линского технического университета. Кроме типо­
вого, местонахождения: Арукюла вблизи г. Тарту и 
Калласте на Чудском оз., Эстония. 

Диагноз. Дорсальная пластинка округло-
трапециевидная, расширяется каудально, ее перед­
ний край спрямлен, область без тессер занимает не 
меньше трети ее поверхности. Вентральная пла­
стинка несет тессеры, отсутствующие в области 
центра роста. Тессеры многоугольные, асиммет­
ричные, вытянуты поперечно. Бранхиальные пла­
стинки длинные и широкие, их латеральный край 
полого выпуклый (иногда слегка вогнутый), задний 
- спрямлен или слабо вогнут. Корнуальные пла­
стинки округлые с извилистыми передним и боко­
выми краями, длина пластинок немного превышает 
их ширину. Дентиновые бугорки (24-26 на 1 см) 
круглые или асимметричные, высокие, несут ред­
кие короткие зубчики, на вентральной пластинке 
расположены неплотно. 

Распространение. Эстония; арукюлаский гори­
зонт, эйфель, средний девон [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Psammolepis abavica Mark-Kurik, 1965 

Psammolepis abavica: Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 169-173, рис. 128-134, табл. XXXVIII, фиг. 
1-3, табл. XXXIX, фиг. 1-2. 

Голотип - GI, Pi 168, передняя часть левой 
бранхиальной пластинки; местонахождение на лев. 
бер. р. Абава, против хутора Леей, Латвия; абав-
ский подгоризонт буртниекского горизонта, живет, 
средний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. В основном, хранится в Институте 
геологии Таллинского технического университета, 
Эстония. 

Диагноз. Дорсальная и вентральная пластинки 
массивные, около центра роста без тессер. Тессеры 
ромбические или неправильно многоугольные. 
Бранхиальная пластинка массивная, эврибазальная, 
свободная часть узкая (основание укладывается в 
ее длине около 2,5 раз). Дентиновые бугорки (17-
36 на 1 см) многоугольные или веерообразные. 

Распространение. Латвия; верхи буртниекского 
горизонта, живет, средний девон. 

Psammolepis paradoxa (Agassiz, 1844) 
Рис. 114, 115 

Psammosteus paradoxus: Agassiz, 1844, p. 104, pi. 
B, fig. 5-6, pi. 27, fig. 2-4, Gross, 1930, S. 5-14, Taf. 
I, Fig. 3-9A, 9C-11, Taf. II, Fig. 1-2, 8. 

Psammosteus arenatus: Agassiz, 1845, p. 404. 
Psammolepis paradoxus: Agassiz, 1845, p. 406, 

407, pi. П, fig. 9; Gross, 1933a, S. 5-8, Abb. 1A, В, С 
(?), 2A, Taf. П, Fig. 8-10, 17, 18, 27, 28; 1935, S. 12-
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Рис. 112. Psammolepis proia Mark-
Kurik, 1965. Экз. - GI, Pi 166. Местона­
хождение Тамме, оз. Выртсъярв, Эсто­
ния; арукюлаский горизонт, эйфель, 
средний девон. Бранхиальная пластинка: 
а — дорсальная сторона; б - вентральная 
[Обручев, Марк-Курик, 1965] 

Рис. 113. Psammolepis proia Mark-Kurik, 1965. Ре­
конструкция с дорсальной стороны [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

Рис. 114. Psammolepis paradoxa (Agassiz, 1845). 
Схематическое изображение дорсальной пластинки 
(по [Gross, 1933а], из [Обручев, Марк-Курик, 1965]) 

Рис. 115. Psammolepis paradoxa (Agassiz, 1845). 
Реконструкция вентральной стороны [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

16, Abb. 6, Taf. 2, Fig. 2, 3, 6, Taf. 3, Fig. 1-3, Taf. 4, 
Fig. 2; Обручев, 1944, с. 147-149, рис. 1, 2; 19476, с. 
196, рис. 55, табл. L, фиг. 1-3; Heintz, 1957, р. 153-
162, text-fig. 1А, 2, 3, PI. 17-19; Stensio, 1958, fig. 
134 A-C; Tarlo, 1961, p. 208, text-fig. 8e; 1965, p. 96-
99, text-fig. 29, pi. XVIII, fig. 1; Обручев, Марк-
Курик, 1965, с. 173-184, рис. 135-146, табл. XLI, 
фиг. 1-3, табл. XLII, фиг. 1-4, табл. XLIII, фиг. 1-3, 
табл. XLIV, фиг. 1-5, табл. XLV, фиг. 1-3, табл. 
XLVI, фиг. 1-2. 

Неотип - MB, № f. 12, вентральная пластинка, 
оригинал В. Гросса [Gross, 1930, Taf. I, Fig. 3]; p. 
Гауя, Латвия; гауйский горизонт, живет, средний 
девон. Неотип выделен одновременно Д.В. Обру­
чевым и Э.Ю. Марк-Курик [1965], а также в можь 
графии Л. Тарло [Tarlo, 1965]. 

Материал. В основном, хранится в Институте 
палеонтологии, музее естествоведения Гумбольд-
товского университета (Берлин, Германия), кроме 
того, в Институте геологии Таллинского техниче­
ского университета (Эстония), в Палеонтологиче­
ском музее в Осло (Норвегия), в Санкт-Петербург­
ском государственном горном институте (техни­
ческий университет). В Палеонтологическом ин­
ституте РАН в Москве имеются чешуи и фрагмен­
ты бранхиальных, вентральной и других пласти-

184 

http://jurassic.ru/



Рис. 116. Psammolepis alata Mark-Kurik, 
1965. Голотип - GI, Pi 258. Местонахожде­
ние обн. между Сигулдой и Инчукалнсом 
на р. Гауя, Латвия; гауйский горизонт, жи­
вет, средний девон. Бранхиальная пла­
стинка: а - дорсальная сторона; б - вен­
тральная [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

нок; местонахождения на р. Гауя и ее притоках 
(Брасла, Рауне и др.), Латвия, обн. Йыкси на р. 
Пиуза, Эстония; гауйский горизонт, живет, сред­
ний девон. 

Диагноз. Дорсальная пластинка пятиугольной 
формы (1 : w ~ 1), ее передний край сужен, несет 
отчетливую угловидную вырезку, задний край ши­
рокий, выпуклый с коротким медиальным высту­
пом. Вентральная пластинка, по-видимому, округ­
ло-удлиненная. Обе пластинки покрыты тессерами 
ромбической формы или асимметричными. Тессе­
ры отсутствуют в области центра роста. Бранхи­
альные пластинки эврибазальные, умеренно узкие, 
латеральный край круто закруглен, задний -
спрямлен. Дентиновые бугорки округлые, иногда 
слабо удлиненные, имеют короткие боковые зуб­
чики, плотно соприкасаются. 

Распространение. Латвия, Эстония; гауйский 
горизонт, живет, средний девон. 

Psammolepis alata Mark-Kurik, 1965 

Рис. 116, 117 

Psammolepis alata: Обручев, Марк-Курик, 1965, 
с. 184-190, рис. 147-153, табл. XLVI, фиг. 3, табл. 
XLVII, фиг. 1-2, табл. XLVIII, фиг. 1-3, табл. 
XLIX, фиг. 1-2; Tarlo, 1965, р. 109-111, text-fig. 35. 

Голотип - GI, Pi 258, колл. Э.Ю. Марк, 1954, 
правая бранхиальная пластинка; обн. между Си­
гулдой и Инчукалнсом на р. Гауя (выше "Чертовой 
пещеры"), Латвия; гауйский горизонт, живет, сред­
ний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Вентральная и бранхиальная пла­
стинки, колл. ПИН, № 2443; местонахождение Ин-
чукалнс ? на р. Гауя, Латвия; гауйский горизонт, 
живет, средний девон. 

Диагноз. Дорсальная пластинка сужается кпе­
реди, ее передний край спрямлен, по-видимому, 
пластинка полностью покрыта тессерами. Тессеры 
мелкие (диаметром 3-7 мм), имеют нечеткие гра­
ницы. Вентральная пластинка удлиненная, узкая, 
слабо расширяется кпереди. Бранхиальные пла­
стинки довольно широкие, латеральный и задний 
края составляют угол, близкий к прямому (около 
80°). Дентиновые бугорки (16-25 на 1 см), в основ-

Рис. 117. Psammolepis alata Mark-Kurik, 1965. Экз. 
- GI, Pi 172. Местонахождение Йыкси на р. Пиуза 
(Эстония); гауйский горизонт, живет, средний де­
вон. Бранхиальная пластинка [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

ном, многоугольной формы, иногда округлые, 
имеют короткие боковые зубчики. 

Распространение. Латвия, Эстония, Литва; га­
уйский горизонт, живет, средний девон. 

Замечание. В монографии Л. Тарло [Tarlo, 1965] в 
качестве автора вида ошибочно указан Д.В. Обручев. 

Psammolepis heteraster Gross, 1930 

Psammolepis heteraster: Gross, 1930, S. 7, 14, Taf. 
I, Fig. 2; 1933a, S. 8, Taf. I, Fig. 2; Обручев, Марк-
Курик, 1965, с. 190-191, рис. 154, табл. L, фиг. 1, 2. 

Голотип - MB, номер не указан, фрагмент 
бранхиальной пластинки, оригинал В. Гросса [Gross, 
1933, Taf. I, Fig. 2]; местонахождение в нижнем те­
чении р. Гауя, Латвия; гауйский горизонт, живет, 
средний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Находится в Институте палеонтоло­
гии, музее естествоведения Гумбольдтовского уни-
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Рис. 118. Psammolepis venyukovi Obruchev, 1965. 
Голотип - GI, Pi 240. Местонахождение Йыкси на p. 
Пиуза, Эстония; гауйский горизонт, живет, средний 
девон. Бранхиальная пластинка: а - дорсальная сто­
рона; б - вентральная [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

Рис. 119. Psammolepis venyukovi Obruchev, 1965. 
Экз. - GI, Pi 186. Местонахождение Йыкси на р. Пиуза, 
Эстония; гауйский горизонт, живет, средний девон. Ро­
стральная пластинка [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

верситета (Берлин, Германия) и в Институте геоло­
гии Таллинского технического университета (Эс­
тония). Местонахождения: типовое и Йыкси на р. 
Пиуза, Эстония; гауйский горизонт, живет, средний 
девон. 

Диагноз. Бранхиальная пластинка тонкая, лате­
ральный и задний края спрямлены, угол между ни­
ми около 52°. Дентиновые бугорки (18-26 на 1 см) 
на дорсальной стороне бранхиальной пластинки 
неправильной формы, уплощенные, с короткими 
боковыми зубчиками, часто сливаются в валики, 
валики могут формировать ряды. Дентиновые бугор­
ки или валики расположены довольно плотно. На 
вентральной стороне пластинки бугорки более высо­
кие, между бугорками обычного размера распола­
гаются мелкие, иногда чередуются ряды обычных и 
мелких бугорков; бугорки сливаются реже, чем на 
дорсальной стороне и расположены не так плотно. 

Распространение. Латвия, Эстония; гауйский 
горизонт, живет, средний девон. 

Psammolepis venyukovi Obruchev, 1965 

Рис. 118, 119, 120, 121 

Psammolepis venyukovi: Heintz, 1957, text-fig. 1С; 
Tarlo, 1961, text-fig. 86; 1965, p. 100-103, text-fig. 

Рис. 120. Psammolepis venyukovi Obruchev, 1965. 
Экз. - GI, Pi 236. Местонахождение Йыкси на p. Пиуза, 
Эстония; гауйский горизонт, живет, средний девон. 
Дорсальная пластинка [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

30, 31; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 191-201, рис. 
155-165, табл. LI, фиг. 1-2, табл. LII, фиг. 1-3, табл. 
LIII, фиг. 1-3, табл. LIV, фиг. 1-2, табл. LV, фиг. 1. 

Psammolepis: Mark, 1958, fig. 29; 1961, fig. 1. 
Голотип - GI, Pi 240, колл. Э. Марк и В. Пауль-

манна, 1953, левая бранхиальная пластинка; место­
нахождение Йыкси на р. Пиуза, Эстония; гауйский 
горизонт, живет, средний девон [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Материал. Бранхиальная пластинка ПИН, № 
220/528, местонахождение Красная Слуда на р. 
Оредеж, Ленинградская обл., Россия; аналог 
аматского горизонта, живет (?), средний (?) де­
вон. Фрагмент дорсальной пластинки, вентраль­
ная пластинка ПИН, колл. № 220/398, местона­
хождение и возраст те же. 

Диагноз. Дорсальная пластинка широкая, пе­
редний край с неглубокой пологой выемкой, 
центр роста в передней половине пластинки. Тес­
серы многоугольные, неправильной формы, ино­
гда напоминают квадрат, более крупные на пе­
риферии пластинки. Вентральная пластинка без 
тессер. Бранхиальные пластинки относительно 
узкие с круто выпуклым латеральным и вогну­
тым задним краями. Посторбитальные пластинки 
крупные и широкие. Дентиновые бугорки округ­
лые, многоугольные и пирамидальные, с резкими 
ребрышками на боковых скатах и короткими 
зубчиками на основании. Между бугорками 
обычного размера часто встречаются мелкие. Бу­
горки плотно соприкасаются. 
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Рис. 121. Psammolepis venyukovi Obruchev, 1965. 
Реконструкции: a - Psammolepis venyukovi в прижиз­
ненной обстановке (по А.П. Быстрову, из [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]); б - несколько измененная ре­
конструкция дорсальной стороны [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Распространение. Эстония; гауйский и амат-
ский горизонты, живет, средний девон. Ленинград­
ская обл. России; аналоги гауйского и аматского 
горизонтов, живет, средний девон. 

Psammolepis undulata (Agassiz, 1845) 

Рис. 122, 123 

Placosteus undulatus: Agassiz, 1844, p. 33 (nom. 
nud.). 

Psammosteus undulatus: Agassiz, 1845a, p. 106, pi. 
XXI, fig. 11, 12; 1845b, p. 417. 

Psammosteus tesselatus: Traquair, 1897, p. 377, pi. 
XI, fig. 1, 2. 

Psammosteus arenatus: Gross, 1930, S. 13. 
Psammolepis undulata: Gross, 1933a, S. 8-9, Taf. 

I, Fig. 3, 6; 1942, S. 410, Abb. 2A; Tarlo, 1961, p. 
202-204, text-fig. 3d, 7a, b, pi. VII, fig. 4, 52; 1965, p. 
103-106, text-fig. 32, pi. XVII, fig. 2; Обручев, Марк-
Курик, 1965, с. 201-211, рис. 166-175, табл. LVI, 
фиг. 1-2, табл. LVII, фиг. 1-2, табл. LVIII, фиг. 1-3, 
табл. LIX, фиг. 1-3, табл. LX, фиг. 1-3, табл. LXI, 
фиг. 1. 

Неотип - MB, f. 16, фрагмент бранхиальной 
пластинки, оригинал В. Гросса [Gross, 1933а, Taf. I, 
Fig. 6]; местонахождение Тюте (Kuke) на р. Гауя, 
Латвия; аматский горизонт, живет - (?) низы фран-
ского яруса, средний - (?) верхний девон [Обручев, 
Марк-Курик, 1965; Tarlo, 1965]. 

Материал. Дорсальная пластинка ПИН, № 
1737/17 из типового местонахождения. Фрагменты 
бранхиальных пластинок с сохранившейся скульп­
турой колл. ПИН, № 220; местонахождение на р. 
Цильма, Автономная республика Коми, Россия; 
фран, верхний девон. Коньковая чешуя с хорошо 
сохранившейся скульптурой ПИН, № 220/ 403, ме­
стонахождение у дер. Писковичи на р. Великая, 
Псковская обл., Россия; аматский горизонт, живет -
(?) фран, средний - (?) верхний девон. 

Диагноз. Дорсальная пластинка удлиненная, 
в передней половине сужена, расширяется в 
каудальном направлении (1 : w ~ 1,4), ее цен­
тральная зона покрыта небольшими тессерами 
неправильной или ромбической формы, иногда 
чешуеобразно перекрывающимися, центральная 
зона окружена зоной без тессер, в периферий­
ной зоне пластинки тессеры крупнее, чем в цен­
тральной. Бранхиальные пластинки длинные и 
широкие (1 : w ~ 0,9), центральная часть их дор­
сальной стороны покрыта тессерами, отсутст­
вующими на периферии. Дентиновые бугорки 
округлые и многоугольные, иногда веерообраз­
ные или вытянутые, выпуклые, сверху гладкие, 
боковые зубчики короткие, между бугорками 
обычной величины рассеяны мелкие. 

Распространение. Латвия, Эстония, Литва, Ев­
ропейская часть России (Ленинградская и Псков­
ская области, Тиман); живет - (?) фран, средний -
(?) верхний девон. Средний девон Шотландии [Об­
ручев, Марк-Курик, 1965]. 

Замечание. Экземпляр ПИН, № 220/403 в моно­
графии Д.В. Обручева и Э.Ю. Марк-Курик [1965, с. 
237, табл. LXXIV, фиг. 1] ошибочно показан также 
как Psammosteus levis. 

Psammolepis sp. 1 

Экз. ПИН, № 220/430, тессеры средней пластин­
ки; местонахождение у д. Бутково на лев. бер. р. 
Оредеж, Ленинградская обл., Россия; фран, верх­
ний девон. 
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Рис. 122. Psammolepis undulata (Agassiz, 
1845). Экз. - ПИН, № 1737/17. Местонахожде­
ние Тюте (Kuke) на р. Гауя, Латвия; аматский 
горизонт, живетский ярус — (?) низы франско-
го, средний - (?) верхний девон. Дорсальная 
пластинка [Обручев, Марк-Курик, 1965] 

Рис. 123. Psammolepis undulata (Agassiz, 1845). Ре­
конструкция дорсальной стороны [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

Psammolepis sp. 2 

Экз. ПИН, № 54/144, тессеры; местонахождение 
у хут. Монцево, р. Сясь, Ленинградская обл., Рос­
сия; снетогорский подгоризонт, саргаевский гори­
зонт, фран, верхний девон. 

Psammolepis (?) sp. 

Несколько пластинок, в том числе дорсальная, 
пинеальная, орбитальная, бранхиальная, возможно, 
принадлежащих роду Psammolepis, хранится в Ин­
ституте геологии и географии (Вильнюс, Литва); 
местонахождение на р. Пялиша, прав, притоке р. 
Швянтой, Литва; швянтойский горизонт, фран, 
верхний девон. 

Семейство Psammosteidae Traquair, 1896 

Типовой род - Psammosteus Agassiz, 1844 
Диагноз. Дорсальная и вентральная пластинки 

удлиненные, целиком покрытые полигональными 
поверхностными тессерами, образованными кон­
центрически нарастающими бугорками (цикломо-
риальный тип роста). Посторбитальные пластинки 
длинные и узкие, образуют боковые края панциря. 
Бранхиальные пластинки вытянуты в ширину, об­
разуют загнутые вниз "костыли" [Обручев, 1964]. 
Дентиновые бугорки разнообразной формы (округ­
лые, веерообразные, удлиненные, неправильные), 
иногда крупные, с простыми или сложными зубчи­
ками, на бранхиальных пластинках нередко слива­
ются в гребешки. 

Состав. Psammosteus Agassiz, 1844; Karelosteus 
Obruchev, 1933. 

Замечание. В состав семейства Psammosteidae 
иногда включаются в качестве отдельных родов 
Yoglinia Obruchev [Обручев, 1964], Crenosteus Tarlo 
[Tarlo, 1965] и Rohonosteus Tarlo [Tarlo, 1965]. Ho 
Л. Тарло [Tarlo, 1965] включает Yoglinia в семейст­
во Pycnosteidae. Как показано на относительно 
полном материале [Обручев, Марк-Курик, 1965; 
Mark-Kurik, 1968], Yoglinia является, по всей веро­
ятности, синонимом Psammosteus bergi (Obruchev, 
1943) (см. замечание к P. bergi). Crenosteus и Roho­
nosteus известны недостаточно для подтверждения 
их родового ранга. В настоящей ревизии Crenosteus 
рассматривается как синоним Psammosteus levis 
Obruchev (см. замечание к P. levis); Rohonosteus -
как синоним Tartuosteus (?) ornatus в семействе 
Pycnosteidae (см. замечание к Т. (?) ornatus). 
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Род Psammosteus Agassiz, 1844 

Placosteus: Agassiz, 1840, p. ХХХШ (nom.nud.) 
(pars). 

Psammosteus: Agassiz, 1844, p. 103 (pars); Обру­
чев, 1964, с. 74; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 
215-219; Tarlo, 1965, p. 114-115. 

Ctenaspis: Agassiz, 1844, p. 119 (pars). 
Dyptychosteus: Преображенский, 1911, с. 33. 
Yoglinia: Обручев, 1943, с. 36. 
Crenosteus: Tarlo, 1965, p. 141. 
Типовой вид - Psammosteus maeandrinus Agas­

siz, 1844. 
Диагноз. Дорсальная пластинка целиком покры­

та тессерами концентрического типа нарастания. 
Вентральная пластинка удлиненная и узкая, без вы­
резки сзади, также покрыта тессерами. Бранхиаль­
ные пластинки имеют короткое основание, сильно 
вытянуты в ширину, уплощенные, их дистальная 
часть несет скульптуру, проксимальная часть вен­
тральной стороны пластинок была покрыта удли­
ненными тессерами, обычно отпадающими в иско­
паемом состоянии. Дентиновые бугорки разнооб­
разной формы, иногда усложняющейся, в том числе, 
за счет резкого удлинения боковых зубчиков. Ден­
тиновые бугорки часто сливаются в гребешки, осо­
бенно на бранхиальных пластинках. (Диагноз дан, в 
основном, по [Обручев, Марк-Курик, 1965]). 

Видовой состав. P. bergi (Obruchev, 1943); P. 
praecursor Obruchev, 1947; P. maeandrinus Agassiz, 
1844; P. levis Obruchev, 1965; P. livonicus Obruchev, 
1965; P. cuneatus Obruchev, 1965; P. bystrowi Ob­
ruchev, 1965; P. asper Obruchev, 1965; P. pectinatus 
Obruchev, 1965; P. tchernovi Obruchev, 1965; P. 
megalopteryx (Trautschold, 1880); P. falcatus Gross, 
1942; P. tenuis Obruchev, 1965; P. kiaeri Tarlo, 1964. 

Распространение. Европейская часть России, 
север Красноярского края России (Северная Земля), 
Эстония, Латвия; живетский ярус среднего девона, 
франский ярус верхнего девона. Шотландия, о. Эл­
смир (Арктическая Канада); франский ярус верхне­
го девона. 

Psammosteus bergi (Obruchev, 1943) 

Рис. 124 

Yoglinia bergi: Обручев, 1943a, с. 36-386, рис. 1; 
1964, с. 74, рис. 57; Tarlo, 1965, р. 93-95, text-fig. 28. 

Psammosteus bergi: Обручев, Марк-Курик, 1965, 
с. 219-226, рис. 182-190, табл. LXIII, фиг. 1-3, 
табл. LXIV, фиг. 1-3; Mark-Kurik, 1968, р. 419-420, 
fig. 10. 

Голотип - ПИН, № 220/504, левая бранхиальная 
пластинка, оригинал Обручева [1943], колл. Д.В. 
Обручева, 1931; местонахождение у мельницы 
Теппо на р. Еглина (приток р. Желчь), Псковская 
обл., Россия; аналог буртниекского горизонта, жи­
вет, средний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Кроме голотипа, коньковая чешуя 
ПИН, колл. № 220/503 из типового местонахождения. 

Рис. 124. Psammosteus bergi (Obruchev, 1947). Ре­
конструкция дорсальной стороны [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

Остальной материал, представляющий, в основном, 
дорсальную и бранхиальные пластинки, находится 
в Институте геологии Таллинского технического 
университета и происходит из местонахождения 
Каркси, Эстония; буртниекский горизонт, живет, 
средний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Диагноз. Дорсальная пластинка удлиненная, 
округлая, у молодых особей ромбовидная, у дефи­
нитивных имеет более отчетливый суженный пе­
редний выступ и короткий задний. В передней по­
ловине дорсальной пластинки ее боковые края об­
разуют выпуклую линию, в задней - спрямлены. 
Дорсальная пластинка покрыта мелкими тессерами, 
легко отпадающими. Бранхиальные пластинки сте-
нобазальные, дорсальная сторона вогнутая, вен­
тральная - выпуклая. Латеральный и задний края 
почти прямые, но латеральный - слегка выпуклый, 
а задний слегка вогнут. Наружный угол заострен­
ный. На дорсальной стороне пластинок поверх­
ность, несущая скульптуру, составляет примерно 
2/3 от ширины всей пластинки. Дентиновые бугор­
ки в виде многоугольников неправильной формы, 
но обычно скульптура представлена волнистыми, 
часто прерывающимися гребешками 30-40 на 1 см 
[Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Распространение. Эстония, Латвия, Россия 
(Псковская обл.); буртниекский горизонт и его ана­
логи, живет, средний девон. 

Замечание. Psammosteus bergi был первона­
чально описан Д.В. Обручевым [1943а] как Yoglinia 
bergi. Монотипичный род Yoglinia включен Л. Тар-
ло [Tarlo, 1965] в состав семейства Pycnosteidae на 
основании его сходства в скульптуре с Tartuosteus. 
Принято считать, что одним из наиболее показа­
тельных признаков пикностеид является присутст­
вие вырезки на заднем крае вентральной пластин­
ки. Сведения о вентральной пластинке Psammosteus 
bergi отсутствуют. Вместе с тем, как отмечают Д.В. 
Обручев и Э.Ю. Марк-Курик [1965], Ps. bergi 
строением бранхиальных и дорсальной пластинок 
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Рис. 125. Psammosteus 
praecursor Obruchev, 1947. 
Экз. - ЦНИГР M, № 
567/3356. Местонахождение 
у с. Ям-Тесово, на лев. бер. 
р. Оредеж, Ленинградская 
обл., Россия; нижняя часть 
франского яруса, верхний 
девон. Бранхиальная пла­
стинка с вентральной сто­
роны [Обручев, Марк-
Курик, 1965] 

сходен с другими видами Psammosteus, а именно, с 
Ps. praecursor и Ps. maeandrinus. Это мнение пред­
ставляется более обоснованным, хотя, не исключе­
но, что появление новых материалов может вы­
звать пересмотр систематического положения рас­
сматриваемого таксона. 

Psammosteus praecursor Obruchev, 1947 

Рис. 125 

Psammosteus maeandrinus: Gross, 1942, S. 386, 
387, 390, 411 (pars); 1960, S. 24, 29. 

Psammosteus praecursor: Обручев, 1947a, c. 519, 
рис. 1, 2в; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 228-231, 
рис. 180, 192, 193, табл. LXVII, фиг. 1-5, табл. 
LXVIII, фиг. 1-4, табл. LXIX, фиг. 1-2, табл. 
LXXII, фиг. 1, 4, табл. LXXVI, фиг. 1; Tarlo, 1965, 
р. 127-131, text-fig. 38-40, 46С, pi. XIX, fig. 3; 
Mark-Kurik, 1968, p. 421^22 , fig. 11В. 

Голотип - ПИН, № 220/384, коллекция Л.А. 
Истратовой, 1928, правая бранхиальная пластинка; 
местонахождение у с. Ям-Тесово на лев. бер. р. 
Оредеж, Ленинградская обл., Россия; н. часть 
франского яруса, верхний девон [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Материал. Кроме голотипа, бранхиальные пла­
стинки из типового местонахождения. Колл. ПИН, 
№ 220. 

Диагноз. Бранхиальные пластинки широкие 
(ширина почти в три раза больше длины их осно­
вания), латеральный край выпуклый, задний 
спрямлен, на конце заострены, дистальный угол 
около 30°. Дентиновые бугорки на бранхиальных 
пластинках имеют хорошо выраженные боковые 
зубчики, образуют ряды, выпуклые дистально, час­
то сливаются в гребешки, у краев пластинок почти 
параллельны краям, между крупными бугорками 
встречаются мелкие. 

Распространение. Европейская часть России 
(Тиман), Латвия, Эстония; нижний подъярус фран­
ского яруса, верхний девон. 

Psammosteus maeandrinus Agassiz, 1844 

Рис. 126 

Psammosteus maeandrinus: Agassiz, 1844, p. 104 
(non 155), pi. 27, fig. 5, 6; Eichwald, 1860, p. 1516 
(pars); Woodward, 1891, p. 126-127; Kiaer, 1915, p. 
34-36 (pars), text-fig. 8, pi. 6, fig. 4-6; Gross, 1942, S. 
393, 408, 411 (pars), Abb. 2B; Обручев, 1947a, c. 
518, рис. 2a; 19476, c. 197, табл. LI, фиг. 3, 4; Обру­
чев, Марк-Курик, 1965, с. 231-236, рис. 194, табл. 
LXX, фиг. 1-3, табл. LXXI, фиг. 1, табл. LXXII, 
фиг. 2-3, табл. LXXXVI, фиг. 2; Tarlo, 1965, р. 124-
126, pi. XVIII, fig. 3-4, pi. XIX, fig. 5. 

Ctenacanthus serrulatus: Agassiz, 1844, p. 119, pi. 
33, fig. 24. 

Placosteus maeandrinus: Agassiz, 1845b, p. 404. 
Неотип - ПИН, № 220/684, колл. И.И. Дикарев-

ского, бранхиальная пластинка; местонахождение 
Андомская гора, Ю.-В. бер. Онежского оз., Ленин­
градская обл., Россия; снетогорские слои, саргаев-
ский горизонт, фран, верхний девон. Выделен Л. 
Тарло [Tarlo, 1965, р. 124]. 

Материал. Кроме голотипа, бранхиальная пла­
стинка с хорошо сохранившейся скульптурой на ее 
дистальной и проксимальной частях ПИН, № 
220/802; местонахождение у д. Монцево на р. Сясь, 
Ленинградская обл., Россия; снетогорские слои, 
саргаевский горизонт, фран, верхний девон. 

Стратиграфическое распространение дано по 
"Региональной стратиграфической схеме девон­
ских отложений Русской пластформы", МСК, 1990, 
а также с учетом схемы по девону Эстонии [Kle­
esment, Mark-Kurik, 1997]. 

Диагноз. Бранхиальные пластинки тонкие, пло­
ские, ширина пластинки приблизительно вдвое 
больше длины ее основания, пластинка постепенно 
сужается к концу, ее дистальный угол составляет 
около 35°. Дентиновые бугорки вытянутые, имеют 
хорошо выраженные боковые зубчики, часто сли­
ваются в более или менее длинные гребешки, рас­
положенные, за исключением проксимальной части 
пластинки, параллельно ее длинной оси. 

Распространение. Ленинградская и Псковская 
области Европейской части России, Эстония, Лат­
вия; нижняя часть франского яруса, верхний девон 
[Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Замечание. Д.В. Обручев и Э.Ю. Марк-Курик 
[1965] указывают в качестве голотипа фрагмент 
бранхиальной пластинки, изображенной Л. Агасси-
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Рис. 126. Psammosteus maeandrinus 
Agassiz, 1844. Неотип - ПИН, № 
220/684. Местонахождение Андомская 
гора, Ю.-В. бер. Онежского оз., Ленин­
градская обл., Россия; саргаевский го­
ризонт, фран, верхний девон. Бранхи­
альная пластинка, реконструкция [Об­
ручев, Марк-Курик, 1965] 

зом [Agassiz, 1844, pi. 27, fig. 5-6], хранящийся в 
Оксфордском музее, в Англии (коллекция В. Бук-
ланда). Следует заметить, что выделение этого эк­
земпляра как типового (речь могла бы идти только 
о лектотипе, а не о голотипе) практически не ин­
формативно, так как в монографии Обручева и 
Марк-Курик не указан номер экземпляра и нет его 
изображения. 

Psammosteus levis Obruchev, 1965 

Psammosteus levis: Обручев, Марк-Курик, 1965, 
с. 237-238, табл. LXXIII, фиг. 1-3, табл. LXXIV, 
фиг. 1. 

Crenosteus levis: Tarlo, 1965, p. 141-142, text-fig. 
44A, 46A. 

Голотип - ПИН, № 220/635, коллекция М.Б. 
Едемского, дистальный конец правой бранхиаль­
ной пластинки; местонахождение Андомская гора, 
вост. бер. Онежского оз., Ленинградская обл., Рос­
сия; нижнефранский подъярус, верхний девон [Об­
ручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Бранхиальные пластинки короткие и 

широкие. Дентиновые бугорки неправильной фор­
мы и в виде коротких гребешков, гладкие, плоские, 
с короткими зубчиками, на дорсальной стороне 
пластинки образуют поперечные ряды, слабо во­
гнутые проксимально (относительно длинной оси 
пластинки), на вентральной стороне пластинки ря­
ды дентиновых бугорков слабо выпуклые прокси­
мально. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Замечание. Основываясь на том же материале, 
что и Д.В. Обручев [Обручев, Марк-Курик, 1965], 
Л. Тарло [Tarlo, 1965] выделил особый монотипи­
ческий род Crenosteus, указав в качестве аргумен­
та форму бранхиальной пластинки. Однако, как 
отметил Обручев (там же, с. 237), и как это видно 
на таблицах (там же, ср. табл. LXXIII, фиг. 1 и 
табл. ХС), форма бранхиальной пластинки у Ps. 
levis вполне сходна с формой пластинки у некото­
рых других видов Psammosteus, например, Ps. 
falcatus. 

Psammosteus livonicus Obruchev, 1965 

Psammosteus livonicus: Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 238, табл. LCIV, фиг. 1-2; Mark-Kurik, 
1968, p. 420-421, text-fig. 11a. 

Голотип - ПИН, № 1737/7, колл. Д.В. Обручева, 
1959, бранхиальная пластинка молодой особи; ме­
стонахождение у хут. Паста-Муйжа, выше Кокнесе, 
на лев. бер. р. Даугава, Латвия; аматский горизонт, 
(?) нижняя часть франского яруса, (?) верхний де­
вон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Кроме голотипа, фрагмент крупной 
бранхиальной пластинки со следами залеченного 
укуса - ПИН, № 1737/8. Типовое местонахождение. 

Диагноз. Дорсальная пластинка округло-удли­
ненной формы, несколько сужена в своей передней 
четверти, передний край, видимо, спрямлен, боко­
вые края выпуклые, в передней половине образуют 
пологую выемку. Бранхиальная пластинка тонкая, с 
довольно длинным основанием, дентиновые бугор­
ки покрывают больше половины ширины ее вен­
тральной стороны. Дентиновые бугорки широкие, 
высокие, с резкими радиальными ребрышками, 
иногда достигающими вершины бугорка. Боковые 
зубчики могут ветвиться, их концы как бы обруб­
лены. Поперечные ряды бугорков выражены слабо. 
Между крупными дентиновыми бугорками имеют­
ся мелкие [Mark-Kurik, 1968]. 

Распространение. Известен только из типового 
местонахождения. 

Замечание. В стратиграфической схеме девона 
Эстонии [Kleesment, Mark-Kurik, 1997, tb. 10] амат­
ский горизонт включен в живетский ярус, но поло­
жение верхней границы аматского горизонта лишь 
предположительно (с вопросом) соответствует гра­
нице между живетским и франским ярусами. 

Psammosteus cuneatus Obruchev, 1965 

Psammosteus cuneatus: Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 239, табл. LXXVI, фиг. 2, табл. LXXVII, 
фиг. 1. 

Голотип - ПИН, № 220/793, колл. Д.В. Обруче­
ва, 1929, средняя часть левой бранхиальной пла­
стинки; местонахождение - карьер ниже д. Монце-
во на лев. бер. р. Сясь, Ленинградская обл., Россия; 
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? аматские слои, нижняя часть франского яруса, 
верхний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Бранхиальная пластинка толстая, бы­

стро сужающаяся, по-видимому, с длинным осно­
ванием. Дентиновые бугорки разнообразной, не­
правильно угловатой формы, крупные, с короткими 
зубчиками, гребешков, вероятно, не образуют [Об­
ручев, Марк-Курик, 1965]. 

Распространение. Достоверно известен из ти­
пового местонахождения. 

Замечание. По мнению Д.В. Обручева [Обру­
чев, Марк-Курик, 1965], вид Ps. cuneatus отличает­
ся от всех остальных видов рода Psammosteus более 
простыми дентиновыми бугорками, имеющими бо­
лее простые зубчики, а также тем, что бугорки у Ps. 
cuneatus не сливаются в гребешки и не образуют 
дугообразных рядов. Вместе с тем, достаточно оче­
видно, что материал, составляющий основу диагно­
за, слишком мало информативен. Это делает веро­
ятной возможность изменения систематического 
статуса Ps. cuneatus после появления новых, более 
полных, находок. 

Psammosteus bystrowi Obruchev, 1965 

Psammosteus bystrowi: Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 240, табл. LXXXVI, фиг. 3. 

Голотип - ПИН, № 220/839, колл. Б.Х. Егиаза-
рова, фрагмент- бранхиальной пластинки; о. Ок­
тябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, 
север Красноярского края, Россия; верхний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Бранхиальная пластинка очень тол­

стая. Дентиновые бугорки сидят неплотно, имеют 
хорошо выраженные боковые зубчики, бугорки 
иногда вытянуты (слиты) в короткие гребешки, яс­
ных продольных или поперечных рядов не образу­
ют [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Psammosteus asper Obruchev, 1965 

Psammosteus asper: Обручев, Марк-Курик, 1965, 
с. 240-241, табл. LXXV, фиг. 1-3; Tarlo, 1965, р. 
138-139. 

Голотип - ПИН, № 220/771, колл. Д.В. Обруче­
ва, 1929, бранхиальная пластинка; местонахожде­
ние у хут. Монцево, на прав. бер. р. Сясь, Ленин­
градская обл., Россия; снетогорские слои, саргаев-
ский горизонт, фран, верхний девон [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Кроме голотипа, крупный фрагмент 
дорсальной пластинки ПИН, № 1634/10 и тессеры; 
типовое местонахождение. 

Диагноз. Дорсальная пластинка широко закруг­
лена сзади, в задней половине немного менее ши­
рокая, чем в передней, несет тессеры диаметром 
около 4 мм, тессеры состоят из центрального бу­

горка и двух-трех слабо выраженных концентриче­
ских колец, образованных овальными дентиновыми 
бугорками длиной 0,6-1,0 мм. Бранхиальные пла­
стинки короткие, орнаментированы высокими ден­
тиновыми бугорками с длинными боковыми зубчи­
ками, обычно раздваивающимися на концах. Денти­
новые бугорки образуют дугообразные ряды, в кото­
рых бугорки часто сливаются в короткие гребешки. 

Распространение. С.-З. Европейской части Рос­
сии; нижняя половина франского яруса, верхний 
девон. 

Psammosteus pectinatus Obruchev, 1965 

Psammosteus pectinatus: Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 242, табл. ХСШ, фиг. 2; Tarlo, 1965, р. 138, 
text-fig. 44В. 

Голотип - ПИН, № 220/259, колл. Д.В. Обруче­
ва, 1930, фрагмент бранхиальной пластинки; ме­
стонахождение у д. Теребони на прав. бер. р. Ше-
лонь, Псковская обл., Россия; фран, верхний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Бранхиальная пластинка толстая, по-

видимому, узкая, дентиновые гребешки короткие и 
более длинные, высокие, с длинными параллель­
ными проксимальными боковыми зубчиками (в це­
лом, напоминает гребень), зубчики редко ветвятся. 
Дентиновые гребни поперечны относительно про­
дольной оси пластинки. 

Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Замечание. Хотя P. pectinatus представлен 
крайне скудным материалом, своеобразие дентино­
вых гребешков позволяет считать его отдельным 
видом [Обручев, Марк-Курик, 1965] и служит дос­
таточно показательным признаком для идентифи­
кации будущих находок. 

Psammosteus tchernovi Obruchev, 1965 

Psammosteus sp. ind.: Чернов, 1947, с. 32 (pars). 
Psammosteus tchernovi: Обручев, Марк-Курик, 

1965, с. 242-243, табл. LXXIV, фиг. 2; Tarlo, 1965, 
p. 139-140, text-fig. 45. 

Голотип - ПИН, № 220/830, колл. А.А. Черно­
ва, 1937, левая бранхиальная пластинка ювениль­
ной особи; местонахождение вблизи устья руч. 
Грубый (стар. назв. Северный каменный ручей), 
Сев. Тиман, Архангельская обл., Россия; верхи 
среднефранского подъяруса, верхний девон [Обру­
чев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вероятно, некрупный вид. Бранхиаль­

ная пластинка короткая - отношение ширины к 
длине - около 2,5. Дентиновые бугорки на дор­
сальной стороне вытянуты поперек относительно 
длинной оси пластинки, образуют неправильные 
ряды, на вентральной стороне образуют дугообраз­
ные ряды, выпуклые проксимально. Зубчики ясные, 
короткие, ребрышек на коронке нет [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]. 
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Распространение. Известен из типового место­
нахождения. 

Замечание. Автор вида отмечает его сходство с Р. 
levis [Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 243]. Не исклю­
чено, что бранхиальная пластинка, выделенная как Р. 
tchernovi, принадлежала молодой особи P. levis. 

Psammosteus megalopteryx (Trautschold, 1880) 
Gross, 1933 

Рис. 127 

Coccosteus megalopteryx: Trautschold, 1880, S. 9 -
10 (pars), Taf. 6, Fig. 1, Taf. 7, Fig. 2; 1889, S. 36-37 
(pars). 

Psammosteus taylori: Traquair, 1894, p. 225-226, 
fig. 1; 1896, p. 260-263, pi. 6, fig. 1-3; 1897, p. 378-
379, pi. П, fig. 5; Woodward, 1911, p. 649-652, pi. 9. 

Dyptychosteus tesselatus: Преображенский, 1911, 
с. 31-33, табл. 2, фиг. 10-11; Gross, 1930, S. 13 
(pars); Обручев, 1931, с. 94; Gross, 1950, S. 31. 

Psammosteus megalopteryx: Gross, 1933a, S. 14-
15, Abb. IE, 4, Taf. I, Fig. 1, Taf. 2, Fig. 21; 1935, S. 
12-16, Taf. 2, Fig. 5; Обручев, 1947a, c. 519, рис. 2e 
19476, c. 197, табл. LI, фиг. 1, 2, 5; Tarlo, 1961, p. 
194-200, text-fig. 1, 2, 3a, b, 4, 5, 8c, f, pi. 7, fig. 1-3: 
1965, p. 115-125, text-fig. 36, 37, pi. XV, fig. 4, 5, pi 
XVI, XVn, fig. 3-7, pi. XVIII, fig. 5, 7, pi. ХГХ, fig 
6-7; Обручев, 1964, рис. 55, 566, 58a; Обручев, 
Марк-Курик, 1965, с. 244-250, рис. 156, 181, 195-
197, табл. LXXVIII, фиг. 1-3, табл. LXXIX, фиг. 1-
3, табл. LXXX, фиг. 1-3, табл. LXXXI, фиг. 1, табл. 
LXXXII, фиг. 1, табл. LXXXIII, фиг. 1-3, табл. 
LXXXIV, фиг. 1-3, табл. LXXXV, фиг. 1, табл. 
LXXXVI, фиг. 1, табл. ХСП, фиг. 3. 

Psammosteus markae: Tarlo, 1961, р. 203; 1965, р. 
131-134, text-fig. 41, 42. 

Неотип - ПИН, № 220/325, бранхиальная пла­
стинка; местонахождение у д. Столбово на прав, 
бер. р. Сясь, Ленинградская обл., Россия; фран, 
верхний девон ([Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 
244] - в работе ошибочно указан № 220/235). 

Материал. Кроме неотипа, тессеры на вен­
тральной стороне бранхиальной пластинки ПИН, 
№ 220/258, местонахождение у д. Барыгово на р. 

Рис. 127. Psammosteus 
megalopteryx (Trautschold, 
1880) Gross, 1933. Неотип 
- ПИН, № 220/325. Ме­
стонахождение Столбово 
на прав. бер. р. Сясь, Ле­
нинградская обл., Россия; 
фран, верхний девон. 
Бранхиальная пластинка с 
дорсальной стороны [Об­
ручев, Марк-Курик, 1965] 

Сясь, Ленинградская обл., Россия; фран, верхний 
девон. Дорсальная пластинка молодой особи ПИН, 
№ 220/545, типовое местонахождение. Бранхиаль­
ная пластинка узкого типа, принадлежавшая моло­
дой особи ПИН, № 220/157, типовое местонахож­
дение. Бранхиальная пластинка с хорошо сохра­
нившейся скульптурой на дорсальной и вентраль­
ной стороне ПИН, № 220/91 (в работе Обручев, 
Марк-Курик, 1965 опечатка - № 22/91), местона­
хождение у д. Стрельна на р. Сясь, Ленинградская 
обл., Россия; фран, верхний девон. Бранхиальная 
пластинка молодой особи, вентральная сторона 
ПИН, № 220/326, типовое местонахождение. Фраг­
мент дорсальной пластинки с хорошо сохранивши­
мися тессерами ПИН, № 220/541, типовое местона­
хождение. 

Диагноз. Дорсальная пластинка удлиненная (1 : 
w = 1,4-1,7), может достигать в длину 36 см, ее пе­
редний край спрямлен, образует очень неглубокую 
выемку, задний вытянут и закруглен, пластинка 
полностью покрыта тессерами четырех-шести-
угольной формы. Тессеры ограничены желобками, 
покрыты дентиновыми бугорками овальными, уд­
линенными, иногда бобовидными, имеющими ко­
роткие боковые зубчики, бугорки образуют от 2 до 
9 концентрических рядов. Бранхиальные пластинки 
широкие в средней части, в дистальном и прокси­
мальном направлении сужаются, латеральный край 
их свободной части выпуклый, задний - слегка во­
гнут, дистальный конец закруглен, иногда слегка 
отгибается назад. Дентиновые бугорки покрывают 
только дистальную часть пластинки, имеют длин­
ные проксимальные зубчики, расположены попе­
речными рядами, выпуклыми в дистальном на­
правлении на дорсальной стороне и вогнутыми - на 
вентральной. Чешуи мелкие, покрыты слабо удли­
ненными, в основном, приблизительно овальными 
дентиновыми бугорками (по [Обручев, Марк-Ку­
рик, 1965]). 

Распространение. Европейская часть России 
(главным образом ее С.-З. и Сев. Тиман), Шотлан­
дия; нижняя половина франского яруса, верхний 
девон. 

Замечание. Лектотип, выделенный В. Гроссом 
[Gross, 1933а, S. 14] по бранхиальной пластинке, 
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изображенной X. Траутшольдом [Trautschold, 1880, 
Taf. 7, Fig. 2], хранившейся в Минералогическом 
музее Вроцлавского университета (Польша), не со­
хранился [Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 244]. 

Psammosteus falcatus Gross, 1942 

Psammosteus sp.: Traquair, 1896, p. 263, pi. 6, fig. 
4, 5. 

Psammosteus maeandrinus: Gross, 1933a, S. 14, 
Abb. IF (errore), Taf. I, Fig. 9. 

Psammosteus grossi: Gross, 1942, S. 398, 400, 408, 
411, Abb. ЗА; 1950, S. 30, 34. 

Psammosteus falcatus: Gross, 1942, S. 411-4-12, 
Abb. ЗВ; Обручев, 1947a, c. 519, рис. 2d; Tarlo, 
1961, p. 201-202, pi. 7, fig. 6; 1965, p. 134, text-fig. 
43, pi. XVIII, fig. 6, pi. XIX, fig. 2, 4; Обручев, 
Марк-Курик, 1965, с. 250-254, рис. 198, табл. 
LXXXVII, фиг. 1-2, табл. LXXXVIII, фиг. 1-2, 
табл. LXXXIX, фиг. 1-5, табл. ХС, фиг. 1. 

Psammosteus megalopteryx: Gross, 1950, S. 31. 
Лектотип - MB, f. 117, бранхиальная пла­

стинка, изображенная В. Гроссом [Gross, 1933а, 
Taf. I, Fig. 9], отнесшим ее к P. maeandrinus; ме­
стонахождение на р. Педдедзе ниже с. Юренское, 
Латвия; горизонт "е", фран, верхний девон [Tarlo, 
1965, р. 134]. 

Замечание. В качестве лектотипа Д.В. Обручев 
и Э.Ю. Марк-Курик [1965] указывают оригинал В. 
Гросса [Gross, 1942, Abb. ЗВ] из музея геологии 
Латвийского университета (Рига), представляющий 
бранхиальную пластинку (колл. Р. Кампе) из ме­
стонахождения "Чертова пещера" (Velna ala) на 
лев. бер. р. Абава в Латвии; огрская свита, верхне-
франский подъярус, верхний девон [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]. По данным Л. Тарло [Tarlo, 
1965, р. 136], этот экземпляр утерян. 

Материал. Почти целая бранхиальная пластин­
ка ПИН, № 220/327, местонахождение у д. Лука на 
р. Ловать, Новгородская обл., Россия; снежский го­
ризонт, фран, верхний девон. Средняя пластинка с 
тессерами ПИН, № 220/321; местонахождение про­
тив д. Рахлицы на прав. бер. р. Ловать, Новгород­
ская обл., Россия; возраст тот же. Почти целая 
бранхиальная пластинка ПИН, № 220/324, место­
нахождение ниже д. Кулаково, на прав. бер. р. Ло­
вать, Новгородская обл., Россия; возраст тот же. 
Дистальный конец бранхиальной пластинки с хо­
рошо сохранившейся скульптурой - ПИН, № 
220/336; местонахождение у д. Медово на р. Б. Ту-
дер, Ленинградская обл., Россия; возраст тот же. 

Диагноз. Медиальные пластинки несут легко 
отпадающие тессеры полигональной формы с 
очень крупным центральным дентиновым бугор­
ком, имеющим сложные ветвящиеся зубчики; ок­
ружающие дентиновые бугорки мелкие и более 
простые. Бранхиальные пластинки очень широкие 
(до 30 см) и короткие, серповидные - с выпуклым 
передним и вогнутым задним краем, их дистальный 

Рис. 128. Psammosteus tenuis Obruchev, 1965. Ре­
конструкция бранхиальной пластинки [Обручев, 
Марк-Курик, 1965] 

конец иногда более или менее отгибается назад. 
Дентиновые бугорки сходны на центральных и 
бранхиальных пластинках, разнообразны по форме, 
имеют длинные разветвляющиеся боковые зубчики 
и тонкие перистые морщинки, нередко сливаются в 
гребешки, иногда образуют поперечные нерегуляр­
ные ряды. 

Распространение. Преимущественно С.-З. Ев­
ропейской части России, а также Тиман, кроме то­
го, Латвия и Шотландия; фран, верхний девон [Об­
ручев, Марк-Курик, 1965]. 

Psammosteus tenuis Obruchev, 1965 

Рис. 128 

Psammosteus grossi: Обручев, 1947, с. 520, рис. 
2е (пот. ргаеосс); 1958, с. 49. 

Psammosteus waltergrossi: Tarlo, 1965, p. 136— 
138, text-fig. 44C, D, pi. XIX, fig. 1. 

Psammosteus tenuis: Обручев, Марк-Курик, 1965, 
с. 254-255, рис. 199, табл. ХС, фиг. 2, табл. XCI, 
фиг. 1. 

Голотип - ПИН, № 220/353, колл. Р.Ф. Геккера, 
1929, бранхиальная пластинка, местонахождение 
между д.д. Дубовицы и Раменье, на прав. бер. р. 
Мета, Новгородская обл., Россия; снежский гори­
зонт верхнефранского подъяруса верхнего девона 
[Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Кроме голотипа, фрагмент бранхи­
альной пластинки с хорошо сохранившейся 
скульптурой ПИН, № 220/344; д. Конец на р. Мета, 
Новгородская обл., Россия; снежский горизонт, 
фран, верхний девон. 

Диагноз. Бранхиальные пластинки до 10 см по 
длинной оси, плоские, слегка изогнутые, латераль­
ный край выпуклый, задний - спрямлен. Дентино­
вые бугорки неправильной формы с длинными раз­
ветвляющимися боковыми зубчиками, расположе­
ны часто поперечными слегка изогнутыми рядами, 
иногда сливаются в гребешки [Обручев, Марк-
Курик, 1965]. 

Распространение. Европейская часть России; 
снежский горизонт, верхнефранский подъярус, 
верхний девон [Обручев, Марк-Курик, 1965]. Стра­
тиграфическое распространение уточнено по схеме 
[Решение..., МСК, 1990]. 
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Psammosteus cf. P. maeandrinus Agassiz, 1844 

Экз. ПИН, № 220/257 (в работе [Обручев, Марк-
Курик, 1965], опечатка - № 222/257), фрагмент пла­
стинки с тессерами; местонахождение у с. Монцево 
на р. Сясь, Ленинградская обл., Россия; снетогорские 
? слои, саргаевский горизонт, фран, верхний девон 
[Обручев, Марк-Курик, 1965, табл. LXX, фиг. 1]. 

Экз. ПИН, № 220/636, чешуя; местонахождение 
Андомская гора, Ю.-В. бер. Онежского оз., Ленин­
градская обл., Россия; снетогорские ? слои, сарга­
евский горизонт, фран, верхний девон [Обручев, 
Марк-Курик, 1965, табл. LXX, фиг. 2]. 

Psammosteus cf. P. praecursor Obruchev, 1947 

Экз. ПИН, № 220/301, тессеры; местонахожде­
ние у д. Монцево на р. Сясь, Ленинградская обл., 
Россия; снетогорские ? слои, аматский горизонт, (?) 
фран, (?) верхний девон [Обручев, Марк-Курик, 
1965, табл. LXXII, фиг. 4]. 

Экз. ПИН, № 220/836, бранхиальная пластинка, 
местонахождение на р. Цильма, Автономная рес­
публика Коми, Россия; фран, верхний девон [Обру­
чев, Марк-Курик, 1965, табл. LXXVI, фиг. 1]. 

Psammosteus sp. 

Экз. ПИН, № 220/378, фрагмент пластинки с 
тессерами, местонахождение у с. Ям-Тесово на лев. 
бер. р. Оредеж, Ленинградская обл., Россия; (?) 
фран, (?) верхний девон [Обручев, Марк-Курик, 
1965, с. 239, табл. LXVI, фиг. 2]. 

Род Karelosteus Obruchev, 1933 

Karelosteus: Обручев, 1933, с. 12; 1964, с. 74; Обру­
чев, Марк-Курик, 1965, с. 255; Tarlo, 1965, р. 144. 

Типовой вид - Karelosteus weberi Obruchev, 
1933. 

Диагноз. Бранхиальные пластинки имеют срав­
нительно длинное основание, быстро укорачивают­
ся дистально и загибаются назад. Дентиновые бу­
горки очень крупные, в основном, ромбовидной 
формы, выпуклые, с ребристыми боковыми стен­
ками [Обручев, Марк-Курик, 1965]. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. С.-З. Европейской части Рос­

сии; снетогорские (?) слои, саргаевский горизонт, 
фран, верхний девон. 

Karelosteus weberi Obruchev, 1933 

Karelosteus weberi: Обручев, 1933, с. 12, 14, 
табл. 1, фиг. 1; Gross, 1933а, S. 17; Обручев, 1964, с. 
74; Обручев, Марк-Курик, 1965, с. 256, табл. ХСП, 
фиг. 2, табл. ХСШ, фиг. 1; Tarlo, 1965, р. 144-145, 
text-fig. 47В, С. 

Голотип - ЦНИГР М, № 4014-1, колл. В.Н. Ве-
бера, 1920, правая бранхиальная пластинка [Обру­

чев, 19336, табл. I, фиг. 1]; местонахождение между 
д.д. Вяз-остров и Посад на р. Святуха (лев. приток 
р. Свирь), Ленинградская обл., Россия; нижняя 
часть франского яруса, верхний девон [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]. 

Материал. Голотип и фрагменты бранхиальных 
пластинок находятся в Центральном геолого-разве­
дочном музее им. Ф.Н. Чернышева в Санкт-Петер­
бурге. 

Диагноз. Бранхиальная пластинка с довольно 
длинным основанием. Дентиновые бугорки очень 
крупные, до 4 мм длиной, выпуклые, плотно со­
прикасаются, боковые стенки покрыты многочис­
ленными довольно тонкими ребрышками [Обручев, 
Марк-Курик, 1965]. 

Распространение. См. распространение рода. 
Замечание. К. weberi выделяется среди других 

известных Psammosteidae очень крупными разме­
рами дентиновых бугорков и их простой формой. 

Семейство Obrucheviidae Tarlo, 1964 

Типовой род - Obruchevia Whitley, 1940 
Диагноз. Дорсальная пластинка крупная, упло­

щенная, широкая, на переднем крае и в задней поло­
вине боковых краев имеет выемки, придающие пла­
стинке сердцевидную форму. Бранхиальные пластин­
ки длинные, быстро утончаются к дистальному краю, 
загибаются вниз. (Сведений о других пластинках 
нет). На поверхности пластинок дентиновые бугорки 
отсутствуют. Пластинки состоят в основном из аспи­
дина, верхние полости губчатой ткани запломбирова­
ны вторичным (плеромическим) дентином. 

Состав. Типовой род. 

Род Obruchevia Whitley, 1940 

Aspidophorus: Обручев, 1936, с. 118. 
Obruchevia: Whitley, 1940, p. 242; Tarlo, 1964, p. 

34; 1965, p. 147. 
Aspidosteus: Обручев, 1941, с. 7; 1964, с. 75; Бы­

строе, 1955, p. 509; 1956, p. 38; Stensio, 1958, p. 
332-333; 1964, p. 269-270. 

Типовой вид - Aspidophorus heckeri Obruchev, 
1936. 

Диагноз. См. диагноз семейства. 
Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Местонахождения у д. Ста­

рые Пересы и ниже д. Кулаково на прав. бер. р. Ло-
вать, Новгородская обл., Россия; снежский гори­
зонт (надснежские слои), фран, верхний девон. 
Латвия; аналог снежского горизонта, фран, верхний 
девон ([Обручев, 1964]; Каталог оригиналов..., 1982). 

Замечание. Родовое название Aspidosteus, сопро­
вождающееся детальным описанием таксонов, было 
опубликовано Д.В. Обручевым [Обручев, 1941] вза­
мен опубликованного им ранее названия Aspidopho­
rus, оказавшегося преоккупированным [Whitley, 
1940]. Указав на преоккупированность названия 
Aspidophorus, Г. Уайтли [Whitley, 1940] опубликовал 
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для этого рода бесчелюстных название Obruchevia, 
получившее, таким образом, формально приоритет­
ное значение по отношению к названию Aspidosteus. 

Obruchevia heckeri (Obruchev, 1936) 

Aspidophorus heckeri: Обручев, 1936, с. 118, рис. 1. 
Obruchevia heckeri: Whitley, 1940, p. 242; Tarlo, 

1964, p. 34, fig. 11; 1965, p. 147-149, text-fig. 48. 
Aspidosteus heckeri: Обручев, 1941, с. 7-22, рис. 

1, табл. I, фиг. 1-3, табл. 2, фиг. 1-3; Быстрое, 1955, 
р. 509-510, text-fig. 36, 37; 1956, р. 38-40, text-fig. 8; 
Stensio, 1958, p. 332-333, text-fig. 185 А, В; 1964, p. 
269-270, fig. 88 A, B. 

Голотип - ЦНИГР M, № 4680-1, дорсальная 
пластинка, изображенная Д.В. Обручевым [1936, 
рис. 1; 1941, табл. I, фиг. 1]; местонахождение на 
прав. бер. р. Ловать, Новгородская обл., Россия; 
снежский горизонт (надснежские слои), фран, 
верхний девон [Обручев, 1941]. 

Материал. Дорсальные щиты ПИН, № 87/2, 
87/3, 87/4; местонахождение у д. Старые Пересы на 
прав. бер. р. Ловать, Новгородская обл., Россия; 
снежский горизонт, фран, верхний девон. Дорсаль­
ный щит ПИН, № 86-7, 87/6; местонахождение ни­
же д. Кулаково на прав. бер. р. Ловать (в остальном 
привязка та же). 

Диагноз. Длина дорсальной пластинки 40-60 
см, длина бранхиальных пластинок - 19-26 см, их 
ширина 7-16 см. Поверхность панциря несет не­
глубокие ямки, переходящие на периферии в ради­
альные желобки [Обручев, 1964]. (См. также диаг­
ноз семейства). 

Распространение. Северо-западная часть Рос­
сии и Латвия; снежский горизонт и его аналоги, 
фран, верхний девон. 

Отряд Tesseraspidiformes 

Диагноз. Панцирь состоит из независимых тес­
сер полигональной или неправильной формы, ко­
торые могут сливаться в крупные дискретные пла­
стинки. Иногда тессеры, не сливаясь, дифференци­
руются, образуя крупные площадки, состоящие из 
однотипных тессер. 

Состав. Tesseraspididae Berg, 1940. 
Распространение. Канада, Англия, Германия, 

Литва, Украина, Эстония; верхний силур - нижний 
девон. 

Замечание. В характеристике отряда использо­
ваны данные из диагноза Tesseraspidida, рассматри­
ваемого Л. Тарло [Tarlo, 1965] в качестве подотряда 
в отряде Psammosteiformes. 

Семейство Tesseraspididae Berg, 1940 

Типовой род - Tesseraspis Wills, 1935. 
Диагноз. Совпадает с диагнозом отряда. 

Состав. Tesseraspis Wills, 1935; ? Kallostrakon 
Lankester, 1870. 

Замечание. Род Kallostrakon известен из верх­
него силура - нижнего девона Англии и Канады. 
Фрагментарность материала не позволяет сделать 
достаточно определенных выводов о его система­
тической принадлежности, примером чего может 
служить включение Kallostrakon, с вопросом, в 
состав семейства Cardipeltidae в отряде карди-
пельтид [Обручев, 1964]. Род Oniscolepis, описан­
ный X. Пандером [Pander, 1856] и также включае­
мый иногда в состав тессераспид [Tarlo, 1965], по 
всей вероятности, является сборным. Материал по 
Oniscolepis представлен, в основном, чешуями и 
мелкими фрагментами пластинок. Часть из них 
[Pander, 1856, Tab. 6, Fig. 24 a, b, 32 а-с], судя по 
скульптуре, а также по размерам и положению 
пор сенсорных каналов, принадлежит Tolypelepis 
undulata (отр. Cyathaspidiformes), в синонимику 
которого нами включен Oniscolepis magnus. Tec-
сера, изображенная X. Пандером [Pander, 1856, S. 
56, Taf. 6, Fig. 33] как Oniscolepis dentata и вклю­
чаемая Л. Тарло [Tarlo, 1965] под этим родовым и 
видовым названием в состав тессераспид, облада­
ет скульптурой, напоминающей Tesseraspis и, в 
какой-то мере, Traquairaspis. Материал недоста­
точен для установления его систематической при­
надлежности, т.е. вопрос о том, является ли род 
Oniscolepis самостоятельным таксоном, может 
решаться только с появлением новых, более ин­
формативных находок. 

Род Tesseraspis Wills, 1935 

Tesseraspis: Wills, 1935, p. 435; Gross, 1937, S. 
12; Берг, 1955, с. 28; Обручев, 1964, с. 56; Tarlo, 
1964, p. 24, 25; 1965, p. 2. 

Типовой вид - Tesseraspis tesselata Wills, 1935. 
Диагноз. Панцирь удлиненный, состоит из тессер, 

дифференцированных на три группы: утолщенные 
тессеры, образующие продольную медиальную зону, 
тессеры, образующие боковые края панциря, более 
тонкие тессеры между медиальной зоной и боковыми 
краями. Чешуи мелкие, ромбовидные. 

Видовой состав. Т. tesselata Wills, 1935; Т. 
toombsi Tarlo, 1964; Т. mutabilis (Brotzen, 1934); Т. 
orvigi Tarlo, 1964; Т. denisoni Tarlo, 1964; T. tali-
maae Tarlo, 1965. 

Распространение. Англия, Канада, Германия, 
Литва, Украина; лудловский ярус верхнего силура 
- лохковский ярус нижнего девона [Tarlo, 1965; Ка­
талог стратотипов венда-девона Литвы, 1993]. 

Замечание. Виды Tesseraspis, за исключением 
типового, выделены по тессерам или их фрагмен­
там, что в известной мере говорит об их возможной 
паратаксономичности. На территории стран, со­
предельных с Россией, описаны виды Т. orvigi (Ук­
раина) и Т. talimaae (Литва). 
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Tesseraspis orvigi Tarlo, 1964 

Drepanaspida gen. et sp. indet.: 0rvig, 1961, p. 
523-524, text-fig. 4. . 

Tesseraspis orvigi: Tarlo, 1964, p. 110; 1965, p. 7-8. 
Голотип - NHRM, c. 1727, фрагмент тессеры, 

изображенный Т. Эрвигом [0rvig, 1961, text-fig. 4]; 
местонахождение Ягельница Стара, Подолия, Ук­
раина; верхи чортковского горизонта, лохков, ниж­
ний девон [Tarlo, 1965]. 

Материал. Фрагменты тессер. В Палеонтологи­
ческом институте РАН достоверный материал от­
сутствует. 

Диагноз. Орнамент состоит из рядов плоских 
прямоугольных бугорков с хорошо выраженными 
зазубринами на краях, соединяющими ряды бугор­
ков. В некоторых рядах края между смежными бу­
горками, в основном, гладкие [Tarlo, 1965, р. 8]. 

Tesseraspis talimaae Tarlo, 1965 

Traquairaspis sp.: Каратаюте-Талимаа, 1962, с. 
52, рис. 2, 4, табл. I, фиг. 21. 

Tesseraspis sp.: Каратаюте-Талимаа, 1962, с. 53, 
рис. 2, 6, табл. I, фиг. 15. 

Tesseraspis talimaae: Tarlo, 1965, p. 8-9. 
Голотип - LIG, № 5-1199, две естественно со­

члененных тессеры, изображенные В.Н. Каратаю­
те-Талимаа [1962, рис. 2, 4, табл. I, фиг. 21]; скв. 
Крекенава (Krekenava), гл. 540 м, Литва; лохков, 
нижний девон [Tarlo, 1965]. 

Материал. Фрагменты тессер и чешуи. В Па­
леонтологическом институте РАН достоверный ма­
териал отсутствует. 

Диагноз. Орнамент в виде маленьких четко раз­
деленных удлиненных бугорков, обычно с тремя 
короткими закругленными зазубринами на каждом 
конце. Чешуи сходны с таковыми Т. toombsi, но с 
несколько меньшими, короткими, продольно вытя­
нутыми гребнями [Tarlo, 1965]. 

Распространение. Литва; лохков, нижний девон. 

Отряд Corvaspidiformes 

Диагноз. Умеренно крупные гетеростраки, пан­
цирь полностью включает орбиты или имеются ор­
битальные пластинки (Corvaspis kingi). Орнамент 
представлен короткими, гладкими, тесно располо­
женными дентиновыми гребешками, группирую­
щимися в тессеры, разделенные сетью желобков. В 
тессерах гребешки обычно параллельны относи­
тельно друг друга, но местами они могут распола­
гаться концентрически (цикломориально). По пери­
ферии пластинок может присутствовать полоса, ор­
наментированная тесно сближенными дентиновыми 
бугорками. Задняя часть тела покрыта мелкими ром­
бическими чешуями. (В диагнозе использованы дан­
ные из [Tarlo, 1965; Dineley, Loeffler, 1976]). 

Состав. Corvaspididae Dineley, 1953. 

Распространение. Англия, Шпицберген, Ук­
раина, Литва; лохковский ярус, нижний девон; 
Арктическая Канада; пржидольский ярус верхнего 
силура - лохковский ярус нижнего девона (? сред­
ний девон: [Dineley, Loeffler, 1976]). 

Замечание. Наиболее полные экземпляры кор-
васпид описаны из Арктической Канады [Loeffler, 
Dineley, 1976; Dineley, Loeffler, 1976]. Судя по из­
вестным материалам, панцирь корваспид не был 
организован по стабильному плану: он был или 
достаточно монолитным или (Corvaspis kingi, С. 
graticulata) "включал варьирующее число непра­
вильных пластинок" [Dineley, Loeffler, 1976, p. 49]. 

Семейство Corvaspididae Dineley, 1953 

Типовой род - Corvaspis Woodward, 1934. 
Диагноз. См. диагноз отряда. 
Состав. Типовой род. (См. замечание 2). 
Замечания. 1) Корваспиды включались в состав 

отрядов Cyathaspidiformes ([Woodward, 1934; Обру­
чев, 1964]: Cyathaspidida) и Psammosteiformes [Tarlo, 
1965]. Д. Дайнли [Dineley, 1953] выделил корваспид 
в качестве семейства. Затем в его совместной работе 
с Э. Леффлер [Dineley, Loeffler, 1976] корваспиды в 
этом же таксономическом ранге включены в состав 
отряда Heterostraci, наряду с такими хорошо изучен­
ными группами как циатаспиды и птераспиды, 
имеющими в цитированной работе также ранг се­
мейства. Хотя таксономическая оценка названных 
групп дискуссионна [Новицкая, 1983], выделение 
корваспид в том же ранге, который присваивается 
достаточно детально известным естественным груп­
пам гетеростраков, представляется убедительным. 
Поскольку мы придерживаемся другой оценки так­
сономического ранга гетеростраков и их основных 
подразделений [Новицкая, 1983], корваспиды здесь 
выделяются в качестве отряда, как ранее это уже 
было сделано Э. Стеншё [Stensio, 1958]. 

2) Возможно, родовой состав корваспид не ис­
черпывается типовым родом, что в свое время отме­
тил Л. Тарло [Tarlo, 1965]. Более поздние находки, 
сделанные в Арктической Канаде (С. arctica: 
[Loeffler, Dineley, 1976]; Corvaspis sp. indet.: [Dine­
ley, Loeffler, 1976]), свидетельствуют в пользу тако­
го предположения. Корваспиды, найденные в Кана­
де, имеют существенные морфологические отличия 
от типа рода (например, у них более циатаспидооб-
разный панцирь, в нем не различаются орбитальные 
пластинки). Следует отметить, что эти особенности, 
которые могут быть дополнены другими, дают ос­
нование систематикам, исследующим материалы 
по корваспидам, для выделения канадских видов в 
качестве самостоятельных родов. 

Род Corvaspis Woodward, 1934 

Corvaspis: Woodward, 1934, p. 566; Обручев, 
1964, с. 59; Tarlo, 1965, p. 15. 
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Типовой вид - Corvaspis kingi Woodward, 1934. 
Диагноз. Дорсальная и вентральная срединные 

пластинки покрыты тессерами, орнаментирован­
ными короткими продольными дентиновыми гре­
бешками. Орбиты окружены несколькими концен­
трическими гребешками. Орбитальные пластинки 
могут различаться в орнаменте. По периферии ос­
новных пластинок имеется полоса, образованная 
дентиновыми бугорками. 

Видовой состав. С. kingi Woodward, 1934; С. 
graticulata Dineley, 1953; С. karatajuteae Tarlo, 
1965; С. arctica Loeffler, Dineley, 1976. 

Распространение. Англия, Литва, Украина, 
Норвегия (о. Шпицберген); лохков, нижний девон; 
Арктическая Канада; пржидольский ярус верхнего 
силура - нижний (или средний ?) девон [Dineley, 
Loeffler, 1976]. 

Замечания. 1) Приводимый диагноз рода Cor­
vaspis основан на морфологии типового вида, а 
именно его голотипа, представленного крупным 
фрагментом медианной пластинки с хорошо сохра­
нившейся скульптурой [Tarlo, 1965, pi. 3, fig. 1]. 
Использованы также данные об орбитальной и дру­
гих пластинках, относимых к С. kingi (там же, pi. 3, 
fig. 2-6). Как уже отмечалось, морфология типово­
го вида существенно отличает его от канадских ви­
дов (см. замечание 2 в описании семейства Corva-
spididae). Это дает основание расценивать род Cor­
vaspis, в его принятом в настоящее время понима­
нии [Loeffler, Dineley, 1976; Dineley, Loeffler, 1976], 
как сборный. 

2) О возможном существовании Corvaspis в 
среднем девоне Арктической Канады упоминают 
Д. Дайнли и Э. Лоеффлер [Dineley, Loeffler, 1976; 
Loeffler, Dineley, 1976]. 

Corvaspis kingi Woodward, 1934 

Corvaspis kingi: Woodward, 1934, p. 566-567, pi. 
19, fig. 1-3; Dineley, 1953, p. 166-181, text-fig. 1-6, 
9-14, 16, pi. 1, fig. 1-5, pi. 2, fig. 1-2; Stensio, 1958, 
p. 321-326, text-fig. 181 A, 182; 1964, p. 258-261, 
text-fig. 83 A-C, 84; Tarlo, 1964, p. 19, 42, 73-75, 96, 
text-fig. 15 B-F, pi. 9, fig. 2; 1965, p. 16-18, pi. 3. 

Голотип - BM(NH), P. 16446, часть медианной 
пластинки, изображенная А. Вудвардом [Wood­
ward, 1934, pi. 19, fig. 1]; Шропшир, Англия; зона 
Traquairaspis symondsi, лохков, нижний девон 
[Tarlo, 1965]. 

Материал. Фрагменты пластинок и тессер из 
местонахождений в Подолии, Украина; чортков­
ский горизонт, лохковский ярус, нижний девон. 

Диагноз. Медианные пластинки неправильной 
формы удлиненные, орнаментированы короткими 
продольными гребешками, образующими поверх­
ностные тессеры. Тессеры обычно разделены узки­
ми желобками. Краевые зоны пластинок орнамен­
тированы округлыми бугорками, образующими по­
лосу, иногда бугорки разделяют тессеры вблизи 
заднего края медианных пластинок. 

Распространение. Англия, Украина, Норвегия 
(о. Шпицберген); лохков, нижний девон. 

Corvaspis karatajuteae Tarlo, 1965 

Corvaspis cf. kingi: Каратаюте-Талимаа, 1962, p. 
49-50, 52, text-fig. 1-5, pi. 1, fig. 1-14. 

Corvaspis karatajuteae: Tarlo, 1965, p. 19. 
Голотип - LIG, № 5-1184, фрагмент медианной 

пластинки, изображенной В.Н. Каратаюте-Талимаа 
[Каратаюте-Талимаа, 1962, pi. 1, фиг. 1]; буровая 
скважина Staciunai, гл. 850,45 м, Литва; зона Tra­
quairaspis, тильжеский горизонт, лохков, нижний 
девон [Tarlo, 1965]. 

Материал. Фрагменты пластинок и чешуи из 
тильжеской свиты нижнего девона Литвы. В Па­
леонтологическом институте материал отсутст­
вует. 

Диагноз. Орнамент в виде коротких продоль­
ных дентиновых гребешков. Поверхностные тессе­
ры выражены очень слабо [Tarlo, 1965]. 

Распространение. Литва; лохков, нижний девон 
[Каратаюте-Талимаа, 1962; Dineley, Loeffler, 1976]. 

Incerti ordinis 

Семейство Weigeltaspididae Brotzen, 1933 

Типовой род - Weigeltaspis Brotzen, 1933. 
Диагноз. Дорсальная пластинка удлиненная, уз­

кая, в задней половине имеет невысокий срединный 
гребень. Вентральная пластинка длинная, узкая, с 
крутыми боковыми стенками и уплощенным дном. 
Бранхиальные пластинки образуют изогнутые лате­
ральные края панциря; спереди узкие, расширяются 
в каудальном направлении. Вентральная и бранхи­
альные пластинки разделены зоной тессер. Есть ор­
битальные пластинки. Посторбитальные пластинки 
слабо изогнуты дорсо-вентрально. Орнамент в виде 
удлиненных дентиновых бугорков с глубоко выре­
занными боковыми краями, бугорки разделены до­
вольно широкими промежутками. 

Состав. Типовой род. 
Замечание. Набором пластинок в панцире вей-

гельтаспиды напоминают псаммостеид, с которыми 
их нередко сближают [Brotzen, 1933b; Wills, 1935; 
Gross, 1937]. В ревизии, сделанной Л. Тарло [Tarlo, 
1965], вейгельтаспиды включены в состав отряда 
Psammosteiformes. Д.В. Обручев [Обручев, 1964] 
отнес семейство Weigeltaspididae к отряду Traqu-
airaspidida. Вместе с тем, существует мнение, ста­
вящее под сомнение возможность установления 
родственных связей Weigeltaspis на базе имеющих­
ся данных [Denison, 1956; 0rvig, 1961]. 

Вейгельтаспиды и траквэраспиды сходны мно­
гими признаками (в том числе скульптурой и мик­
ростроением). Это ставит под сомнение идентифи­
кацию фрагментарного материала. Располагая лишь 
небольшими фрагментами траквэраспид, мы воз­
держиваемся от их описания в этом справочнике. 
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Род Weigeltaspis Brotzen, 1933 

Weigeltaspis: Brotzen, 1933b, S. 648; Wills, 1935, 
p. 439; Gross, 1937, S. 12; Берг, 1940, с. 361; Deni­
son, 1956, p. 404; 0rvig, 1961, p. 518; Tarlo, 1964, p. 
19, 39, 74; 1965, p. 20-21; Обручев, 1964, с. 63. 

Типовой вид - Weigeltaspis alta Brotzen, 1933. 
Диагноз. См. диагноз семейства. 
Видовой состав. W. alta Brotzen, 1933; W. 

brotzeni Tarlo, 1964; W. godmani Tarlo, 1964; W. 
heintzi Tarlo, 1964. 

Распространение. Англия, Норвегия (о. Шпиц­
берген), Украина, Латвия; лохков, нижний девон 
(по [Tarlo, 1965]). 

Замечание. Виды W. godmani и W. heintzi из­
вестны, первый - из Англии, зона Pteraspis crouchi, 
второй - из Норвегии, серия Бен Невис. 

Weigeltaspis alta Brotzen, 1933 

Weigeltaspis alta: Brotzen, 1933b, S. 648-655, 
Abb. 1-4; 0rvig, 1961, p. 518-523, text-fig. 1; Tarlo, 
1964, p. 19, 39, 74, text-fig. 14C; 1965, p. 21-23, text­
fig. 2A, pi. IV, fig. 3-4, pi. V, fig. 1. 

Лектотип - Геолого-палеонтологический инсти­
тут (Халле, Германия), № не указан, дорсальная ме­
диальная пластинка, изображенная Ф. Бротценом 
[Brotzen, 1933b, Abb. 1]; местонахождение у с. Ус­
течко на лев. бер. р. Днестр (Подолия), Украина; ус­
течковская свита, лохков, нижний девон. Выделен Л. 
Тарло [Tarlo, 1965, р. 21]. 

Материал. В Палеонтологическом институте 
РАН имеются небольшие фрагменты пластинок с 
характерной скульптурой; типовое местонахождение. 

Диагноз. Скульптура в виде крупных дентиновых 
бугорков, напоминающих формой листья дуба. Бу­
горки широко разделены, несут тонкие продольные 
бороздки, сходящиеся проксимально [Tarlo, 1965]. 

Распространение. Украина; устечская свита 
(днестровская серия), лохков, нижний девон. 

Weigeltaspis brotzeni Tarlo, 1964 

Weigeltaspis brotzeni: Tarlo, 1964, p. 112; 1965, p. 
23-24, pi. V, fig. 2-3. 

Голотип - BM(NH), P. 18266, фрагмент пла­
стинки, изображенный в монографии Тарло [Tarlo, 
1965, pi. V, fig. 3]; местонахождение у с. Устечко на 
лев. бер. р. Днестр, (Подолия), Украина; днестров­
ская серия, лохков, нижний девон [Tarlo, 1965]. 

Материал. Известен по малоинформативным 
фрагментам пластинок. Достоверный материал в 
коллекциях Палеонтологического института РАН 
отсутствует. 

Диагноз. Скульптура в виде бугорков, напоми­
нающих формой лист дуба. Бугорки размещаются 
довольно тесно, имеют небольшие размеры (при­
мерно вдвое меньше, чем у W. alta: [Tarlo, 1965]). 

Распространение. Украина; днестровская се­
рия, лохков, нижний девон. 
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Табл. I. Фиг. 1-2. Archegonaspis bimaris Novitskaya, 1970. Голотип - ПИН, № 3048/1. Местонахождение 
в 3,5 км западнее мыса Костяного, о. Вайгач, Архангельская обл., Россия; лудлов, верхний силур. Дор­
сальный щит: 1 - скульптура в области пинеального пятна (х 8), 2 - дорсальный щит, сбоку (х 1,5). 

Фиг. 3-4. Steinaspis miroshnikovi Obruchev, 1964. Голотип - ПИН, № 2827/1. Местонахождение вблизи 
Норильска, Норильский р-н, Красноярский край, Россия; зубовский горизонт, лохков, нижний девон. Вен­
тральный щит: 3 - скульптура вблизи заднего края щита (х 6), 4 - вентральный щит (х 1,5). 

Фиг. 5-6. Irregulareaspis seretensis Novitskaya, 1983. Голотип - LIG, № 140/30. Местонахождение с. 
Звиняч, р. Серет, Подолия, Украина; иваневский горизонт, лохков, нижний девон. Вентральная пластинка 
(щит): 5 - вентральная пластинка (нат. вел.), 6 - скульптура (х 8). 

Фиг. 7. Liliaspis philippovae Novitskaya, 1972. Голотип - ПИН, № 3198/1. Местонахождение у впадения 
р. Усы в Печору, Полярный Урал, Россия; овинпармский горизонт, лохков, нижний девон. Фрагмент дор­
сального щита: скульптура, сейсмо-сенсорные каналы и шиловидное возвышение в его центральной части 
(х 8). 
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Табл. И. Фиг. 1-2. Irregulareaspis skalskiensis Novitskaya, 1983. Голотип - ПИН, № 2828/1. Местонахо­
ждение с. Днестровье (Волковцы) на р. Днестр, Подолия, Украина; скальский надгоризонт, пржидол, 
верхний силур. Ростральная часть дорсальной пластинки: 1 - голотип (х 2), 2 - скульптура (х 8). 

Фиг. 3. Poraspis simplex (Brotzen, 1933). Экз. - LIG, № 5-556. Местонахождение с. Добровляны, р. Днестр, 
Подолия, Украина; иваневский горизонт, лохков, нижний девон. Дорсальная пластинка сверху (х 1,5). 

Фиг. 4. Poraspis sp. Экз. - ПИН, № 3592/79. Местонахождение с. Устечко, Подолия, Украина; днест­
ровская серия, лохков, нижний девон. Ядро панциря с дорсальной стороны (х 1). 

Фиг. 5-6. Paraliliaspis egregia Novitskaya et Karatajute-Talimaa, 1994. Экз. LIG, № 20-031 - фиг. 5, экз. 
LIG, № 20-042 - фиг. 6. Местонахождение бассейн рек Печора и Уса (керновый материал, Мядсейская 
скважина), Россия; лохков, нижний девон. 5 - скульптура, сейсмо-сенсорные каналы и борозды на перед­
ней половине дорсальной пластинки (ростродорсального щита) х 5,5, 6 - передняя часть вентральной пла­
стинки (х 2). 
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Табл. III. Фиг. 1. Prosarctaspis taimyrica Novitskaya, 1968. Голотип - ПИН, № 1925/3. Местонахожде­
ние на левом притоке р. Тарея, п-ов Таймыр, Россия; белокаменские слои усть-тарейского горизонта, лох­
ков, нижний девон. Панцирь с дорсальной стороны (х 4). 

Фиг. 2. Gabreyaspis tarda Novitskaya, 1968. Голотип - ПИН, № 1925/4. Местонахождение нижнее тече­
ние р. Тарея, прав, бер., Таймыр, Россия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний де­
вон. Скульптура центральной части вентральной стороны панциря (х 8). 

Фиг. 3. Pelaspis teres Novitskaya, 1971. Голотип - ПИН, № 1925/71. Местонахождение на р. Тарея, п-ов 
Таймыр, Россия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. Левая передне-
боковая часть панциря с дорсальной стороны, видны орбита и узкое удлиненное преспиракулярное отвер­
стие (х 4). 
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Табл. IV. Фиг. 1-2. Tareyaspis venusta Novitskaya, 1968. Голотип - ПИН, № 1925/9. Местонахождение 
на р. Тарея, п-ов Таймыр, Россия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 
Фрагмент дорсальной стороны панциря: 1 - левая передняя четверть дорсальной стороны панциря, видны 
орбита и слева от нее - удлиненное преспиракулярное отверстие, 2 - скульптура в области инфраорби-
тального сейсмо-сенсорного канала (х 8). 

Фиг. 3. Amphiaspis argos Obruchev, 1939. Экз. - ПИН, № 1927/4. Местонахождение Талнах, Норильский 
р-н, Красноярский край, Россия; верхи курейского горизонта (?) - низы разведочнинского (?), лохков, 
нижний девон. Скульптура, видна сейсмо-сенсорная борозда (х 8). 

Фиг. 4-5. Amphoraspis stellata Novitskaya et Karatajute-Talimaa, 1989. Голотип - LIG, № 70/0001. Место­
нахождение на p. Тарея, п-ов Таймыр, Россия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний 
девон. Ядро с фрагментами панциря: 4 - скульптура дорсальной стороны (х 4), 5 - скульптура (х 8). 
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Табл. V. Фиг. 1. Kureykaspis salebrosa Novitskaya, 1968. Голотип - ПИН, № 1489/206. Местонахождение 
на лев. бер. р. Курейка, Красноярский край, Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Скульп­
тура на дорсальной стороне панциря (х 8). 

Фиг. 2^1. Olbiaspis coalescens Obruchev, 1964. Местонахождение на р. Курейка, Красноярский край, 
Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. 2 - экз. ПИН, № 1489/76, фрагмент скульптуры на 
дорсальной стороне панциря (х 8); 3 - экз. ПИН, № 1489/98, вентральная пластинка (х 1,5); 4 - экз. ПИН, 
№ 1489/104, задний конец вентральной пластинки (х 3,5). 

Фиг. 5. Angaraspis urvantzevi Obruchev, 1964. Экз. - ПИН, № 1489/275. Местонахождение на р. Курейка, 
Красноярский край, Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Дорсальная часть панциря изнут­
ри (нат. вел.). 
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Табл. VI. Фиг. 1. Edaphaspis bystrowi Novitskaya, 1968. Экз. - ПИН, № 1489/67. Местонахождение на р. 
Курейка, Красноярский край, Россия; верхи курейского горизонта, лохков, нижний девон. Боковой край 
панциря (нат. вел.). 

Фиг. 2-3. Gerronaspis dentata (Obruchev, 1964). 2 - Экз. - ПИН, № 2573/14. Местонахождение на р. Се­
верная, Красноярский край, Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Вентральная часть пан­
циря изнутри (нат. вел.), 3 - экз. ПИН, № 2573/13. Местонахождение на р. Курейка, Красноярский край, 
Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Скульптура вблизи заднего дорсального края панциря 
(х 8). 

Фиг. 4. Lecaniaspis lata Novitskaya, 1971. Экз. - ПИН, № 2918/4. Местонахождение на р. Курейка, 
Красноярский край, Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Фрагмент вентральной части 
панциря (нат. вел.). 
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Табл. VII. Фиг. 1-2. Empedaspis inermis Novitskaya, 1971. Голотип - ПИН, № 1925/46. Местонахожде­
ние на р. Тарея, п-ов Таймыр, Россия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 
Передняя часть панциря (ротовая трубка) с дорсальной стороны: 1 - общий вид (х 4); 2 - скульптура (х 8). 

Фиг. 3-4. Pelurgaspis macrorhyncha Obruchev, 1964. Голотип - ПИН, № 1489/3. Местонахождение на р. 
Курейка, Красноярский край, Россия; низы разведочнинского горизонта, верхи лохковского яруса или ни­
зы пражского, нижний девон. Скульптура: 3 - на переднем конце панциря (дорсальная сторона); 4 - перед 
пинеальным бугорком (х 6). 
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Табл. VIII. Фиг. I. Aphataspis kiaeri Obruchev, 1964. Экз. - ПИН, № 1489/121. Местонахождение на лев. 
бер. р. Курейка, Красноярский край, Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Панцирь с дор­
сальной стороны (х 1,5). 

Фиг. 2-3. Siberiaspis plana Obruchev, 1964. Экз. - ПИН, № 1489/290. Местонахождение на лев. бер. р. 
Курейка, Красноярский край, Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Фрагмент дорсальной 
части панциря (центральная зона): 2 - общий вид (х 1,5); 3 - скульптура (х 8). 

Фиг. 4. Tuxeraspis varicostata Novitskaya, 1971. Голотип - ПИН, № 1489/300. Местонахождение на лев. 
бер. р. Курейка, Красноярский край, Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Левая передне-
боковая часть дорсальной стороны панциря, скульптура в орбитальной области (х 8). 
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Табл. IX. Фиг. 1. Putoranaspis prima Obruchev, 1964. Экз. - ПИН, № 1489/224. Местонахождение на р. 
Курейка, Красноярский край, Россия; курейский горизонт, лохков, нижний девон. Вентральная пластинка 
(х 1,5). 

Фиг. 2-3. Argyriaspis tcherkesovae Novitskaya, 1971. 2 - голотип - ПИН, № 1925/26. Местонахождение 
на р. Тарея, Центральный Таймыр, Россия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний де­
вон. Ядро панциря с вентральной стороны, сохранились фрагменты панциря (нат. вел.); 3 - экз. - ПИН, № 
1925/27. Местонахождение то же. Скульптура из центральной части дорсальной стороны панциря (х 8). 

Фиг. 4. Litotaspis septentrionalis Novitskaya, 1971. Голотип - ПИН, № 1925/74. Местонахождение на р. 
Тарея, Центральный Таймыр, Россия; урюмские слои усть-тарейского горизонта, лохков, нижний девон. 
Скульптура вблизи бокового края панциря, на дорсальной стороне (х 8). 
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Табл. X. Фиг. 1-2. Podolaspis lerichei (Zych, 1927). 1 - экз. - ПИН, № 3592/33. Местонахождение с. Ус­
течко, Подолия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний девон. Ядро панциря с дорсальной стороны 
(нат. вел.); 2 - экз. - ПИН, № 3592/87. Местонахождение то же. Ядро панциря, вид сверху и сбоку (нат. 
вел.). 

Фиг. 3-4. Podolaspis podolica (Alth, 1874). 3 - экз. - ПИН, № 3592/31. Местонахождение с. Устечко, 
Подолия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний девон. Ядро панциря с дорсальной стороны (нат. 
вел.); 4 - экз. - ПИН, № 3592/43а. Местонахождение то же. Ядро дорсальной пластинки (х 3/4). 

Фиг. 5. Dnestraspis firma Novitskaya, 1983. Голотип - ПИН, № 3592/48. Местонахождение с. Устечко, 
Подолия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний девон. Передняя часть панциря (нат. вел.). 

Фиг. 6. Mylopteraspis robusta (?) Stensio, 1958. Экз. - ПИН, № 3592/49. Местонахождение с. Устечко, 
Подолия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний девон. Ростральная пластинка (нат. вел.). 

Фиг. 7. Mylopteraspis gracilis Stensio, 1958. Экз. - ПИН, № 3592/50. Местонахождение с. Устечко, По­
долия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний девон. Передняя часть панциря, сохранилась левая 
корнуальная пластинка (нат. вел.). 

Фиг. 8. Podolaspis lerichei (Zych, 1927). Экз. - ПИН, № 3592/75. Местонахождение с. Устечко, Подолия, 
Украина; днестровская серия, лохков, нижний девон. Скульптура (х 8). 
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Табл. XI. Фиг. 1. Parapteraspis plana Stensio, 1958. Экз. - GI, Pi 998 (ранее обозначался TAGI 998: Но­
вицкая, 1986). Местонахождение с. Устечко, Подолия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний де­
вон. Ядро с фрагментами панциря, вид сверху (х 9/10). 

Фиг. 2. Parapteraspis lata (Stensio, 1958). Экз. - ПИН, № 3592/56. Местонахождение с. Залещики, Подо­
лия, Украина; иваневский горизонт, лохков, нижний девон. Неполное ядро с фрагментами панциря (нат. 
вел.). 

Фиг. 3. Larnovaspis kneri (Lankester, 1868). Экз. - GI, Pi 997 (ранее обозначался TAGI 997: Новицкая, 
1986). Местонахождение с. Устечко, Подолия, Украина; иваневский горизонт, лохков, нижний девон. Не­
полный панцирь с дорсальной стороны (нат. вел.). 

Фиг. 4-5. Larnovaspis major (Zych, 1927). Экз. - ПИН, № 3592/57. Местонахождение с. Залещики, По­
долия, Украина; иваневский горизонт, лохков, нижний девон. Панцирь с дорсальной стороны (виден из­
нутри): 4 - общий вид (нат. вел.), 5 - орбито-пинеальная область (х 3). 

Фиг. 6-7. Belgicaspis crouchi (Lankester, 1868). Экз. - ПИН, № 2828/2. Местонахождение с. Печорна, 
Подолия, Украина; ? днестровская серия, верхи лохковского яруса, нижний девон. Отпечаток ростральной 
пластинки с сохранившейся ее передней частью: 6 - общий вид (нат. вел.), 7 - передний конец пластики с 
вентральной стороны (х 2). 
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Табл. XII. Фиг. 1. Djurinaspis prima Novitskaya, 1983. Голотип - ПИН, № 3592/71. Местонахождение с. 
Устечко (прав. бер. р. /Джурин), Подолия, Украина; устечковская свита, нижняя часть днестровской серии, 
лохков, нижний девон. Дорсальная часть панциря изнутри, видны границы пластинок (нат. вел.). 

Фиг. 2. Brachipteraspis latissima (Zych, 1927). Экз. - ПИН, № 3592/20. Местонахождение с. Устечко, 
Подолия, Украина; днестровская серия, лохковский - ? пражский ярус, нижний девон. Дорсальная пла­
стинка изнутри (нат. вел.). 

Фиг. 3. Zascinaspis heintzi (Brotzen, 1936). Экз. - ПИН, № 3592/72. Местонахождение с. Устечко, Подо­
лия, Украина; осыпь: ? иваневский горизонт - нижняя часть хмелевской свиты (днестровская серия), лох­
ковский - ? пражский ярус, нижний девон. Передняя половина панциря с дорсальной стороны, хорошо 
видны границы пластинок (нат. вел.). 

Фиг. 4. Zascinaspis bryanti (Brotzen, 1936). Экз. ПИН, № 3592/28. Местонахождение с. Иване-Золотое 
(лев. бер. Днестра), Подолия, Украина; осыпь: ? иваневский горизонт, ? лохков, нижний девон. Ядро пан­
циря, вид сверху (нат. вел.). 

Фиг. 5-7. Althaspis elongata (Zych, 1927). 5 - экз. - ПИН, № 3592/3. Местонахождение с. Переволока, 
Подолия, Украина; днестровская серия, лохков, нижний девон. Неполное ядро панциря с дорсальной сто­
роны (нат. вел.). 6-7 - экз. - ПИН, № 3592/15. Местонахождение то же. Ростральная пластинка: 6 - с дор­
сальной стороны; 7 - с вентральной (нат. вел.). 

Фиг. 8. Althaspis longirostra (Zych, 1927). Экз. - ПИН, № 3592/7. Местонахождение у с. Кийданов (р. 
Стрыпа), Подолия, Украина; днестровская серия, ? пражский ярус, нижний девон. Ростральная пластинка 
с вентральной стороны (нат. вел.). 

Фиг. 9-10. Althaspis sapovensis Novitskaya, 1986. Экз. - ПИН, № 3592/13. Местонахождение у с. Пере­
волока (р. Стрыпа), Подолия, Украина; днестровская серия, лохковский-? пражский ярус, нижний девон. 
Фрагмент ростра: в его задней половине видна дорсальная поверхность ядра, в передней половине - вен­
тральная поверхность ростральной пластинки, изнутри (нат. вел.). 9 - общий вид (нат. вел.); 10 - скульп­
тура (х 4). 
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Класс Monorhina. Непарноноздревые 
Краткая характеристика (Л.И. Новицкая) 

Носовой мешок внешне непарный, соединен с 
гипофизом. Ольфакторные стебельки отсутствуют. 
Общий назогипофизный ход и непарное наружное 
назогипофизное отверстие имеются. Структурный 
план головы формируется по схеме онтогенеза, 
сходной, в главных чертах со схемой онтогенеза у 
миног (Petromyzontida). Экзоскелет представлен 
головотуловищным щитом и чешуями (Osteostraci) 
или чешуями и мелкими пластинками (Anaspida). В 

древних группах экзоскелет состоял из дентина и 
аспидина или из дентина и костной ткани, содер­
жавшей остеоциты. В эндоскелете могут присутст­
вовать перихондральные окостенения. Среди па­
леозойских полностью вымерших групп Agnatha к 
Monorhina относятся подклассы: Osteostraci и 
Anaspida. Силур - девон. В современной фауне 
Monorhina представлены круглоротыми позвоноч­
ными (подкласс Cyclostomata). Карбон - ныне. 
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Подкласс Osteostraci. Остеостраки 
О.Б. Афанасьева 

Морфология 

Краткая общая характеристика. Панцирные 
бесчелюстные позвоночные. Существовали во вре­
менном интервале: ранний силур - поздний девон, 
период процветания: поздний силур - ранний де­
вон. Передняя часть тела (головной или голово-
грудной отделы) была заключена в слитный щит, 
уплощенный дорсовентрально (рис. 1). Позади щи­
та туловище покрыто пластинками, часто сливаю­
щимися в высокие чешуи. В разрезе туловище тре­
угольной формы или уплощенное. В скелете пред­
ставлена клеточная костная ткань. В эндоскелете 
хорошо развито перихондральное окостенение. Бо­
ковые части щита у большинства форм вытянуты в 
более или менее развитые выросты (рога, или 
cornua). На дорсальной стороне щита имеется триа­
да специфических органов, соединенных широки­
ми каналами с полостью лабиринта: непарное дор­
сальное поле и одна - несколько пар латеральных 
полей (рис. 2). Глаза были хорошо развиты, сбли­
жены и обращены вверх. Орбиты у некоторых 
форм сильно оссифицированы. Непарный обоня­
тельный орган м гипофиз тесно сближены и обра­
зуют назогипофизный комплекс, открывающийся 
наружу одним отверстием. Назогипофизная по­
лость не сообщается с глоткой. На уплощенной 
вентральной стороне щита оралобранхиальная (ро-
тожаберная) область покрыта мелкими чешуями 
или более крупными пластинками. Жаберные от­
верстия, расположенные на вентральной стороне 
щита, на границе слитной части щита и ротожабер-
ной области, многочисленные (около 10 пар). У 
многих форм были развиты парные грудные плав­
ники. По дорсальной стороне туловища проходил 
ряд коньковых чешуи. Хвостовой плавник эпицер-
кальный, возможно присутствие горизонтальной 
доли (antero-ventral lobe [Ritchie, 1967]). 

Размеры остеостраков колеблются в пределах: 
длина щита 1-15 см (Aestiaspis - Tegaspis), соответ­
ственно, общие размеры тела могли составлять 
приблизительно 2-50 см (возможно, более). 

Остеостраки вели придонный образ жизни, оби­
тали в солоноватоводных лагунах и в прибрежной 
зоне морей и, по-видимому, были эвригалинны 
[Denison, 1956; Обручев, 1964; Janvier, 1985d]. Вы­
делены два основных морфоэкологических типа 
остеостраков: трематаспис-подобный и цефалас-
пис-подобный [Афанасьева, 1991]. Остеостраки 
первого типа (представители семейств Tremataspi-
didae, Tannuaspididae) имели длинный, консолиди­
рованный, относительно утяжеленный щит, были 
лишены парных плавников и могли продвигаться 
вперед лишь за счет действия хвостового и части 

туловищного отделов (рис. 3). При этом подвиж­
ные отделы были покрыты тесно примыкающими 
друг к другу утолщенными чешуями, лишавшими 
эти отделы большой гибкости (Tremataspis, 
Tyriaspis). Такие относительно хорошо защищен­
ные животные могли передвигаться небольшими 
«перелетами» в толще воды и проводили основное 
время на грунте, иногда зарываясь в него. Однако, 
вести закапывающийся или даже норный образ 
жизни, как предполагали некоторые исследователи 
[Janvier, 1985d], подобные животные вряд ли могли 
- в силу того, что их жаберные отверстия, распола­
гающиеся с вентральной стороны, забивались бы 
осадком. При временном закапывании возможному 
заиливанию отверстий могла препятствовать слизь, 
выделяемая многочисленными сенсорными (слизе­
выми, по Э. Стенше [Stensio, 1927]) каналами губ­
чатого слоя экзоскелета. Подобный механизм су­
ществует у некоторых современных рыб 
(Lepidosiren), слизь которых вызывает осаждение 
взвешенных в воде частиц [Никольский, 1963]. 

По сравнению с ними остеостраки цефаласпис-
подобного типа были лучшими пловцами и вели 
более подвижный образ жизни (рис. 4). Об этом 
свидетельствуют хорошо развитые грудные плав­
ники, мощная мускулатура более длинного гибкого 
туловищного отдела, покрьгтого узкими чешуями, а 
также более совершенные в гидродинамическом 
отношении характеристики панциря, представ­
ляющего собой укороченный облегченный щит 
треугольной или полуовальной формы с уплощен­
ной вентральной стороной. Плоская вентральная 
сторона щита и его расширенные боковые части -
рога, представляли собой несущие плоскости, 
обеспечивающие наибольшее перемещение при 
планирующей фазе «перелета» и устойчивость в 
потоке. Уплощенный дорсовентрально щит с за­
остренными краями (иногда с ростральным углом 
или рострумом) имел малое лобовое сопротивле­
ние. Грудной плавник, также уплощенный дорсо­
вентрально, отклоняясь вверх или вниз, сильно из­
менял кривизну профиля щита, и, следовательно, 
подъемную силу правого или левого «крыла» щита 
(рис. 5). Таким образом, грудные плавники остео­
страков действовали по типу элеронов самолета, 
т.е. служили для осуществления поворотов тела во­
круг продольной оси, а также, при своих однона­
правленных движениях, могли способствовать 
подъему или заглублению тела животного. Как и у 
других водных позвоночных, поворот туловища 
вправо или влево мог осуществляться за счет изги­
бания хвоста в горизонтальной плоскости. Остео­
страки цефаласпис-подобного типа были не так 
тесно связаны с грунтом и зарывались в него лишь 
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Рис. 1. Реконструкция Sten-
siopelta pustulata Janvier, 1985 в 
прижизненной обстановке [Афа­
насьева, 1991]. Подолия, Украина; 
устечковская свита днестровской 
серии, лохков, нижний девон 

при избегании опасности (возможно, после рывка 
от преследователя). Экологическое разнообразие 
остеостраков не исчерпывается этими четко выра­
женными адаптивными типами, некоторые формы 
имеют промежуточную морфоэкологическую ха­
рактеристику (Diademaspis, Tegaspis). У некоторых 
остеостраков развит более или менее высокий и за­
остренный дорсомедиальный гребень или шип 
(Heraspis, Machairaspis), рострум (представители 
семейств Boreaspididae, Severaspis), передние боко­
вые выросты (Tauraspis). Иногда наружные края 
щита укреплены экзоскелетными пластинками 
("Cephalaspis" gabrielsei [Dineley, Loeffler, 1976]). 
Эти структуры не только являлись стабилизатора­
ми при плавании, но и выполняли функцию пас­
сивной защиты. Защитную функцию выполняли 
также разноразмерные заостренные бугорки и ши­
пы, покрывающие щит и чешуи у многих форм 
(Procephalaspis, Thyestes). 

У остеостраков имелась относительно крупная 
ротожаберная полость, жабры и жаберная мускула­
тура занимали значительную ее часть. Такая систе-

ма могла действовать с высокой эффективностью в 
условиях с большим диапазоном изменения темпе­
ратуры и проточности воды, а, следовательно, кон­
центрации кислорода и солености, что вполне со­
гласуется с возможными условиями существования 
остеостраков (лагунные отложения о. Сааремаа, 
дельтовые отложения Подолии). Вода попадала в 
ротожаберную полость через рот и выходила нару­
жу через многочисленные, относительно мелкие 
жаберные отверстия. Ротовое отверстие остеостра­
ков известно лишь у сравнительно небольшого 
числа видов. Его форма различна (продольное от­
верстие - Tremataspis, Saaremaaspis, поперечное -
Hirella, возможно, округлое - Nectaspis [Heintz, 
1939; Stensio, 1958]), размеры невелики. Предпола­
гается, что у остеостраков происходило активное 
всасывание воды с взвесью частиц и организмов, 
без обязательного продвижения тела животного 
вперед, и затем отцеживание пищевой составляю­
щей. Всасывание воды, вероятно, осуществлялось 
за счет колебаний подвижного дна ротовой полос­
ти, покрытой отдельными разноразмерными или 
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Рис. 2. Головотуловищные щиты: a-Aestiaspis viitaensis Janvier et Lelievre, 1994; реконструкция дорсальной 
стороны щита [Афанасьева, Мярсс, 1997]; б - Tremataspis schmidti Rohon, 1892; вентральная сторона щита (по 
Робертсону [Robertson, 1938а]); о. Сааремаа, Эстония; роотсикюлаский горизонт, верхний венлок, нижний силур 

мелкими пластинками, и развитой мускулатуры 
языка и жабр [Афанасьева, 1998]. 

Экзоскелет. История изучения наружного ске­
лета остеостраков тесно связана с исследованием 
эстонских остеостраков, сохранность которых по­
зволяет описывать тонкие структуры экзоскелета. 
Первые описания скульптуры щитов Thyestes и 
Tremataspis были сделаны около 150 лет назад 
[Eichwald, 1854; Schmidt, 1866]. Впервые подроб­
ное исследование тонкого строения экзоскелета 
провел Э. Стенше, который в своей монографии по 
остеостракам Шпицбергена описал особенности 
строения панциря некоторых видов [Stensio, 1927]. 

Фрагменты наружного скелета остеостраков -
наиболее часто встречающийся и доступный для 
исследователей материал. Очевидно, что знание 
общего плана строения экзоскелета и особенно­
стей, характерных для разных форм, необходимо 
для диагностики остатков и построения системы 
остеостраков, наиболее близкой к естественной. 

Исследованию микростроения экзоскелета ос­
теостраков уделили внимание многие палеонтологи 
[Pander, 1856; Rohon, 1894, 1896; Patten, 1903; Sten­
sio, 1927, 1932; Gross, 1935, 1956, 1961, 1968a, b; De­
nison, 1947, 1951b, 1963; Bolau, 1951; Wangsjo, 1944, 
1952; 0rvig, 1951, 1967, 1968 и другие]. К началу 
70-х годов среди остеостраков наиболее изученным 
был наружный скелет некоторых трематаспидных 
остеостраков. Так, твердые покровы Tremataspis 
Schmidt были описаны В. Гроссом [Gross, 1935, 

1956, 1968b] и Р. Денисоном [Denison, 1947, 1951b] 
на основании изучения шлифов в световом микро­
скопе. Результаты этих исследований послужили 
основой при изучении экзоскелета разных видов 
остеостраков в сканирующем электронном микро­
скопе (СЭМ) и составлении его описаний. 

Для костной ткани наружного скелета остео­
страков, в отличие от некоторых других групп бес­
челюстных (Heterostraci, Anaspida), характерны по­
лости, интерпретируемые как лакуны костных кле­
ток. Данные полости, хорошо различимые в свето­
вом микроскопе, на первоначальной стадии иссле­
дования не были распознаны в СЭМ [Gross, 1968а]. 
Для идентификации в СЭМ полостей остеоцитов и 
других структур были исследованы фрагменты хо­
рошо развитого экзоскелета Tremataspis [Афанась­
ева, 1986, рис. 1; 1991, табл. I, фиг. 2, 3]. Получен­
ные данные были сопоставлены с результатами ис­
следований подобных фрагментов в световом мик­
роскопе, что позволило идентифицировать лакуны 
костных клеток и другие структуры в экзоскелете 
Tremataspis и использовать их в качестве сравни­
тельного (эталонного) материала при изучении на­
ружного скелета других остеостраков [Афанасьева, 
1985, 1986, 1991; Афанасьева, Мярсс, 1997; Afanas-
sieva, 1995, 1999, 2000]. 

В наружном скелете остеостраков представлены 
три слоя, типичные для твердых покровов позво­
ночных животных: поверхностный, средний и ба-
зальный [Stensio, 1927]. Эти слои имеют различную 
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Рис. 3. Трематаспис-подобные остеостраки [Afanassieva, 1992]: а - схема поперечного сечения щита Тгета-
taspis в области орбит; б - схематическая реконструкция Tremataspis sp.; в - Dartmuthia gemmifera Patten, 1931, 
реконструкция дорсальной стороны щита [Афанасьева, 1991]; г - Tannuaspis levenkoi Obruchev, 1956, схемати­
ческая реконструкция щита [Afanassieva, Janvier, 1985]; д - Tremataspis schmidti Rohon, 1892, чешуйный покров 
задней части туловища [Мярсс, 1986] 

толщину, степень развития и особенности строения 
у различных форм. Среди трематаспидных остео­
страков наиболее полно экзоскелет развит у Trema­
taspis и Dartmuthia. Их панцирь (у Dartmuthia: вен­
тральная сторона щита) имеет гладкую и блестящую 
поверхность (рис. 6). Хорошо развитый сплошной 
поверхностный слой слагается дентином особого 
типа - мезодентином, особенностью которого явля­
ется присутствие в нем редких полостей одонтобла-
стов. От типичного дентина он отличается также не­
регулярным расположением канальцев, отходящих 
от этих полостей к поверхности экзоскелета. Верх­
няя часть этого слоя у указанных родов остеостра­
ков представлена прочной гиперминерализованной 
эмалеподобной тканью, особенно хорошо развитой 
на бугорках (эмаль [Denison, 1951b; Быстрое, 1955]; 
дуродентин [Румянцев, 1958]; эмалеподобный слой, 
дуродентин [Обручев, 1964]). Поверхностный слой 
по-разному развит у различных остеостраков и при­
сутствует, как правило, в верхней части крупных бу­
горков. Так, у Dartmuthia основная часть дорсальной 
стороны щита покрыта костными тессерами, ли­
шенными поверхностного слоя (рис. 7). Экзоскелет 

некоторых видов (Witaaspis, Saaremaaspis) практи­
чески лишен этого слоя, он может быть развит лишь 
на небольшом постцефалическом участке щита, где 
размеры мельчайших бугорков увеличиваются, и они 
могут сливаться в сплошную поверхность. В то же 
время следует отметить, что поверхностный слой все­
гда хорошо развит в краевых зубчиках, которые рас­
полагаются вдоль переднего и боковых краев голов­
ного щита у многих остеостраков (табл. I, фиг. 1-2). 

Средний или губчатый слой обнаружен у всех 
исследованных в этом отношении остеостраков, он 
сложен типичной костной тканью. В нем располо­
жены многочисленные полости и каналы, вмещав­
шие сосудистые сплетения и сенсорную систему 
(рис. 6, 7; табл. I, фиг. 3). У Tremataspis полости ос-
теоцитов размером 4-10 мкм разбросаны в среднем 
слое более или менее равномерно. От лакун остео-
цитов, имеющих неправильную форму, отходят 
тонкие ветвящиеся канальцы, в которых помеща­
лись цитоплазматические отростки костных клеток. 
Вокруг каналов костная ткань уплотнена, полости 
остеоцитов вытянуты и расположены концентриче­
ски и вся структура несколько напоминает остеон 
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Рис. 4. Цефаласпис-
подобные остеостраки 
[Afanassieva, 1992]: а -
схема поперечного сече­
ния щита Cephalaspis в 
области орбит; б - схе­
матическая реконструк­
ция Cephalaspis sp.; в -
Thyestes verrucosus Eich­
wald, 1854, реконструк­
ция дорсальной стороны 
щита [Афанасьева, 
1985]; г - Paramete-
oraspis gigas (Wangsjo, 
1952), схематическая ре­
конструкция щита; д -
"Boreaspis" ceratops 
Wangsjo, 1952, схемати­
ческая реконструкция 
щита; е - Spatulaspis 
costata (Wangsjo, 1952), 
схематическая реконст­
рукция щита; г, д, е: 
[Janvier, 1985b]; ж -
Hemicyclaspis murchisoni 
Egerton, 1857, рекон­
струкция хвостовой час­
ти туловища [Heintz, 
1966] 

(табл. I, фиг. 4). Вместе с тем, следует отметить, среднего слоя может быть более разрыхлена, так 
что «остеон» такого рода отличается от настоящей что у Witaaspis она приобретает вид ажурной сети 
гаверсовой системы [Румянцев, 1958] отсутствием из переплетенных костных балок, 
выраженного концентрического строения и четкой Базалъный или ламинарный слой имеет различ-
границы с прилежащими костными тканями. У ос- Н ую толщину у разных форм, он сложен изопеди-
теостраков с более тонким экзоскелетом ткань н о м и И М е е т типичное для него регулярное строе­

ние: в чередующихся слоях параллельные друг 
другу пучки костных волокон располагаются в 
двух взаимно перпендикулярных направлениях 
(табл. I, фиг. 5). В этом слое располагаются базаль-
ные камеры, связанные восходящими и нисходя­
щими каналами с другими слоями экзоскелета и 
эндоскелетом. У форм с хорошо развитым экзоске­
летом базальный слой всегда имеет значительную 
толщину, у остеостраков с тонким наружным ске­
летом (Witaaspis) он развит чрезвычайно слабо. 

У остеостраков с хорошо развитым экзоскеле­
том в плоскости, параллельной поверхности щита, 
размещена сеть относительно крупных каналов, 
образующих полигональные ячейки, - интераре-
альные каналы (также, слизевые каналы, по Э. 
Стеншё; сенсорные каналы, по Р. Денисону [Sten­
sio, 1927, 1932; Denison, 1951а, b]). Эти каналы на­
прямую соединяются с системой каналов боковой 

Рис. 5. Схема продольного сечения щита остео- линии и сообщаются с поверхностью щита посред-
страка в области грудного плавника, иллюстри- ством отходящих от них вертикальных каналов 
рующая принцип действия этого плавника [Афа- (Tremataspis) или через узкие щели между тессера-
насьева, 1991] ми (Dartmuthia), образуя поровую канальную сис-
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Рис. 6. Схема строения экзоскелета дорсальной стороны щита Tremataspis mammillata Patten, 1931 
[Denison, 1947] 

Рис. 7. Схема строения экзоскелета дорсальной стороны щита Dartmuthia gemmifera Patten, 1931 

тему ("Porenkanalsystem" по В. Гроссу [Gross, 
1956]). Особенностью каналов полигональной сети 
у некоторых остеостраков является присутствие в 
них перфорированной горизонтальной перегородки 
(септы), впервые обнаруженной у Tremataspis И. 
Бёлау [Bolau, 1951] и у Oeselaspis Р. Денисоном 
[Denison, 1951b], Позднее перфорированные септы 
или поровые поля (табл. I, фиг. 7, 8) были обнару­

жены практически у всех, исследованных в этом 
отношении, трематаспидных остеостраков, имею­
щих относительно развитый наружный скелет 
(Dartmuthia [Gross, 1961], Thyestes [Gross, 1968b], 
Saaremaaspis [Афанасьева, 1991], Aestiaspis [Афа­
насьева, Мярсс, 1997]). Данная адаптация, по-
видимому, является специфичной для трематас­
пидных остеостраков и значительно облегчает 
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идентификацию мелкофрагментарного ископаемо­
го материала (см. главу «Проблемы, решение кото­
рых связано с изучением остеостраков»). 

У остеостраков с более тонким экзоскелетом 
система сенсорных каналов была размещена на по­
верхности экзоскелета таким образом, что интера-
реальные каналы располагались в бороздах вокруг 
тессер. У многих форм (Hemicyclaspis, Witaaspis) 
внутри каждого полигона имелась сеть еще более 
мелких каналов или борозд второго порядка (интра-
ареальные каналы, по Э.Стеншё [Stensio, 1927,1932]). 

Система боковой линии у остеостраков была 
хорошо развита и обычно видна на поверхности 
щита в виде ряда бороздок (Tremataspis, Hemicyc-
laspis) или парных «сенсорных» бугорков или гре­
бешков (Thyestes: табл. VII, фиг. 6; Aestiaspis). Так, 
у Tremataspis schmidti Rohon, 1892 на поверхности 
панциря расположены желобки длиной 0,3-1 мм, 
образующие линии основных сенсорных каналов, 
типичные для остеостраков (См. главу «Система­
тическая часть», рис. 116). На дорсальной стороне 
щита у видов рода Tremataspis присутствуют сле­
дующие линии: инфраорбитальная, посторбиталь­
ная, постпинеальная (супрапинеальная, по Дж. Ро-
бертсону [Robertson, 1938а]), поперечная (передняя 
поперечная, по Дж. Робертсону [Robertson, 1938а]), 
супратемпоральная, краевая (передняя краевая, по 
Дж. Робертсону [Robertson, 1938а]), основная боко­
вая, задняя поперечная, дорсальная. На исследо­
ванном нами материале [Афанасьева, 1991] не об­
наружена наружная боковая линия, отмеченная Дж. 
Робертсоном у нескольких экземпляров Trematas­
pis. На вентральной стороне щита желобки прохо­
дят по оралобранхиальным пластинкам латераль­
ных серий (передняя срединная серия, линия бран­
хиальной пластинки) по краям срединного выступа 
(срединная линия) и вдоль боковых краев щита 
(вентральная боковая линия) (рис. 26; [Robertson, 
1938а: fig. 2]). У остеостраков с более коротким 
щитом обычно представлены основные сенсорные 
линии: инфраорбитальные, посторбитальные, по­
перечные линии, главная боковая линия. 

Внутреннее строение. Наличие у остеостраков 
хорошо развитых перихондральных окостенений, 
выстилающих полости и каналы хрящевого эндо­
крания, делает возможным изучение внутричереп­
ных структур на ископаемом материале. Подобное 
исследование впервые было проведено Э. Стенше 
[Stensio, 1927]. С помощью специальной методики 
тонких срезов (Sollas's section method) он изучил 
поперечные сечения туловища нескольких видов 
остеостраков со Шпицбергена. Это позволило сде­
лать объемные реконструкции краниальных полос­
тей и каналов, т.е. восстановить строение внутрен­
него скелета у исследованных форм. Позднее им 
был исследован эндоскелет остеостраков из других 
регионов [Stensio, 1932, 1958, 1964]. Существенный 
вклад в изучение внутреннего скелета и внутрен­
них органов остеостраков внесли также Г. Венгше 
[Wangsjo, 1952] и Ф. Жанвье [Janvier, 1975, 1977, 
1981, 1985b, 1996]. 

Как показали исследования, головной мозг ос­
теостраков хорошо развит, как и у других бесчелю­
стных он вытянут в одной плоскости. Однако, в от­
личие от современных круглоротых (у миног моз­
жечок идентифицируется только гистологически 
[Савельев, 2001]), в нем уже можно четко выделить 
пять отделов: передний мозг, промежуточный мозг, 
средний мозг, мозжечок и продолговатый мозг. Пе­
редний мозг (telencephalon) относительно крупный, 
слабо разделен на две половины. Спереди эта часть 
полости мозга продолжается небольшой этмоидной 
полостью эндокрация, вмещающей непарный обоня­
тельный орган. Обонятельный орган и находящийся 
ниже гипофиз размещены в едином носовом мешке, 
который открывается наружу одним отверстием бо­
бовидной формы (назогипофизное отверстие). Как и 
у миног, у остеостраков обонятельный орган при­
ближен к передней части мозга, так что ольфактор­
ные тракты отсутствуют. Передний мозг постепенно 
переходит в промежуточный (diencephalon), от 
нижнебоковой поверхности которого отходят зри­
тельные тракты (п. opticus, И). Зрительные нервы ос­
теостраков относительно короткие вследствие 
сближенного расположения орбит на дорсальной 
стороне щита. Под пинеальным отверстием (кана­
лом) размещены два возвышения, по-видимому, со­
ответствующих ganglia habenulae низших позвоноч­
ных, несимметричные (правый узел больше, чем ле­
вый), как и у миног. Средний мозг (mesencephalon) 
имеет вид характерных парных вздутий. Как и у 
других позвоночных, от него отходят две из трех пар 
головных нервов, иннервирующих мышцы, осуще­
ствлявшие движения глазного яблока - глазодвига­
тельный (п. oculomotorius, III) и блоковый (п. 
trochlearis, IV). Третья пара нервов, участвующих в 
движениях глаз - отводящие нервы (п. abducens, VI), 
отходила от продолговатого мозга. Мозжечок 
(cerebellum) у остеостраков, в отличие от других 
бесчелюстных, очень хорошо развит, что может 
быть связано с усложнением координации движений 
вследствие появления у них парных грудных плав­
ников, активно участвовавших в продвижении тела 
животного вперед и маневрировании. Мозжечок 
налегает спереди на средний мозг и сзади - на про­
долговатый. Как и у других бесчелюстных, у остео­
страков продолговатый мозг (medulla oblongata) за­
нимает около половины головного мозга и имеет 
очертания, типичные для этого отдела у низших по­
звоночных. Сверху в нем имеется ромбовидная ямка 
(fossa romboidalis). У всех позвоночных в этом отде­
ле мозга расположены жизненно важные центры, 
регулирующие дыхание, кровоснабжение, обмен 
веществ. У современных круглоротых продолгова­
тый мозг образован структурами, контролирующи­
ми деятельность жаберного аппарата и положение 
тела животного в пространстве. От этого отдела 
мозга у всех низших позвоночных отходит большая 
часть головных нервов (V, VI, VII, VIII, IX, X). 

Характерной особенностью остеостраков явля­
ется своеобразное строение лабиринта и связанных 
с ним структур. У остеостраков имеются два верти-
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max. +тпс 
mand. 

f.tnor 
Рис. 8. Схематическая ре­

конструкция строения ротожа-
берного аппарата остеострака 
семейства Scolenaspididae 
[Афанасьева, 1998] 

Обозначения: orb - орбиты, 
vest - вестибулярный аппарат; а -
по [Stensio, 1958]: dpr - супрао-
ральное поле, f.mor - параораль-
ное углубление, gl - жаберные 
лепестки, ibri.io - межжаберные 
гребни, г. рт - пребранхиальный 
гребень, Vi - п. profundus (= п. 
maxillaris, по [Stensio', 1964]),V2 -
п. trigeminus proper (= п. mandibu-
laris, no [StensiO, 1964]), VII - ли­
цевой нерв, IX - языкоглоточный 
нерв.; б - по [Janvier, 1985b]: 
a.ebr. - экстрабранхиальная арте­
рия, ao.d. - дорсальная аорта, fac 

- лицевой нерв, f.br. 1.3 - бранхиальные ямки, f.pbr. - пребранхиальная ямка, f.s.o. - супраоральная ямка, glo. - языкоглоточ­
ный нерв, hy. - гиоидная дуга, mand. - мандибулярная дуга, max. - максиллярная ветвь тройничного нерва, md. - мандибу-
лярная ветвь тройничного нерва, va.; - первая жаберная ветвь блуждающего нерва, v.ebr. - экстрабранхиальная вена 

a.ebr. 

кальных полукружных канала, расширяющиеся снизу 
(ампула). От нижней части лабиринта отходят ши­
рокие каналы ("sel-каналы", по Э. Стенше), веду­
щие к полям. Парные каналы (от 3 до 5 пар) подхо­
дят к латеральным полям, единственный очень ко­
роткий канал - к дорсальному полю. Эти каналы на 
всем протяжении своего пути до полей не ветвятся 
(кроме первого канала sell), но, достигнув поля, 
многократно разветвляются. Аналоги подобных 
каналов до сих пор не известны у других позвоноч­
ных. Сверху от полости лабиринта отходят парные 
эндолимфатические протоки (ducti endolymphatici), 
открывающиеся с дорсальной стороны щита в зад­
ней части дорсального поля или сразу за ним. 

Результатом тщательного изучения структур 
висцерального аппарата остеостраков и сравнения 
их с таковыми современных круглоротых и других 
низших позвоночных явилась разработанная Э. 
Стенше [Stensio, 1927, 1958] принципиальная схема 
соотношения висцеральных дуг, головных нервов и 
сосудов ротожаберного аппарата остеостраков 
(рис. 8а). Эта концепция гомологизации висцераль­
ных структур была поддержана Г. Венгше [Wang­
sjo, 1952, Supplementary note], хотя он и сделал по­
пытку дать собственную интерпретацию функций 
некоторых головных нервов, сосудов и отделов ро-
тожаберной полости в основной части монографии 
по остеостракам Шпицбергена (там же, с. 52-229). 
На основании анализа положения головных нервов 
относительно вестибулярного аппарата, орбит, сен­
сорных каналов и других черепных структур, вза­
имного расположения черепных нервов и мест их 
отхождения от отделов мозга Э. Стенше [Stensio, 
1958] определил, что: к пребранхиальному гребню 
(г. рт) подходит ветвь тройничного нерва (п. 
trigeminus, V) - п. profundus (Vj, по Стенше), к пер­
вому межжаберному гребню (ibri) - другая ветвь 

тройничного нерва - п. trigeminus proper (V2, по 
Стенше); лицевой нерв (п. facialis, VII) иннервиро-
вал мягкие части оралобранхиапьной камеры, от­
носящиеся ко второму межжаберному гребню 
(ibr2), т.е. переднюю и заднюю полужабру и их 
мускулатуру; языкоглоточный нерв (п. glossopha-
ryngeus, IX) иннервировал соответствующие струк­
туры третьего межжаберного гребня (тгз); бранхи­
альные ветви блуждающего нерва (п. vagus, X) -
соответствующие структуры остальных межжабер­
ных гребней (ibr4 - ibri 0 in). Следует отметить, что в 
своей последней монографии Э. Стенше [Stensio, 
1964] определил Vi и V2 как ветви тройничного 
нерва, соответствующие максиллярной и мандибу-
лярной ветвям этого нерва у позвоночных. По­
скольку второй межжаберный гребень (ibr^) по Э. 
Стенше гомологичен гиоидной дуге челюстноро­
тых, то первый (ibri) и пребранхиальный (r.pm) 
гребни - мандибулярной и премандибулярной ду­
гам, соответственно. Бранхиальная ямка, располо­
женная между мандибулярной и гиоидной дугами, 
является спиракулярной; бранхиальная ямка, рас­
положенная между премандибулярной и мандибу­
лярной дугами, - преспиракулярной жаберной ям­
кой. Таким образом, согласно Э. Стенше, у остео­
страков имелись два функционирующих прегиоид-
ных жаберных мешка. 

Позднее Ф. Жанвье [Janvier, 1975, 1977, 1981, 
1985b, 1996] уделил большое внимание строению 
висцерального аппарата остеостраков, в том числе 
у Scolenaspis-подобных форм и у новых видов кие-
распидид и бенневиаспидид (Kieraspidiens, Benne-
viaspidiens, по Ф. Жанвье). Если в своих первых ра­
ботах, посвященных структурам висцерального ап­
парата, Ф. Жанвье [Janvier, 1975, 1977] придержи­
вался в основном взглядов Э. Стенше, то в после­
дующем [Janvier, 1981, 1985b] его точка зрения до-
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вольно резко изменилась (рис. 86). Относительно 
проблемы расположения головных нервов это выра­
зилось в следующем: нервы, интерпретированные Э. 
Стенше как Vi и V2, были определены Ф. Жанвье 
как: 1) максиллярная (max.) и мандибулярная (md.) 
ветви тройничного нерва, соответственно [Janvier, 
1977], 2) мандибулярная ветвь тройничного нерва 
проходила вместе с максиллярной ветвью (Vi = max. 
+ ?md.) или вместе с лицевым нервом (V 2 = fac. + 
?md.) [Janvier, 1981], 3) фронтальная вена и глазнич­
ная ветвь тройничного нерва (v.fr. + prof.) проходи­
ли по единому каналу, Vi соответствует максилляр­
ной и мандибулярной ветвям тройничного нерва, 
проходившим вместе (max. + md.), V 2 - лицевому 
нерву [Janvier, 1985Ь]. Кроме того, на основании 
изучения нового материала по остеостракам и лите­
ратурных данных по онтогенезу миног, Ф. Жанвье 
пришел к выводу, что у остеостраков в онтогенезе 
могло происходить сближение или даже слияние 
мандибулярной и гиоидной дуг на уровне пребран-
хиального гребня. Затрагивая проблему происхож­
дения межжаберных гребней у остеостраков, Ф. 
Жанвье отверг предположение предшественников о 
том, что эти гребни являются частью бранхиальных 
арок, включенных в эндоскелет щита, и выдвинул 
гипотезу о том, что бранхиальный скелет остеостра­
ков расположен целиком внутри оралобранхиальной 
камеры и прикреплен к эндоскелету щита только по­
средством венгро-медиальных отростков. Таким об­
разом, желобки, интерпретируемые Э. Стенше как 
эфферентные дыхательные артерии, согласно Ф. 
Жанвье, могли вмещать экстрабранхиальные арте­
рии, ответвлявшиеся от дорсальной аорты [Janvier, 
1981,1985Ь]. 

Следует подчеркнуть, что, помимо выявленного 
сходства в расположении головных нервов и иных 
структур у остеостраков и других низших позвоноч­
ных (прежде всего, у остеостраков и миног, по Э. 
Стенше), между ними существуют и четкие разли­
чия. Это, наряду со сложностью идентификации 
многих черепных структур на ископаемом материа­
ле (например, мест слияния ганглиев или ветвления 
соответствующих нервных стволов), приводит к по­
явлению различных схем гомологизации висцераль­
ных дуг у остеостраков. Новый материал по сколе-
наспидным остеостракам, исследованный нами 
[Афанасьева, 1998], не позволяет отдать предпочте­
ние какой-либо из интерпретаций, но привлекает 
внимание к проблеме гомологизации висцеральных 
структур у древних бесчелюстных, которая остается 
пока далеко не решенной. 

Филогения и п р и н ц и п ы систематики 

В настоящее время, по-видимому, общепринято, 
что остеостраки представляют собой монофилети-
ческую группу. В пользу одного исходного ствола 
свидетельствует, прежде всего, единый и очень 
своеобразный план строения, отличающий остео­
страков от других групп бесчелюстных и рыб: на-
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личие триады специфических органов (дорсальное 
и латеральные поля), взаимное расположение и 
строение органов орбито-назогипофизного ком­
плекса, наличие и расположение многих пар жа­
берных отверстий и др. Монофилию остеостраков 
подтверждает также глубина параллелизмов, при­
водящих к формированию сходно адаптированных 
форм в явно различных филетических линиях 
(Cephalaspis и Thyestes, Benneviaspis и Parameteo-
raspis, Tremataspis и Tannuaspis). 

Данные об исходной группе остеостраков в на­
стоящее время чрезвычайно малочисленны. Следу­
ет отметить обнаруженные столетие назад в ордо­
викских отложениях Harding Sandstone (Колорадо, 
США) мелкофрагментарные остатки экзоскелета 
позвоночного, определенного Р. Денисоном как 
"Vertebrate Indeterminate A." [Denison, 1967]. Эти 
фрагменты, микростроение которых детально опи­
сано М. Смит [Smith, 1991], на основании присут­
ствия эмалеподобной ткани, мезодентина и костной 
ткани в экзоскелете были отнесены к остеостракам 
[Sansom, Smith, Smith, Turner, 1995; Smith, Sansom, 
Smith, 1995]. Подобная идентификация носит ус­
ловный характер, поскольку не известна ни одна 
макрохарактеристика животного, которому при­
надлежат эти фрагменты. Однако именно для ос­
теостраков среди других бесчелюстных (как и для 
челюстноротых) характерно наличие мезодентина в 
верхнем слое и присутствие костной ткани в ба-
зальной части экзоскелета. 

Наиболее примитивной группой остеостраков, 
которая может расцениваться как ближайшая к ан-
цестральной, в настоящее время, по-видимому, 
следует считать безрогих остеостраков, выделяе­
мых нами в подотряд Ateleaspidoidei. Архаичный 
Ateleaspis известен из силура Шотландии [Ritchie, 
1967], а также из нижнего девона архипелага Се­
верная Земля [Афанасьева, Каратаюте-Талимаа, 
1998], где он является реликтом среди типичных 
девонских форм бесчелюстных и рыб. Для него ха­
рактерны слабо обособленные от туловища груд­
ные плавники, имеющие вид плавниковой складки, 
относительно слабая консолидированность щита, 
на всей поверхности которого четко различимы 
тессеры, а также генерализованный тип скульптуры 
(мелкие простые бугорки на щите и узкие ребрыш­
ки на туловищных чешуях). Другие представители 
этого подотряда (Aceraspis, Hirella) имеют не­
сколько более обособленные от туловища и разви­
тые грудные плавники, а также более консолидиро­
ванный головотуловищный щит. 

Однако, наряду с Ateleaspis, древнейшими ос-
теостраками являются формы из отложений верх­
него венлока Эстонии (шесть родов: Tremataspis, 
Saaremaaspis, Oeselaspis, Aestiaspis, Thyestes, Wita-
aspis). Головотуловищные щиты этих остеостраков 
имеют различные очертания и длину, у них разви­
ты или отсутствуют рога, присутствует различное 
количество латеральных полей, различны степень 
развития слоев экзоскелета и консолидации экзо-
скелетных пластинок, различается тип скульптуры, 
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Рис. 9. Схема филогенетических отношений неко­
торых подотрядов остеостраков: 1 - Tremataspidoidei, 
2 - Tannuaspidoidei (отряд Tremataspidiformes); 3 -
Cephalaspidoidei (отряд Cephalaspidiformes); 4 - Scole-
naspidoidei, 5 - Benneviaspidoidei (отряд Scolenaspi-
doidei) 

т. е. они уже имеют черты разнонаправленной спе­
циализации. 

Обнаружение подобных форм с разнообразной 
морфологией в силуре дает основание предпола­
гать, что исходная группа остеостраков существо­
вала, по крайней мере, в ордовике. Отсутствие на­
ходок относительно крупных фрагментов наружно­
го скелета остеостраков в ордовикских отложениях, 
по всей видимости, можно объяснить (наряду с 
другими причинами) слабой консолидированно-
стью микро- или мезомерного экзоскелета древ­
нейших форм. 

В филогенезе остеостраков можно наметить не­
сколько основных линий. Согласно Ф. Жанвье [Jan­
vier, 1981, 1985а, Ь, с], им соответствуют большие 
монофилетические подгруппы неопределенного 
таксономического ранга: Thyestidians, Cephalaspidi-
ans, Kiaeraspidians, Benneviaspidians и Scolenaspidi-
ans. Эти линии были выделены в подотряды [Афа­
насьева, 1991] (рис. 9). Так, все эстонские остео-
страки, а также Timanaspis и Dobraspis (Россия), 
Tyriaspis (Норвегия) и, вероятно, британский Scle-
rodus объединены в подотряд Tremataspidoidei. Ос-
теостраки этой подгруппы разделяют набор специ­
фических признаков, таких как сходная модель 
расположения инфраорбитального канала боковой 
линии (ifc), место разветвления канала sell около 
латерального поля, наличие пинеальной пластинки, 
тесно сближенное расположение орбит и органов 
назогипофизного комплекса, небольшие по площа­
ди, узкие дорсальное и латеральные поля. Сравни-
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тельно небольшое число таких признаков как длина, 
форма щита, наличие и степень развития рогов (т.е. 
во многом носящих адаптивный характер), которые 
могут быть выделены для характеристики всего под­
отряда, по-видимому, являются результатом быст­
рой эволюции Tremataspidoidei, изменившей многие 
черты их внешнего строения. Как было отмечено 
выше, в эволюции Tremataspidoidei (как и в эволю­
ции всей группы Osteostraci [Обручев, 1964]) про­
слеживаются два основных направления, приводя­
щие к формированию основных морфоэкологиче-
ских типов строения: трематаспис-подобного (пред­
ставители семейства Tremataspididae) и цефаласпис-
подобного (другие семейства этой подгруппы). 

Следует согласиться с Д.В. Обручевым [Обру­
чев, 1964] в том, что, несмотря на архаичный вид 
Tremataspididae, они не могут быть признаны ис­
ходной группой для других остеостраков, посколь­
ку все эти формы (в том числе и Tremataspis) были 
уже достаточно специализированы. Освоение при-
донно-донных экологических ниш представителя­
ми семейства Tremataspididae и их относительно 
малоподвижный образ жизни обусловили необхо­
димость развития длинного и сравнительно тяже­
лого панциря, уменьшили значение дорсального и 
латеральных полей как органов, связанных с сен­
сорной системой, определили мелкие размеры жи­
вотных. Очевидно, что Tremataspididae (особенно 
Tremataspis) являются наиболее примитивными 
среди остеостраков в гидродинамическом отноше­
нии (длинный двояковыпуклый щит, отсутствие 
грудных плавников и несущих плоскостей (рогов), 
относительно короткий хвостовой отдел, покрытый 
утолщенной чешуей, и другие). С другой стороны, 
такие формы как Thyestes, Procephalaspis и Wita-
aspis, представляющие иную (или иные) филетиче-
скую ветвь (ветви) внутри Tremataspidoidei, имели 
более совершенную гидродинамическую форму: от­
носительно короткий облегченный щит, более уп­
лощенную вентральную сторону щита, относитель­
но развитые рога (кроме Witaaspis) и, возможно (по 
предположению Ф. Жанвье [Janvier, 1984, 1985d]), 
грудные плавники. Эти роды отнесены к различным 
семействам (Thyestidae Berg, 1940; Procephalaspidi-
dae Stensio, 1958 и Witaaspididae Afanassieva, 1991) 
на основании того, что для них характерны особен­
ности строения, таксономическая значимость кото­
рых обычно оценивается [Берг, 1940; Stensio, 1958; 
Афанасьева, 1991] на уровне семейства (различаю­
щиеся признаки: наличие и степень развития рогов, 
длина и число пар латеральных полей, степень кон­
солидации щита, приблизительная длина щита и 
толщина экзоскелета и др.). 

Наряду с подотрядом Tremataspidoidei выделен 
подотряд Tannuaspidoidei, объединенный с первым 
в отряд Tremataspidiformes. В подотряд Tannuaspi­
doidei входит одно семейство Tannuaspididae Ob­
ruchev, 1964 с родом Tannuaspis (и, возможно, Ти-
vaspis). Представители этого подотряда четко отли­
чаются от Tremataspidoidei отсутствием пинеальной 
пластинки, удаленным от орбит назогипофизным 
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отверстием, значительно более широкими лате­
ральными полями. Подобное объединение двух на­
званных групп в один отряд (Д.В. Обручев, под­
черкнув аберрантность Tannuaspis, объединил се­
мейства Tremataspididae и Tannuaspididae в отряде 
Tremataspidida [Обручев, 1964]) проводится глав­
ным образом на основе внешнего сходства в форме 
щита и является, по-видимому, искусственным (и, 
следовательно, временным). Отмеченное сходство 
может носить адаптивный характер и являться ре­
зультатом параллельной эволюции этих групп 
[Afanassieva, Janvier, 1985]. Однако для выяснения 
этих вопросов необходимы новые данные, прежде 
всего о внутреннем строении таннуаспидид. 

Таким образом, в отряд Tremataspidiformes тра­
диционно объединены формы с длинным туловищ­
ным щитом и обычно не развитыми рогами и груд­
ными плавниками. Анализ материала показал, что 
для них характерны также крупные размеры пла­
стинок, покрывающих оралобранхиальную камеру 
с вентральной стороны щита, небольшие размеры 
дорсального и латеральных полей, хорошо разви­
тый экзоскелет с разнообразной скульптурой щита. 

Среди остеостраков наиболее совершенными 
гидродинамическими характеристиками обладают 
относительно поздние (нижнедевонские) формы, 
сходные по типу строения с Cephalaspis lyelli Agas­
siz: виды родов Cephalaspis Agassiz, Mimetaspis 
Stensio, Pattenaspis Stensio, Parameteoraspis (Jan­
vier), Hildenaspis Janvier. Эти остеостраки характе­
ризуются таким набором признаков, как относи­
тельно короткий, заостренный по краям щит с уп­
лощенной вентральной стороной, хорошо развитые 
рога и грудные плавники, единственная пара очень 
длинных латеральных полей, часто достигающих 
дистальных частей рогов и не заходящая на интер­
зональную часть щита, крупная ротожаберная по­
лость, развитая мускулатура длинного туловища, 
сглаженная скульптура щита и, по-видимому, 
представляют особую филогенетическую ветвь. 
Эта ветвь объединена нами в отдельную подгруппу 
остеостраков, которой мы придаем ранг отряда 
Cephalaspidiformes. Этот отряд включает в себя 
единственный подотряд Cephalaspidoidei, характе­
ризующийся ветвящимися у орбит каналами sell, 
отсутствием или слабым развитием пинеальной 
пластинки, относительно удаленными друг от дру­
га орбитами, обычно узкими латеральными полями, 
олигобранхиатным типом строения оралобранхи-
альной камеры. Канал ifc боковой линии известен 
пока у немногих форм, но там, где обнаружен, он 
огибает латерально орбиты, не доходя до назоги-
пофизного отверстия (Cephalaspis lyelli). 

Среди форм, относящихся к этому подотряду, 
выделяются своими морфологическими особенно­
стями представители рода Parameteoraspis, объе­
динившего около 15 видов. Объединение стольких 
видов в единственный род, с нашей точки зрения, 
является искусственным, поскольку некоторые из 
них различаются такими таксономически значи­
мыми признаками, как место расположение отвер­

стий эндолимфатических протоков, ширина интер­
зональной части щита и другие. Для Parameteo­
raspis характерен чрезвычайно широкий уплощен­
ный щит полукруглой формы и широкое дорсаль­
ное поле, что придает им некоторое сходство с ос-
теостраками рода Benneviaspis. Виды этого рода не 
только характеризовались сходными признаками, 
таксономический вес которых соответствует уров­
ню семейства (см. раздел «Систематическая 
часть»), но и, по-видимому, занимали отличные от 
семейства Cephalaspididae экологические ниши. 
Эти различия подтверждают точку зрения Э. Май-
ра, отметившего, что «каждое семейство обычно 
имеет определенный общий облик, различимый с 
первого взгляда, и все его виды занимают сходные 
ниши в характерных для них сообществах» [Майр, 
1971, с. 117]. Таким образом, мы считаем обосно­
ванным выделение видов этого рода в особое се­
мейство Parameteoraspididae [Афанасьева, 1991]. К 
семейству же Cephalaspididae отнесен род Cepha­
laspis (С. lyelli и близкие к нему виды), и, в настоя­
щее время условно Pattenaspis Stensio, Hildenaspis 
Janvier, Mimetaspis Stensio (у последнего рода, по 
противоречивым данным Ф. Жанвье: канал sell вет­
вится на половине пути между орбитой и латераль­
ным полем [Janvier, 1985а], канал sell ветвится ря­
дом с орбитой [Janvier, 1985b]; Pattenaspis и Hildena­
spis пока слабо изучены). Род Cephalaspis, в настоя­
щее время по данным из литературы объединяющий 
большое число недостаточно изученных видов, явля­
ется сборным и нуждается в срочной ревизии. 

Мы придерживаемся точки зрения Р. Денисона 
[Denison, 1951а], полагая, что эта группа остео­
страков (Cephalaspis и близкие к нему роды, выде­
ленные позднее, в том числе Parameteoraspis) объ­
единяет относительно продвинутые формы. Таксо­
номический вес признаков, характерных для остео­
страков этой группы, оправдывает ее выделение в 
отдельный отряд Cephalaspidiformes (длина щита, 
уплощенность его вентральной стороны, неболь­
шая величина пластинок, покрывающих ротожа-
берную область, наличие рогов и грудных плавни­
ков, форма и протяженность латеральных полей), 
который, таким образом, включает один подотряд с 
двумя семействами. 

В отряд Benneviaspidiformes нами объединены 
две большие группы девонских остеостраков -
Benneviaspidoidei и Scolenaspidoidei, соответст­
вующие двум крупным филогенетическим ветвям. 
Для остеостраков этого отряда характерна малая 
или средняя длина щита, уплощенная вентральная 
сторона щита, развитые рога и грудные плавники, 
большие по площади латеральные поля, часто об­
разующие выступы и лопасти, канал ifc, подходя­
щий к латеральным полям и далеко отстоящий от 
назогипофизной области. 

Линия развития остеостраков, выделенная в 
подотряд Benneviaspidoidei, привела к появлению в 
раннем девоне таких высоко специализированных 
родов, как Benneviaspis Stensio, Boreaspis Stensio, 
Hoelaspis Stensio, Boreaspis Stensio, Citharaspis 
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Afanassieva, а также, возможно, Tauraspis Mark-
Kurik et Janvier, Hapilaspis Mark-Kurik et Janvier и 
Severaspis Mark-Kurik et Janvier. Для них характе­
рен сильно уплощенный дорсовентрально короткий 
щит с развитыми грудными плавниками, обшир­
ные, часто имеющие сложную форму дорсальное и 
латеральные поля, хорошо развитый рострум 
(Boreaspis, Hoelaspis) и рога (вторично утрачены у 
Citharaspis и, возможно, Hapilaspis), сглаженная 
скульптура щита, по-видимому, хорошо развитая 
мускулатура туловища. По некоторым из этих при­
знаков (развитые рога и плавники, сглаженная 
скульптура щита) они сходны с Cephalaspis-
подобными формами, однако резко отличаются от 
них такими таксономически весомыми признаками, 
как место ветвления канала sell, расположение ка­
нала ifc боковой линии, размеры и форма латераль­
ных полей, образующих развитые заднебоковые 
лопасти. Наиболее специализированы поздние 
представители этой ветви, характеризующиеся 
чрезвычайно обширными полями (Benneviaspis ma­
xima (Wangsjo, 1952), В. zychi Afanassieva, 1989, В. 
urvantsevi Mark-Kurik et Janvier, 1995). Известные 
представители семейства Boreaspididae имели ма­
лые абсолютные размеры (длина щита 1-2 см), в то 
время как сосуществовавшие с ними Benneviaspi-
didae приобрели размеры, близкие к максимальным 
для этой группы бесчелюстных (Benneviaspis ma­
xima, верхний диттон (нижний прагиен), длина щи­
та 12,5 см, ширина щита 30 см). Представители ро­
да Citharaspis, входящие в последнее семейство, по 
многим характеристикам сходны с Benneviaspis (в 
том числе, по основным пропорциям щита). Утрата 
рогов у Citharaspis представляет собой, по-видимо­
му, вторичное явление. 

Таким образом, в подотряд Benneviaspidoidei 
включены сильно уплощенные дорсовентрально 
формы с обычно не развитой пинеальной пластин­
кой, с каналом sell, ветвящимся на полпути к лате­
ральному полю или рядом с ним, имеющие орто-
бранхиатный тип строения оралобранхиальной ка­
меры, с равными по величине гипофизной и на­
зальной частями назогипофизного отверстия, с 
гладкой поверхностью щита. В этот подотряд вхо­
дят три семейства: Benneviaspididae Denison, 1951; 
Boreaspididae Stensio, 1958; Hoelaspididae Stensio, 
1958, признаваемые современными палеоихтиоло-
гами [Janvier, 1977, 1985b; Афанасьева, 1991] и 
различающиеся такими признаками, как наличие 
или отсутствие ростра, степень развития рогов, 
ширина дорсального поля, форма латеральных по­
лей, степень развития перихондрального окостене­
ния. Выделенные семейства, по-видимому, соот­
ветствуют трем филогенетическим ветвям Benne­
viaspidoidei, существовавшим одновременно в ран­
нем девоне. На территории Украины, в Подолии, 
семейство Benneviaspididae представлено родами 
Benneviaspis и Citharaspis. К этому семейству, по-
видимому, также относятся ранние британские ви­
ды, ранее причислявшиеся к роду Benneviaspis: 
"В." anglica Stensio, 1932; "В." lankesteri Stensio, 

1932; "В."platessa Wangsjo, 1952. У перечисленных 
видов, по данным Э. Стеншё и Ф. Жанвье, в среднем 
слое экзоскелета присутствуют радиальные каналы 
[Stensio, 1932; Janvier, 1985b], кроме того, у "В." 
lankesteri имеется пинеальная пластинка. Согласно 
Ф. Жанвье [Janvier, 1985b], в эволюции этой группы 
наблюдается тенденция к исчезновению радиальных 
каналов и пинеальной пластинки, поскольку разви­
тая пинеальная пластинка и наличие радиальных 
каналов, по мнению этого автора, - плезиоморфные 
признаки для остеостраков. 

В филогенезе остеостраков многочисленные от­
ветвления дала последняя из рассматриваемых здесь 
групп, выделенная нами в подотряд Scolenaspido-
idei. Для этих остеостраков характерен массивный, 
выпуклый дорсально щит, развитые рога (обычно 
неширокие и утолщенные) и грудные плавники, раз­
витая пинеальная пластинка, крупный дорсомеди­
альный гребень, бугорки средних - крупных разме­
ров. К этой группе отнесены многие подольские 
формы: Heraspis Afanassieva, достигавшие значи­
тельных размеров Tegaspis Wangsjo и Diademaspis 
Janvier (длина щита - до 25 см), и сравнительно не­
крупные Stensiopelta Denison и Zychaspis Janvier 
(последний несколько сходен формой щита и срав­
нительно большой длиной латеральных полей с ос-
теостраками отряда Cephalaspidiformes). 

Таким образом, подотряд Scolenaspidoidei объе­
диняет формы с выпуклым дорсально щитом, 
обычно с развитой пинеальной пластинкой, с вет­
вящимся на половине пути к латеральному полю 
каналом sell, имеющие ротожаберную камеру оли-
гобранхиатного типа строения. По данным Ф. Жан­
вье, для остеостраков этой группы характерно на-
зогипофизное отверстие, гипофизная часть которо­
го по величине превышает назальную, выступаю­
щий дорсомедиальный гребень (или отросток), не­
сколько расширенные в своих передних частях ла­
теральные поля, скульптура в виде крупных ребри­
стых бугорков [Janvier, 1985Ь]. В этот подотряд 
входят выделенное Э. Стеншё [Stensio, 1958] се­
мейство Zenaspididae, включающее роды Zenaspis 
Lankester, 1870; Diademaspis Janvier, 1985 и, воз­
можно, Tegaspis Wangsjo, 1952, и выделенное нами 
семейство Scolenaspididae Afanassieva, 1991, вклю­
чающее роды Scolenaspis Jarvik, 1954, Stensiopelta 
Denison, 1951, Machairaspis Janvier, 1985, Heraspis 
Afanassieva, 1991 и Zychaspis Janvier, 1985. 

Известно, что систематика остеостраков базиру­
ется как на морфологии наружного скелета (общая 
морфология, строение экзоскелета), так и на строе­
нии внутренних органов, доступных для изучения 
вследствие наличия развитых перихондральных 
окостенений. Однако, на палеонтологическом ма­
териале степень сохранности экзо- и эндоскелета у 
разных форм обычно различна (например, эстон­
ские и подольские остеостраки), что затрудняет со­
поставление форм и осложняет решение система­
тических проблем. Кроме того, таксономический 
вес признаков оценивается исследователями (а 
иногда одним и тем же автором в разное время) не-
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Рис. 10. Промеры головотуловищного щита остео­
страков: а - по Денисову [Denison, 1951а]; б - по 
Афанасьевой [Афанасьева, 1991]. Условные обозна­
чения см. на стр. 267 

одинаково. Иногда для всей группы абсолютизиру­
ется единственный признак или группа признаков. 
Это приводит к появлению резко различающихся 
классификаций (например, классификации Э. Стен­
шё 1927 и 1958 годов, классификации Р. Денисона, 
Д.В. Обручева, Ф. Жанвье [Stensio, 1927, 1958; De­
nison, 1951а; Обручев, 1964; Janvier, 1981, 1985b, с]). 
Помимо этого, к расхождению во взглядах приводит 
отсутствие данных об исходной группе остеостраков 
и выживших потомках (рецентных формах). 

Учитывая вышесказанное, для остеостраков бы­
ло предложено наиболее целесообразным исполь­
зовать в диагнозах таксонов разного ранга относи­
тельно полный комплекс признаков, касающихся 
как внешней, так и внутренней морфологии, на 
разных уровнях обобщения [Афанасьева, 1991]. 
Таким образом, связи между подгруппами реконст­
руируются не на основе отдельных (иногда редко 
сохраняющихся) деталей строения, а на комплексах 
признаков экзо- и эндоскелета, дающих относи­
тельно полную информацию о строении животно­
го. Кроме того, в данные комплексы введены гис-
тохарактеристики, отражающие особенности мик­
ростроения экзоскелета конкретных форм. Это де­
лает возможным сопоставление и определение раз­
норазмерного ископаемого материала. 

Исторически сложилось, что наиболее крупные 
группы среди остеостраков выделяются по общей 
форме панциря и наличию или отсутствию рогов и 
плавников (например, Cephalaspides: короткий под­

ковообразный щит, наличие рогов и плавников; 
Tremataspides: длинный овальный щит, отсутствие 
рогов и плавников). Позже деление усложнилось, 
поскольку были подключены такие признаки, как 
количество и длина латеральных полей [Берг, 
1940], количество подходящих к ним каналов, от­
носительная длина различных частей щита [Deni­
son, 1951а], строение ротожаберной полости [Sten­
sio, 1958], место ветвления канала sell [Janvier, 
1981, 1985а, Ь]. Изучение остеостраков, найденных 
на территории России и сопредельных стран [Афа­
насьева, 1991], позволило прийти к заключению, 
что для выделения таксонов в ранге отряда наибо­
лее целесообразно использование следующего 
комплекса признаков: общая длина головотуло­
вищного щита, уплощенность его вентральной сто­
роны, величина пластинок, покрывающих ротожа-
берную область, наличие грудных плавников и ро­
гов, число пар латеральных полей, их общая длина 
и расположение, число пар каналов, подходящих к 
латеральным полям, характер развития скульптуры 
(хорошо развитая - слабо развитая), общий тип 
скульптуры. Таким образом, для выделения таксо­
нов высокого таксономического ранга используют­
ся комплексы признаков (общая морфология, экзо-
и эндоскелет), часть которых сравнительно устой­
чива, т.е. характеризуется относительно малым 
темпом эволюции. 

В диагнозах таксонов ниже отрядного уровня 
уточняются характеристики, указанные для отря­
дов, и вводятся признаки, отражающие эволюци­
онные процессы, характерные для конкретных под­
групп. Так, диагнозы подотрядов включают при­
знаки, отражающие эволюционные тенденции, ха­
рактерные для отдельных крупных филогенетиче­
ских ветвей остеостраков. Например, для 
Benneviaspidoidei характерна значительная дорсо-
вентральная уплощенность щита, широкие рога и 
сглаженная поверхность наружного скелета, а для 
Scolenaspidoidei - выпуклый дорсально щит, утол­
щенные узкие рога и наличие множества бугорков 
на поверхности экзоскелета. Вместе с тем, для всех 
подотрядов выделены такие относительно устойчи­
вые признаки, как расположение инфраорбиталь-
ного канала боковой линии, место ветвления кана­
ла sell, наличие и степень развития пинеальной 
пластинки, относительные размеры гипофизной и 
назальной частей назогипофизного отверстия, на­
личие дорсомедиального гребня, тип строения ро­
тожаберной полости и другие. 

В диагнозах семейств и подсемейств конкрети­
зируются диагностические признаки подотрядного 
уровня, определяется состояние альтернативных 
характеристик (рога развиты - не развиты), вводят­
ся приблизительные размеры головотуловищных 
щитов, пропорции щита и его составляющих (рис. 
10), указывается определенный тип скульптуры 
(размерный класс и расположение бугорков), уточ­
няется характер развития экзоскелета (наличие и 
степень развития трех слоев), вводятся новые при­
знаки (боковая кайма, рострум и т.д.), типичные 
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для этой подгруппы. В диагнозах родов и видов 
особенно важное значение приобретают характери­
стики экзоскелета. В диагнозах родов приводятся 
данные по развитию отдельных слоев экзоскелета, 
четко определяется конкретный тип скульптуры, 
наличие перфорированных перегородок, поровых 
полей, радиальных каналов и сосудистых сплетений. 
В диагнозах видов уточняются детали строения эк­
зоскелета и скульптуры щита (размер бугорков, ха­
рактер размещения поверхностных пор и их раз­
мерный класс, расположения микроотверстий в пер­
форированных септах, особенности микрорельефа). 

Очевидно, что в различных подгруппах остео­
страков в диагнозах таксонов будут значимы различ­
ные признаки (комплексы признаков). Так, морфоло­
гические характеристики, отражающие разнообразие 
строения экзоскелета у трематаспидных остеостра­
ков, не могут быть задействованы в диагнозах под­
групп с более монотонным строением наружных по­
кровов (Cephalaspidoidei, Benneviaspidoidei). 

Появление новых данных по уже описанным 
формам и открытие новых форм неизбежно приво­
дят к изменениям в комплексах признаков. Таким 
образом, система остеостраков, являясь составной 
частью классификационной системы ископаемых и 
нынеживущих организмов, представляет собой изме­
няющуюся и постоянно развивающуюся структуру. 

Проблемы, решение которых связано 
с изучением Osteostraci 

Остеостраки представляют собой монофилети-
ческую группу древних бесчелюстных, своеобраз­
ная морфология которых свидетельствует об осо­
бом пути в реализации «агнатного» уровня органи­
зации. Изучение особенностей строения остеостра­
ков является необходимым для понимания процес­
сов становления разнообразных морфологических 
и физиологических адаптации в эволюции первич-
новодных позвоночных. Данные по остеостракам 
активно привлекаются для исследования проблемы 
происхождения челюстноротых и связанной с ней 
проблемы морфологических перестроек «агнатно­
го» уровня организации в «гнатостомный», а имен­
но, вопросов возникновения челюстей и связанного 
с ними озубления, появления парных плавников, 
жаберных мешков эктодермального происхожде­
ния и др. [Новицкая, 1983, 1998; Новицкая, Кара­
таюте-Талимаа, 1986, см. также раздел «Негего-
straci» данного издания; Mallat, 1981; Reif, 1982; 
Janvier, 1985b, 1996]. 

Одной из актуальных проблем современной па­
леонтологии является идентификация фрагментар­
ных остатков ископаемых организмов. Фрагменты 
наружного скелета древних бесчелюстных и рыб 
представляют собой наиболее часто встречающий­
ся и доступный для исследования материал. В на­
стоящее время в коллекциях палеонтологических и 
геологических учреждений мира накоплен относи­
тельно многочисленный мелкофрагментарный ма-
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териал по остеостракам. Он происходит из различ­
ных местонахождений, прежде всего, с архипелага 
Северная Земля, о-вов Сааремаа, Готланд, Грен­
ландия, и требует сравнения, определения и де­
тального описания. До недавнего времени лишь 
некоторые микроостатки остеостраков из силурий­
ских отложений были детально описаны В. Грос­
сом [Gross, 1961,1968b]. Предварительные опреде­
ления некоторых находок с о. Октябрьской Рево­
люции архипелага Северная Земля и о. Готланд 
были сделаны также В.Н. Каратаюте-Талимаа [Ка­
ратаюте-Талимаа, Марк-Курик, Куршс, Матухин, 
Меннер, 1986; Матухин, Меннер, Куршс, 1999] и Д. 
Фредхолм [Fredholm, 1990]. При этом в данной 
группе позвоночных не было выделено ни одной 
новой формы по изолированной чешуе или мик­
рофрагменту щита. 

Изучение мелкофрагментарных остатков остео­
страков из силурийских отложений архипелага Се­
верная Земля [Afanassieva, 2000] выявило целый 
ряд существенных проблем, касающихся иденти­
фикации микрофрагментов экзоскелета как остео­
страков, так и других групп панцирных бесчелюст­
ных и рыб: 

1. Недостаточная изученность экзоскелета мак­
роостатков (типичной скульптуры щита и чешуи). 

Некоторые, казалось бы, подробно описанные 
формы практически невозможно идентифициро­
вать на микрофрагментарном материале, так как 
описание скульптуры их экзоскелета у макроостат­
ков представляет собой общие фразы типа «очень 
мелкие округлые бугорки», а промеры микрострук­
тур и детальное изображение поверхности отсутст­
вуют (например, Didymaspis grindrodi Lankester, 
Sclerodus pustuliferus Agassiz). 

2. Слабая изученность изменчивости экзоскелета. 
У остеостраков практически не исследованы ти­

пы изменчивости наружного скелета. Например, 
лишь отмечено существование топографической 
изменчивости в концентрации и величине наруж­
ных пор у Tremataspis schmidti Rohon [Мярсс, 1986, 
рис. 25]. Сейчас известно, что у многих форм 
скульптура головного и туловищного отделов пан­
циря может значительно различаться. Кроме того, 
часто существуют вариации в скульптуре даже в 
пределах головного щита (центральная часть щита 
- боковой отдел щита - рог) и т.д. 

3. Разная степень сохранности материала. 
Различная сохранность микрофрагментов может 

определять существование различных типов скульп­
туры у остатков одного и того же вида. Например, 
как установлено [Afanassieva, 2000], у Oeselaspis 
pustulata (Patten, 1931) истирание ребристых бугор­
ков приводит к появлению округлых образований на 
поверхности экзоскелета, сходных с таковыми у 
Saaremaaspis mickwitzi Rohon, 1892 или некоторых 
Birkeniida (Anaspida). Подобные отличия в скульп­
туре у остатков одного вида могут трактоваться как 
посмертная изменчивость. У гетеростраков этот тип 
изменчивости четко прослежен на примере Тагеу-
aspis venusta Novitskaya [Новицкая, 1971]. 
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4. Разные способы исследования. 
Существует проблема сопоставления данных, 

полученных в световом (малые увеличения, плоско­
стное изображение) и электронном (большие увели­
чения, объемное изображение) микроскопах. Иногда 
в описаниях приведены детальные рисунки тонких 
сечений экзоскелета или фотографии шлифа и хо­
рошо исследована гистология описываемой формы, 
но нет детального изображения скульптуры экзоске­
лета. В таких случаях очень сложно представить, как 
выглядит трехмерное изображение его поверхности 
(например, Procephalaspis oeselensis (Robertson). 

5. Несовершенство методик получения (выделе­
ния, обработки) материала. 

Так, при растворении кислота может разрушать 
(оплавлять) тонкие структуры экзоскелета, изменяя 
его строение, что также препятствует проведению 
сравнения и точного определения микроостатков. 

6. Уникальность исследуемого материала. 
При обнаружении аберрантной формы, в случае 

если материал представлен единственным экземп­
ляром, невозможно сделать шлиф (или рискованно 
делать разломы экзоскелета для изучения в СЭМ) 
для проведения палеогистологических исследова­
ний. Таким образом, уникальность материала не 
позволяет провести весь комплекс необходимых 
исследований, и, следовательно, вероятность со­
вершения ошибки при определении возрастает. 

7. Особенности морфологии экзоскелета в раз­
ных группах. 

Наличие специфических деталей строения (осо­
бого микрорельефа, бугорков специфической фор­
мы, сплошного дентинового покрова, перфориро­
ванных септ или поровых полей и т.п.) значительно 
облегчает идентификацию ископаемых остатков. 
Отсутствие подобных деталей (генерализованный 
тип скульптуры в некоторых группах) у исследуе­
мого образца осложняет определение материала 
вплоть до полного исчезновения возможности про­
вести определение. 

Наличие указанных трудностей (обычно в соче­
тании) серьезно осложняет сравнение и определе­
ние остеостраков по микроостаткам. Именно этим 
можно объяснить отсутствие до недавнего времени 

выделений новых форм остеостраков на мелко­
фрагментарном материале. Помимо этого, необхо­
димо учитывать и то обстоятельство, что при опре­
делении мелкофрагментарного материала невоз­
можно задействовать макропризнаки, которые 
обычно используют при описании и определении 
цельных щитов и их крупных фрагментов. 

Однако для силурийских остеостраков, большая 
часть которых представлена трематаспидными 
формами (подотряд Tremataspidoidei), характерно 
значительное и при этом видоспецифичное разно­
образие в строении экзоскелета. Это в значитель­
ной мере облегчает их сравнение и идентифика­
цию. При определении изолированных остатков эк­
зоскелета нами был использован предложенный 
ранее для описания и определения остеостраков 
комплекс диагностических признаков [Афанасьева, 
1991], отражающий особенности как макро-, так и 
микростроения конкретных видов, что сделало 
возможным сопоставление и определение разно­
размерного материала. Кроме того, создание под­
робных диагнозов и детальных описаний строения 
экзоскелета многих силурийских форм и некото­
рых девонских остеостраков [Denison, 1947, 1951b; 
Gross, 1961, 1968a,b; Афанасьева, 1985, 1986, 1991; 
Afanassieva, 1995, 1999, 2000; Афанасьева, Мярсс, 
1997; Otto, Laurin, 1999, 2001], в том числе и с при­
менением СЭМ в последние десятилетия, явилось 
необходимым базисом для успешных определений 
мелкофрагментарного материала в этой группе 
бесчелюстных. 

В результате изучения тонкого строения изоли­
рованных остатков экзоскелета ряда североземель-
ских форм с помощью СЭМ, впервые были опреде­
лены и детально описаны мелкофрагментарные ос­
татки нескольких видов трематаспидных остео­
страков [Afanassieva, 2000]. Учрежден и описан по 
изолированному остатку экзоскелета новый род ос­
теостраков Septaspis, с типовым видом S. pectinata. 
Таким образом, изучение тонких структур экзоске­
лета у различных форм на микро- и макроматериа­
ле позволило, впервые в этой группе бесчелюст­
ных, выделить новый таксон по изолированному 
фрагменту наружного скелета. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

Подкласс Osteostraci 

Диагноз. Голова и передняя часть туловища за­
ключены в более или менее консолидированный 
панцирь (головотуловищный щит), уплощенный 
дорсовентрально. На брюшной стороне щита ора-
лобранхиальная область покрыта отдельными пла­
стинками или чешуями. Рот расположен на перед­
нем крае оралобранхиальной области, жаберные от­
верстия - на ее боковых и заднебоковых краях, их 

число составляет около 10 пар. Назогипофизное от­
верстие и орбиты располагаются на дорсальной сто­
роне головы. Назогипофизная полость не сообщает­
ся с глоткой. Орбиты сближены. На дорсальной сто­
роне щита имеются непарное дорсальное поле и од­
на или несколько пар латеральных полей, соединен­
ных с полостью лабиринта крупными каналами. Из 
парных плавников обычно имеются грудные. Хвост 
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эпицеркальный. Ткань экзоскелета содержит полос­
ти остеоцитов. Каналы и полости черепа обычно 
выстланы тонким слоем перихондральной кости. 

Состав. Отряды: Ateleaspidiformes, Tremataspi­
diformes, Cephalaspidiformes, Benneviaspidiformes, 
Kiaeraspidiformes. 

Распространение. Европа, Азия и Северная 
Америка; нижний силур - верхний девон. 

Отряд Ateleaspidiformes 

Диагноз. Головотуловищный щит короткий -
средней длины. Вентральная сторона щита упло­
щенная. Оралобранхиальную область покрывают 
чешуи или мелкие пластинки. Грудные плавники 
имеются, обычно слабо обособлены от тела. Рога 
не развиты. Поля широкие и длинные. Латеральных 
полей одна пара, не заходят на поверхность интер­
зональной составляющей щита. Количество кана­
лов, подходящих к латеральным полям, составляет 
5 пар. Экзоскелет обычно хорошо развит. Скульп­
тура щита разнообразна, щит покрыт мелкими бу­
горками различной формы, реже его поверхность 
сглажена (Hemicyclaspis murchisoni). 

Состав. Подотряд Ateleaspidoidei. 
Распространение. Евразия (Великобритания, 

Норвегия, Россия); силур - нижний девон. 

Подотряд Ateleaspidoidei 

Диагноз. Инфраорбитальная линия сенсорной 
системы (ifc) проходит латеральнее орбит, не оги­
бая их, расходится от медиальной оси тела к лате­
ральным полям и проходит по их передним частям, 
изгибаясь к медиальной оси. Первая пара каналов, 
подходящих к латеральным полям (sell), дихотоми­
чески ветвится на половине пути от орбиты к полю. 
Пинеальная пластинка хорошо развита. Головоту­
ловищный щит имеет различную степень консоли­
дации: отдельные тессеры и пластины обычно чет­
ко выражены или щит слитный (Hemicyclaspis), в 
задней части щит включает ряд туловищных че­
шуи. Дорсомедиальный гребень не развит. Орбиты 
относительно не сближены. Назогипофизное от­
верстие не приближено к орбитам. Оралобранхи-
альная камера олигобранхиатного типа строения 
(кроме Hirella, по [Stensio, 1958]). Окостенения эн-
доскелета очень слабо развиты. Имеются два спин­
ных плавника. 

Состав. Ateleaspididae Traquair, 1899; Hemicyc-
laspididae Heintz, 1939; возможно, Hirellidae Stensio, 
1958. 

Распространение, Евразия (Великобритания: 
Англия; Норвегия; Россия: архипелаг Северная 
Земля); силур - нижний девон. 

Семейство Ateleaspididae Traquair, 1899 

Типовой род - Ateleaspis Traquair, 1899. 

Диагноз. Остеостраки средних размеров. Голо­
вотуловищный щит короткий (С/А - менее 1,5) и 
сравнительно узкий (S/A - около 2, ширина щита 
измерена на уровне заднего края дорсального поля) 
(рис. 10). Орбиты относительно далеко удалены 
друг от друга, склеротические окостенения хорошо 
развиты. Грудные плавники слабо обособлены от 
тела, широкие, их наружные края не укреплены ря­
дом более крупных чешуи или эти чешуи лишь 
слегка крупнее остальных чешуи, покрывающих 
плавник. Поверхность щита орнаментирована мел­
кими бугорками или ребрышками. Первый спинной 
плавник хорошо развит, покрыт мелкими чешуями. 

Состав. Ateleaspis Traquair, 1899; Aceraspis Ki­
aer, 1911. 

Род Ateleaspis Traquair, 1899 

Ateleaspis: Traquair, 1899, p. 834; Heintz, 1939, p. 
97-98; Обручев, 1964, с. 99; Ritchie, 1967, p. 79-80; 
Janvier, 1996, p. 106-107. 

Типовой вид - Ateleaspis tessellata Traquair, 
1899. 

Диагноз. Остеостраки средних размеров: длина 
щита составляет 4-5 см, длина туловища около 20 
см. Длина щита приблизительно равна его ширине 
(ширина щита измерена на уровне заднего края 
дорсального поля). Задний край щита четко не вы­
ражен, щит постепенно переходит в покрытое ря­
дами чешуи сегментированное туловище. Орбиты 
относительно крупного размера. Назогипофизное 
отверстие длинное, узкое, с четким перехватом по­
середине, его назальная и гипофизная части при­
близительно равны по величине. Дорсальное и ла­
теральные поля большие по площади, их границы 
слабо прослеживаются. Поверхность тессер на щи­
те покрыта многочисленными мелкими округлыми 
бугорками, поверхность чешуи удлиненными бу­
горками (ребрышками или шипиками). Бугорки 
сложены дентином поверхностного слоя. Радиаль­
ные каналы в среднем слое представлены. 

Видовой состав. A. tessellata Traquair, 1899, 
Ateleaspis sp. [Афанасьева, Каратаюте-Талимаа, 1998]. 

Распространение. Шотландия, Великобрита­
ния; архипелаг Северная Земля, Россия; венлок -
лохков, силур, девон. 

Ateleaspis sp. 

Табл. II, фиг. 1-2 

Экземпляр LIG № 35-669, неполный отпечаток 
дорсальной стороны головотуловищного щита и 
части туловища (отсутствует антеромедиальная часть 
головотуловищного щита); местонахождение на р. 
Спокойная, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; слой 12, обнажение 41, се-
вероземельская свита, лохков, нижний девон. Табл. 
V, фиг. 3 [Афанасьева, Каратаюте-Талимаа, 1998]. 

Замечания. Первый ателеаспис-подобный ос-
теострак, обнаруженный на территории России. 
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Имеет средние размеры: ширина головотуловищно-
го щита составляет около 7 см, максимальная шири­
на грудного плавника около 2 см, ширина туловища 
в постцефалической части 4-5 см. Длина туловища 
достигала, по-видимому, 20 см. На поверхности 
дорсальной стороны щита хорошо различимы четы-
рех-шестиугольные тессеры размером 1-2 мм. Тес­
серы покрыты тесно расположенными мелкими ок­
руглыми бугорками. К заднему краю щита бугорки 
постепенно меняют свою форму, становясь более 
удлиненными. Туловищные чешуи шириной около 
1,5 мм (1-2 мм), на них размещены мелкие узкие 
гребешки. Грудные плавники покрыты чешуями, 
размер которых уменьшается к дистальному краю 
плавника. Относительно крупные, четко обозначен­
ные тессеры, расположенные на левой стороне отпе­
чатка, по-видимому, соответствуют заднему отделу 
латерального поля. Размеры особи, форма грудных 
плавников, тип прикрепления их к телу, величина 
туловищных чешуи, скульптура панциря свидетель­
ствуют в пользу того, что перед нами представитель 
рода Ateleaspis. Однако отсутствие переднецент-
ральной части головотуловищного щита не позволя­
ет сделать более точное определение. 

Отряд Tremataspidiformes 

Диагноз. Головотуловищный щит длинный, 
иногда достигает анального отверстия. Вентраль­
ная сторона щита обычно выпуклая, иногда упло­
щенная. Пластинки, покрывающие оралобранхи-
альную область, крупные. Грудные плавники 
обычно не развиты. Рога отсутствуют или развиты 
слабо. Поля короткие или средней длины, лате­
ральных полей одна-две пары. Количество каналов, 
подходящих к латеральным полям, составляет 3-5 
пар. Экзоскелет обычно хорошо развит, реже раз­
вит слабо (Witaaspis). Скульптура щита разнооб­
разна (щит гладкий или покрыт бугорками различ­
ной величины и формы). 

Состав. Два подотряда: Tremataspidoidei и 
Tannuaspidoidei. 

Распространение. Евразия (Эстония, Россия; 
возможно, Великобритания); силур - нижний девон. 

Подотряд Tremataspidoidei 

Диагноз. Инфраорбитальная линия сенсорной 
системы (iic) огибает орбитоназогипофизный ком­
плекс. Первая пара каналов, подходящих к лате­
ральным полям (seh), разветвляется рядом с полем. 
Пинеальная пластинка хорошо развита. Головотуло­
вищный щит консолидированный или в задней час­
ти включает ряд туловищных чешуи. Рога отсутст­
вуют или слабо развиты. Грудные плавники иногда 
имеются. Дорсомедиальный гребень слабо развит. 
Орбиты сильно сближены. Назогипофизное отвер­
стие тесно приближено к орбитам. Латеральные по­
ля узкие. Оралобранхиальная камера олигобранхи-
атного типа строения. Скульптура щита разнообраз­
на (одноразмерные или разноразмерные бугорки, 
узкие ребрышки) или его поверхность гладкая. 

Состав. Tremataspididae Woodward, 1891; Thyes-
tidae Berg, 1940; Procephalaspididae Stensio, 1958; 
Witaaspididae Afanassieva, 1991. 

Распространение. Евразия (Эстония, Швеция, 
Россия: архипелаг Северная Земля, Средний Урал); 
силур. 

Семейство Tremataspididae Woodward, 1891 

Типовой род - Tremataspis Schmidt, 1866. 
Диагноз. Остеостраки мелких - средних разме­

ров. Головотуловищный щит длинный (С/А = 3-6), 
покрывает голову и значительную часть туловища, 
консолидированный. Вентральная сторона щита 
выпуклая. Рога отсутствуют. Часто щит расширя­
ется за счет образования переднебоковой каймы 
(Oeselaspis) или выступов в его заднебоковых час­
тях (Dartmuthia, Saaremaaspis, Tyriaspis). Латераль­
ные поля короткие - средней длины (G/A - около 
1-2), могут быть представлены двумя парами, ве­
дущих к ним каналов - 3-5 пар. Экзоскелет полно 
развит, значительной толщины. Присутствуют все три 
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его слоя, однако верхний слой может быть развит 
не на всей поверхности щита. Щит покрыт бугор­
ками и ребрышками или его поверхность гладкая. 

Состав. Tremataspidinae Woodward, 1891; Dart-
muthiinae Robertson, 1935; Oeselaspidinae Robertson, 
1935; Aestiaspidinae Afanassieva, 1996; Timanaspi-
dinae Obruchev, 1962. 

Подсемейство Tremataspidinae Woodward, 
1891 

Tremataspidae: Woodward, 1891, p. 201. 
Tremataspinae: Denison, 1951a, p. 159, 181. 
Tremataspidinae: Обручев, 1964, с. 95, Афанасье­

ва, 1991, с. 40. 
Типовой род - Tremataspis Schmidt, 1866. 
Диагноз. Головотуловищный щит очень длин­

ный (L/A - более 5). Вентральная сторона щита 
сильно выпуклая. Латеральные поля представлены 
двумя парами, короткие, к ним подходят 3 пары 
каналов. В экзоскелете хорошо развиты все три 
слоя. Поверхность щита гладкая. 

Состав. Tremataspis Schmidt, 1866. 

Род Tremataspis Schmidt, 1866 

Tremataspis: Schmidt, 1866, S. 217-250, Rohon, 
1892, S. 37-88 (pars); Patten, 1903, p. 1-30; Stensio, 
1927, p. 38-40; Robertson, 1938a, p. 172-206, 273-
296; Denison, 1947, p. 337-365; Denison, 1951a, p. 
181; Обручев, 1964, с. 95-96; Janvier, 1985c, p. 44 -
58; Афанасьева, 1991, с. 41. 

Типовой вид - Tremataspis schmidti Rohon, 1892. 
Диагноз. Остеостраки мелких размеров: длина 

щита составляет 3-5 см. Длина щита значительно 
превышает его ширину (в 1,2-1,6 раза). Задний 
край щита с коротким медиальным выступом. Име­
ется низкий дорсомедиальный гребень. Орбиты 
очень малого размера. Латеральные и дорсальное 
поля очень короткие. Отверстия эндолимфатиче-
ских протоков располагаются позади заднего края 
дорсального поля, на значительном расстоянии 
друг от друга. Хвостовой плавник слабо эпицер-
кальный. Поверхность щита и чешуи гладкая. На 
задней половине дорсальной стороны щита разме­
щены немногочисленные низкие бугорки. В сред­
нем слое экзоскелета каналы сенсорной системы 
разделены перфорированными септами на верх­
нюю и нижнюю части. Микроотверстия септ рас­
пределены в них равномерно. Радиальные каналы в 
среднем слое не представлены. 

Видовой состав. Т. schmidti Rohon, 1892, Т. 
mammillata Patten, 1931, Т. milleri Patten, 1931, Т. 
rohoni Robertson, 1938, Т. obruchevi Afanassieva et 
Karatajute-Talimaa, 1998, Tremataspis sp. [Gross, 
1968b, Fredholm, 1989]. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; Сред­
ний Урал и архипелаг Северная Земля, Россия; о. 
Готланд, Швеция; венлок-лудлов, силур. 

Замечание. Решением собрания Международ­
ной комиссии по зоологической номенклатуре, со­
стоявшегося в 1948 г. в Париже, в качестве типово­
го вида рода Tremataspis Schmidt, 1866 принят 
Tremataspis schmidti Rohon, 1892. 

Tremataspis schmidti Rohon, 1892 

Рис. 11; табл. Ill, фиг. 1 

Stigmolepis owenii: Pander, 1856, S. 53, Taf. 5, 
Abb. 7, a-f. 

Melittomalepis elegans: Pander, 1856, S. 60, Taf. 5, 
Abb. 8, a-c. 

Tremataspis schrenkii: Schmidt, 1866, S. 217-250 
(pars). 

Tremataspis schmidti: Rohon, 1892, S. 15, 94, 98, 
100, Taf. 2, Abb. 1; 1894, S. 177-201; Patten, 1903, p. 
6-33, pi. 1, 2; Robertson, 1938a, p. 289, pi. 1, fig. 1, 
pi. 2, fig. 1,9; Denison, 1947, p. 337-339, 344-346, 
fig. 4C, 5B; 1951a, fig. 27C; 1951b, p. 200; Marss, 
1982, fig. 2D, 3B; Janvier, 1985c, p. 58-59, fig. 25, 
28D, ЗЗА, 34A; Афанасьева, 1991, с. 41^14, рис. 6, 
табл. I, фиг. 1, табл. VIII, фиг. 1. 

Лектотип - AMNH, 38.71.9410; о. Сааремаа, 
Эстония; венлок, силур (по данным Ф. Жанвье [Jan­
vier, 1985с]). 

Материал. Головотуловищный щит с дорсаль­
ной стороны ПИН, № 3256/534, о. Сааремаа (по 
Шмидту: Insel Oesel), Эстония; несколько фрагмен­
тарных остатков: коллекции ПИН, №№ 3256, 3257 
(по Шмидту: Rotzikull auf Oesel), о. Сааремаа, Эс­
тония. Сборы акад. Ф.Б. Шмидта. Кроме того, изу­
чен материал, хранящийся в Институте геологии 
Таллинского технического университета: целые 
щиты, фрагменты щитов, чешуи, отпечаток и про-
тивоотпечаток хвостового плавника GI, Pi 6798; 
местонахождение Вийта, о. Сааремаа, Эстония; 
вийтаские слои, роотсикюлаский горизонт, венлок, 
нижний силур. 

Диагноз. Tremataspis с щитом малого размера: 
длина щита - 3-3,5 см, ширина - 2-2,5 см. Голово­
туловищный щит длинный (L/A - 5,6), умеренной 
ширины (L/S - около 1,4; S/A - 4,3). Препинеальная 
часть щита - очень короткая (В/А - около 1), пост-
пинеальная - длинная (С/А - 4,5). Назогипофизная 
ямка неглубокая, круглая, окаймлена широким ва­
ликом, расположена близко к ростральному краю 
(Q/A - 0,7). Орбиты очень малого размера (01/А -
0,25; Os/A - 0,24; L/Ol - около 18), круглые или 
слегка овальные, сближены (Omin/A - 0,23). Поза­
ди дорсального поля размещены 4 бугорка. Дор­
сальный гребень короткий и очень низкий. Рядом с 
задним концом гребня расположено несколько 
мелких бугорков. Поры на поверхности щита -
мелкие (диаметром 20-25 мкм), тесно размещен­
ные. Полигоны, образованные каналами сенсорной 
системы, разбиты на мелкие поля узкими каналами. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; вий­
таские и везикуские слои роотсикюлаского гори­
зонта, верхний венлок, нижний силур. 
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Tremataspis milleri Patten, 1931 

Табл. I, фиг. 3-7; табл. Ill, фиг. 2 

Tremataspis milleri: Patten, 1931, p. 672; Robert­
son, 1938a, p. 289, pi. 2, fig. 2, pi. 3, fig. 1; Denison, 
1947, p. 337-339, 346-347, fig. 4B, 5B; 1951a, fig. 
27B; Gross, 1968b, p. 381-385, fig. 6D, 7B, F; Janvier, 
1985c, p. 61, fig. 33B; Афанасьева, 1986, с. 69, рис. 
16, в, табл. VI, фиг. 1; 1991, с. 46-47, табл. I, фиг. 2, 
3; табл. И, фиг. 1, 2, 4, 5. 

Лектотип - AMNH, Т. 564, дорсальная сторона 
щита; о. Сааремаа, Эстония; силур (выделен Дж. 
Робертсоном [Robertson, 1938а, pi. 2, fig. 2]). 

Материал. Неполные головотуловищные щиты 
ПИН, № 4219/1, 2, 3, местонахождение Эльда, о. 
Сааремаа, Эстония; другие фрагменты панциря из 
коллекций ПИН, № 3256, 3257, о. Сааремаа (по 
Шмидту: Insel Oesel). Сборы акад. Ф.Б. Шмидта и 
Т. Мярсс. Кроме того, изучены образцы, хранящие­
ся в Институте геологии Таллинского технического 
университета: целые щиты, фрагменты щитов. При 
составлении диагноза использованы фотографии 
лектотипа и данные по лектотипу из работ Дж. Ро-
бертсона [Robertson, 1938а] и Р. Денисона [Denison, 
1947]. 

Диагноз. Tremataspis относительно крупных 
размеров: длина щита - 3,8-4,8 см, ширина - 3-3,8 
см (лектотип: соответственно, 4,8 и 3,8 см). Голо­
вотуловищный щит очень длинный (L/A - около 6) 
и относительно широкий (L/S - около 1,2; S/A -
4,8). Препинеальная часть щита - умеренной длины 
(В/А - около 1,5), постпинеальная - очень длинная 
(С/А - 4,7). Назогипофизная ямка глубокая, круг­
лая, окаймлена широким валиком, удалена на срав­
нительно большое расстояние от рострального края 
(Q/A - около 1). Орбиты малого размера (Ol/A -
0,37; Os/A - 0,31; L/Ol - около 17), сближены 
(Omin/A - 0,25). Позади дорсального поля разме­
щены 6-8 бугорков. Дорсомедиальный гребень 
средней длины, обычно слитный. Многочисленные 
поры на поверхности экзоскелета - очень мелкие 
(диаметром около 15 мкм), тесно размещенные. 
Полигоны среднего слоя обычно не подразделены 
на более мелкие поля. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; вези­
куские слои роотсикюлаского горизонта, верхний 
венлок, нижний силур, химмистеские слои паадла-
ского горизонта, нижний лудлов, верхний силур; 
Средний Урал, Россия; кубинские слои нижнего 
лудлова, верхний силур. 

Tremataspis mammillata Patten, 1931 

Табл. Ill, фиг. 3 

Tremataspis mammillata: Patten, 1931, p. 672; 
Robertson, 1938a, p. 289, pi. I, fig. 3, 4, 6; pi. 2, fig. 3; 
Denison, 1947, p. 337-365, fig. 1-3, 4A, 6, 7A, 8-13; 
pi. I, fig. 1-3; pi. 2, fig. 1-3; pi. 3, fig. 3; 1951a, fig. 
22A, 27A, 29A; 1951b, p. 199-200, fig. 32A; Stensio, 
1958, fig. 211; Gross, 1968b, p. 381-385, fig. 6B, 7C, 

G, 8D; Janvier, 1985c, p. 59, fig. 22A, В, 26A, 27D, 
30, 31, ЗЗС, 34C; Афанасьева, 1991, с. 44-45. 

Лектотип - AMNH, Т. 445, дорсальная сторона 
щита; о. Сааремаа, Эстония; лудлов, верхний силур 
(выделен Дж. Робертсоном [Robertson, 1938а, pi. 2, 
fig. 3]). 

Материал. Неполный головотуловищный щит 
ПИН, № 4219/4, местонахождение Эльда, о. Сааре­
маа, Эстония; несколько фрагментов панциря из 
коллекций ПИН, №№ 3256, 3257, о. Сааремаа (по 
Шмидту: Insel Oesel). Сборы акад. Ф.Б. Шмидта и 
Т. Мярсс. Помимо этого, изучены образцы, храня­
щиеся в Институте геологии Таллинского техниче­
ского университета. При составлении диагноза ви­
да использованы фотографии лектотипа и данные 
по нему из работ Дж. Робертсона [Robertson, 
1938а], Р. Денисона [Denison, 1947] и Ф. Жанвье 
[Janvier, 1985с]. 

Диагноз. Tremataspis с щитом среднего размера: 
длина щита - 3,5^1 см, ширина - 2,5-3 см (лекто­
тип: соответственно, 3,6 и 2,9 см). Головотуловищ­
ный щит очень длинный (L/A - около 6), умерен­
ной ширины (L/S - около 1,3; S/A - 4,5). Препине­
альная часть щита короткая (В/А - около 1), пост­
пинеальная - очень длинная (С/А - 4,7). Назогипо­
физная ямка овальная, окружена узким валиком, 
расположена близко к ростральному краю (Q/A -
0,7). Орбиты малого размера (Ol/A = Os/A - 0,27; 
L/Ol - около 18), округлые, сильно сближены 
(Omin/A - 0,22). Позади дорсального поля разме­
щены 20 или более бугорков. Дорсомедиальный 
гребень очень низкий, по нему проходит ряд мел­
ких бугорков. Поры на поверхности экзоскелета 
крупные (диаметром 30-35 мкм) и редкие. Полиго­
ны среднего слоя не подразделены на мелкие поля 
более узкими внутренними каналами. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; хим­
мистеские слои паадлаского горизонта, нижний 
лудлов, верхний силур. 

Tremataspis rohoni Robertson, 1938 

Табл. Ill, фиг. 4 

Tremataspis rohoni: Robertson, 1938a, p. 298, pi. 
2, fig. 4; Denison, 1947, p. 337-339, 347-349, fig. 7B; 
Janvier, 1985c, p. 61; fig. 24, 33D; Афанасьева, 1991, 
с. 47-48. 

Голотип - AMNH, Т. 106 (AMNH, 38. 71. 9379 
по данным Ф. Жанвье [Janvier, 1985с]), дорсальная 
сторона щита; о. Сааремаа, Эстония; химмистеские 
слои паадлаского горизонта, нижний лудлов, верх­
ний силур. 

Материал. В коллекции ПИН не представлен, 
известен только голотип. При составлении диагно­
за использованы фотографии голотипа и данные по 
нему из работ Дж. Робертсона [Robertson, 1938а] и 
Р. Денисона [Denison, 1947]. 

Диагноз. Tremataspis с щитом малого размера: 
его длина составляет около 3 см, ширина - около 2 
см (голотип: соответственно, 3,2 и 2 см). Щит 
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очень длинный (L/A - 5,8), относительно узкий 
(US - 1,6; S/A - 4,4). Препинеальная часть щита 
незначительной длины (В/А - 1,3), постпинеальная 
- очень длинная (С/А - 4,6). Назогипофизная ямка 
круглая, с широким валиком, удалена на сравни­
тельно большое расстояние от рострального края 
(Q/A - около 1). Орбиты очень малого размера 
(01/А - 0,27; Os/A - 0,17; L/Ol - около 19), сближе­
ны относительно несильно (Omin/A - 0,3). Позади 
дорсального гребня расположены более 10 бугор­
ков (на голотипе 14). Дорсомедиальный гребень 
короткий, седловидно вогнут в срединной части. 
Передняя часть гребня несет 2-3 маленьких бугор­
ка. Поры на поверхности экзоскелета крупные 
(диаметром 30-32 мкм). Полигоны среднего слоя 
не подразделены на более мелкие поля. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; хим­
мистеские слои паадлаского горизонта, нижний 
лудлов, верхний силур. 

Tremataspis obruchevi Afanassieva et Karatajute-
Talimaa, 1998 

Табл. Ill, фиг. 5 

Tremataspis obruchevi: Афанасьева, Каратаюте-
Талимаа, 1998, с. 62, табл. V, фиг. 2. 

Голотип - LIG, № 35-667, ядро головотуловищ-
ного щита с дорсальной стороны; местонахождение 
на р. Ушакова, о. Октябрьской Революции, архипе­
лаг Северная Земля, Россия; слой а, обнажение 31, 
устьспокойнинская свита, лудлов, верхний силур. 
Табл. V, фиг. 2 [Афанасьева, Каратаюте-Талимаа, 
1998]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Tremataspis с щитом малого размера: 

его длина составляет около 3 см, ширина - около 2 
см. Щит относительно длинный (L/A - 5,45), уме­
ренно широкий (L/S - 1,4; S/A - 4). Препинеальная 
часть щита средней длины (В/А - 1,3), постпине­
альная - длинная (С/А - 4,4). Строение назогипо­
физной ямки неизвестно, она удалена от переднего 
края щита на умеренное расстояние (Q/A - около 
0,9). Орбиты очень малого размера (Ol/A = Os/A = 
0,29; L/Ol - около 19), круглые, относительно 
сильно сближены (Omin/A - 0,23). Позади дорсаль­
ного поля размещены около 10 разноразмерных бу­
горков с низкими вершинами. Строение дорсоме-
диального гребня известно не полностью. Его пе­
редняя часть низкая, слитная, без бугорков. Поры, 
которыми открываются на поверхность каналы 
сенсорной системы, крупные (25-40 мкм). Полиго­
ны, образованные этими каналами, не подразделе­
ны на более мелкие поля. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Tremataspis sp. 

Экземпляр MB, Nr. G 956, мелкий фрагмент эк­
зоскелета; вертикальный шлиф MB, Nr. 3229; гори­
зонтальные шлифы Nr. 3187, Nr. 3188; о. Готланд, 

Швеция; слои Халла, венлок, нижний силур [Gross, 
1968b, Abb. 6С, 7А, D, 8А]. 

Экземпляр LO 5866n, образец G77-45 PSSFG 
(Отдел исторической геологии и палеонтологии 
Университета в Лунде), мелкий фрагмент экзоске­
лета; о. Готланд, Швеция; слои Халла, венлок, 
нижний силур [Fredholm, 1990, р. 78, fig. 8К]. 

Экземпляр LO 5868а, образец G71-51LJ (Отдел 
исторической геологии и палеонтологии Универси­
тета в Лунде), мелкий фрагмент экзоскелета; о. Гот­
ланд, Швеция; нижняя часть слоев Клинтеберг, 
венлок, нижний силур [Fredholm, 1990, р. 78, fig. 8L]. 

Подсемейство Dartmuthiinae Robertson, 1935 

Dartmuthiidae: Robertson, 1935a, p. 282. 
Dartmuthiinae: Denison, 1951a, p. 159, 181-182; 

Обручев, 1964, с. 96; Афанасьева, 1991, с. 49. 
Типовой род - Dartmuthia Patten, 1931. 
Диагноз. Головотуловищный щит длинный 

(L/A - около 5). Вентральная сторона щита слабо­
выпуклая. Латеральные поля средней длины, пред­
ставлены одной парой. К ним подходят 5 пар кана­
лов. В экзоскелете верхний слой представлен не на 
всей поверхности щита (в краевых зубчиках, в 
вершинах крупных бугорков, у Dartmuthia также на 
вентральной стороне щита). Поверхность щита по­
крыта мелкими бугорками или гладкая (Dartmuthia: 
вентральная сторона щита). 

Состав. Dartmuthia Patten, 1931; Saaremaaspis 
Robertson, 1938; Tyriaspis Heintz, 1967. 

Род Dartmuthia Patten, 1931 

Dartmuthia: Patten, 1931, p. 671-673; Robertson, 
1935a, p. 323-335; Wangsjo, 1944, p. 349-362; 
Denison, 1951a, p. 182; Обручев, 1964, с. 96; Афа­
насьева, 1991, с. 49. 

Типовой вид - Dartmuthia gemmifera Patten, 1931. 
Диагноз. Остеостраки мелких - средних разме­

ров: длина головотуловищного щита около 5 см. 
Ширина щита составляет около 4/5 его длины. Зад­
небоковые части щита образуют узкие и короткие 
выступы. Задняя часть щита несет следы выражен­
ной сегментации. Орбиты малого размера. Дорсаль­
ное поле удлиненное, латеральные поля - умеренной 
длины. Выходы эндолимфатических протоков по­
мещаются по бокам от заднего края дорсального по­
ля, не сближены. Поверхность дорсальной стороны 
щита и края вентральной стороны покрыты относи­
тельно крупными бугорками, между которыми 
размещаются уплощенные тессеры. Вентральный 
щит гладкий. В среднем слое экзоскелета дорсаль­
ной стороны щита хорошо развиты радиальные ка­
налы. Перфорированные септы закрывают отвер­
стия радиальных каналов. Микроотверстия септ 
обычно расположены в виде поровых полей. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. О. Сааремаа, Эстония; ниж­

ний лудлов, верхний силур. 
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Рис. 12. Dartmuthia gemmifera Patten: a - ре­
конструкция дорсальной стороны щита; б -
схема расположения основных сенсорных 
линий 

Dartmuthia gemmifera Patten, 1931 

Рис. 12; табл. I, фиг. 5-6; табл. III, фиг. 6-7 

Dartmuthia gemmifera: Patten, 1931, p. 672; Rob 
ertson, 1935a, p. 323-335, fig. 1-5; Wangsjo, 1944, p, 
349-362; Denison, 1951a, fig. 22C, 29D; 1951b, p, 
200-206, fig. 32В, С, ЗЗА, В, 34A, B; Stensio, 1958 
p. 183, fig. HOG, H; Gross, 1961, S. 129-143, Abb 
21-26; 1968a, S. 73-82, Taf. 8-10; Janvier, 1985c, p 
26-31, fig. 10-13; Афанасьева, 1986, с. 67-73, табл 
VI, фиг. 2-6; 1991, с. 50-52, рис. 7, табл. Ill, VIII 
фиг. 2, 3. 

Голотип - не выделен. Синтипы хранятся в 
Американском музее естественной истории, кол­
лекция У. Паттена. 

Материал. Головотуловищный щит с дорсаль­
ной стороны ПИН, № 3256/520, местонахождение 
Химмисте, о. Сааремаа, Эстония. Кроме того, изу­
чены образцы, хранящиеся в Институте геологии 
Таллинского технического университета: дорсаль­
ные стороны щита, различные фрагменты вен­
тральной стороны щита. 

Диагноз. Длина головотуловищного щита - око­
ло 5 см, ширина - около 4 см. Щит относительно 
длинный (L/A - 5,2), умеренной ширины (L/S - 1,3; 
S/A - 4). Максимальная ширина щита находится не­
сколько позади половины его длины. Препинеальная 
часть щита средней длины (В/А - 1,3), постпинеаль-
ная - относительно длинная (С/А - 3,8). Задняя 
часть щита широкая (Sp/A - 3,4), несет следы выра­
женной сегментации (2-3 борозды). Сегментация 
проходит почти по всей ширине щита. Назогипо-
физное отверстие имеет овальную или бобовидную 
форму. Назогипофизная ямка расположена на уме­
ренном расстоянии от рострального края (Q/A - 0,9). 
Орбиты малого размера (Ol/A - 0,35; Os - 0,28; L/Ol 

около 15), овальные. Продольные оси орбит на­
правлены антеромедиально. Дорсальное поле удли­
ненное (Ld/A - 0,81), средней ширины (Sd/A - 0,36), 
овальное. Латеральные поля умеренной длины и 
ширины (G/A - 2,1; S1/A - 0,32), равномерно широ­
кие, далеко вдаются в препинеальную часть щита, 

сзади оканчиваются несколько впереди середины 
длины щита. Дорсальная и вентральная стороны 
щита имеют строение разного типа. По краю щита 
проходит ряд относительно крупных бугорков. Низ­
кий дорсомедиальный гребень представлен рядом 
удлиненных блестящих бугорков. По бокам от него 
расположены ряды бугорков того же типа. Бугорки 
разделены уплощенными тессерами. Вентральная 
сторона щита в брюшной части гладкая, разделена 
на относительно крупные полигоны щелевидными 
бороздками. Ближе к переднему и боковым краям 
щита полигоны приобретают вид удлиненных бу­
горков, расположенных упорядоченными рядами, 
сходных с бугорками дорсальной стороны щита. 
Поверхностный слой экзоскелета хорошо развит в 
бугорках. Костная ткань среднего слоя уплотнена в 
бугорках и более рыхлая в тессерах. Полости остео-
цитов относительно мелкие и редкие. Базальный 
слой хорошо развит. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; хим­
мистеские слои паадлаского горизонта, нижний 
лудлов, верхний силур. 

Род Saaremaaspis Robertson, 1938 

IDictyolepis: Pander, 1856, S. 56. 
IDasylepis: Pander, 1856, S. 56 (pars). 
Tremataspis: Rohon, 1892, S. 56 (pars). 
Saaremaaspis: Robertson, 1938a, p. 287-288; 

1938b, p. 486-493; Denison, 1951a, p. 182; Обручев, 
1964, с. 96; Афанасьева, 1991, с. 52-53. 

Rotsikullaspis: Robertson, 1938b, p. 489-493. 
Типовой вид - Tremataspis mickwitzi Rohon, 1892. 
Диагноз. Мелкие остеостраки: длина головотуло­

вищного щита составляет около 3 см. Ширина щита 
близка к его длине. Заднебоковые части щита обра­
зуют широкие и короткие углы. Задняя часть щита 
несет следы слабовыраженной сегментации. Орбиты 
средней величины. Дорсальное и латеральные поля 
умеренной длины. Выходы эндолимфатических про­
токов помещаются позади заднего края дорсального 
поля, вблизи его границы, сближены. Поверхность 
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fl 1 CM 

щита покрыта мелкими почти одноразмерными бу­
горками с округлой вершиной. Экзоскелет сложен, в 
основном, костной тканью среднего слоя. Радиаль­
ные каналы в среднем слое не обнаружены. Микро­
отверстия перфорированных септ расположены ме­
жду бугорками, обычно в виде поровых полей. 

Видовой состав. S. mickwitzi (Rohon, 1892), S. 
aff. S. mickwitzi (Rohon, 1892). 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; о. Ок­
тябрьской Революции архипелага Северная Земля, 
Россия; венлок-лудлов, силур. 

Saaremaaspis mickwitzi (Rohon, 1892) 

Рис. 13; табл. IV, фиг. 1-2 

IDictyolepis bronii: Pander, 1856, S. 56, Taf. 5, 
Abb. 5a-e. 

IDasylepis keyserlingii: Pander, 1856, S. 56, Taf. 5, 
Abb. 6i-m (pars). 

Tremataspis mickwitzi: Rohon, 1892, S. 56, Abb. 1, 
Tab. 12, 17, 19, Abb. 2, Taf. 13 (pars). 

Saaremaaspis mickwitzi: Robertson, 1938a, p. 287-
288; 1938b, p. 486-489, pi. 60, fig. 7, 8; 1945, p. 174; 
Denison, 1951a, fig. 29C; 1951b, p. 212, fig. 37D; 
Janvier, 1985c, p. 31-37, fig. 14-17, Афанасьева, 
1991, с. 53-56, рис. 8, табл. IV, LX, фиг. 1, 2. 

Rotsiktillaspis obrutchevi: Robertson, 1938b, p. 
489493, fig. 2, 3; pi. 60, fig. 1-6. 

Голотип. - ПИН, № 3256/536, дорсальная сто­
рона щита (вид с внутренней стороны); о. Сааре­
маа, Эстония; роотсикюлаский горизонт, верхний 
венлок, нижний силур. 

Материал. Голотип и часть вентральной сторо­
ны щита ПИН № 3257/566, о. Сааремаа (по Шмид­
ту: Insel Oesel). Сборы Ф.Б. Шмидта. При состав­
лении диагноза также использованы фотографии 
экземпляров этого вида из коллекции У. Паттена из 
Американского музея естественной истории [Ro­
bertson, 1938Ь]. 

Диагноз. Длина и ширина головотуловищного 
щита около 3 см (L/S - около 1). Щит умеренной 
длины (L/A - 3, 5), относительно узкий (S/A - 3,4). 

Максимальная ширина щита находится на уровне 
задних частей латеральных полей. Препинеальная 
часть щита очень короткая (В/А - 1), постпинеаль-
ная средней длины (С/А - 2,7). Задняя часть щита 
широкая (Sp/A - около 3), несет следы слабовыра-
женной сегментации (1-2 короткие бороздки). На­
зогипофизное отверстие имеет бобовидную форму, 
назогипофизарная ямка расположена на небольшом 
расстоянии от рострального края (Q/A - 0,65). Ор­
биты средней величины (01/А - 0,42; Os/A - 0,36; 
L/Ol - около 9), круглые или овальные, сближены 
(Omin/A - 0,2). Дорсальное поле умеренной длины 
и ширины (Ld/A - около 0,7; Sd/A - 0,35), оваль­
ное, ограничено по бокам небольшими гребнями. 
Латеральные поля умеренной длины (G/A - 1,8), 
узкие в задних частях, постепенно расширяются в 
передних частях (S1/A - 0,3), начинаются впереди 
назогипофизной ямки, кончаются несколько позади 
середины длины щита. Дорсальная и вентральная 
стороны щита покрыты мелкими тесно располо­
женными округлыми бугорками. По краю щита 
проходит ряд более крупных блестящих бугорков. 
На брюшном отделе вентральной стороны щита и 
на дорсомедиальном гребне бугорки местами сли­
ваются, образуя поверхность, пронизанную круп­
ными порами. Поверхностный слой, по-видимому, 
развит только в вершинах крупных бугорков. Ко­
стная ткань среднего слоя уплотнена, она разрых­
лена лишь в центральной части каждого бугорка и 
уплотняется к его периферии. Между бугорками 
расположены многочисленные микроотверстия, часто 
в виде поровых полей. Базальный слой составляет не­
значительную часть толщины экзоскелета. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; вий-
таские и везикуские слои роотсикюлаского гори­
зонта, верхний венлок, нижний силур. 

Saaremaaspis aff. S. mickwitzi (Rohon, 1892) 

Табл. IV, фиг. 3^1 

Экземпляр ПИН, № 4765/7, фрагмент головоту­
ловищного щита; разрез по р. Ушакова, о. Октябрь-
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ской Революции, архипелаг Северная Земля, Рос­
сия; слой а, обнажение 31, устьспокойнинская сви­
та, лудлов, верхний силур [Afanassieva, 2000, р. 
S144, pi. 2, fig. 2]. 

Замечания. Микрофрагмент головотуловищно-
го щита, размеры которого составляют 0,9 х 0,6 мм. 
Его поверхность покрыта очень мелкими округлы­
ми или слегка ребристыми бугорками приблизи­
тельно одного размера (диаметром 25-60 мкм). На 
дне узких бороздок между бугорками имеются 
многочисленные микроотверстия (диаметром 2-4 
мкм). Иногда эти отверстия сгруппированы в виде 
поровых полей, но чаще распределены относитель­
но равномерно. Этими микроотверстиями откры­
ваются тонкие канальцы, сообщающиеся с ниже­
лежащими полостями и каналами. Такие каналы 
(диаметром 20-30 мкм) соответствуют нижнему со­
судистому сплетению у трематаспидных форм. Ба-
зальный слой имеется, но развит незначительно. 
Описанные выше детали строения типичны для эк­
зоскелета Saaremaaspis mickwitzi (Rohon, 1892) с о. 
Сааремаа. Однако, у данного фрагмента размеры бу­
горков несколько меньше, чем у эстонской формы 
(Saaremaaspis mickwitzi: 60-80 мкм). Скорее всего, 
меньшие размеры бугорков можно объяснить топо­
графической изменчивостью, но, поскольку к на­
стоящему моменту обнаружен лишь единственный 
экземпляр, имеющий отмеченную особенность, он 
определен как Saaremaaspis aff. S. mickwitzi-

Подсемейство Oeselaspidinae Robertson, 1935 

Oeselaspididae: Robertson, 1935c, p. 282. 
Oeselaspinae: Denison, 1951a, p. 159, 182-184. 
Oeselaspidinae: Обручев, 1964, с. 96-97; Афа­

насьева, 1991, с. 56. 
Типовой род - Oeselaspis Robertson, 1935. 
Диагноз. Головотуловищный щит очень длин­

ный (L/A - более 5). Вентральная сторона щита 
слабовыпуклая. Латеральные поля представлены 
двумя парами, короткие, к ним подходят 5 пар ка­
налов. В экзоскелете верхний слой представлен не 
на всей поверхности щита (только в вершинах 
крупных бугорков). Поверхность щита покрыта 
разноразмерными бугорками. 

Состав. Oeselaspis Robertson, 1935. 

Род Oeselaspis Robertson, 1935 

ITrachylepis: Pander, 1856, S. 52. 
Dydimaspis: Patten, 1931, p. 671-673 (pars). 
Oeselaspis: Robertson, 1935b, p. 453-461; Deni­

son, 1951a, p. 182-184; Обручев, 1964, с. 97. 
Типовой вид - Didymaspis pustulata Patten, 1931. 
Диагноз. Мелкие остеостраки: длина головоту-

ловищного щита составляет около 3 см. Ширина 
щита составляет около 2/3 его длины. Переднебо-
ковые части щита образуют широкую кайму. Зад­
ний край щита образует небольшой срединный вы­
ступ. Орбиты средней величины. Латеральные по­

ля, представленные двумя парами, и дорсальное 
поле - короткие, овальные. Отверстия эндолимфа-
тических протоков располагаются позади заднего 
края дорсального поля, на значительном расстоя­
нии друг от друга. Поверхность щита покрыта мел­
кими бугорками звездчатой формы, среди которых 
размещены редкие крупные бугорки. Экзоскелет 
сложен, в основном, костной тканью среднего слоя. 
Радиальные каналы в среднем слое развиты. Их от­
верстия закрыты перфорированными септами в ви­
де поровых полей. 

Видовой состав. О. pustulata (Patten, 1931), Oe­
selaspis sp. [Gross, 1968b; Fredholm, 1990]. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; о. 
Готланд, Швеция; архипелаг Северная Земля, Рос­
сия; возможно, Рингерике, Норвегия; венлок-луд-
лов, силур. 

Oeselaspis pustulata (Patten, 1931) 

Рис. 14а; табл. IV, фиг. 5-8 

ITrachylepis formosus: Pander, 1856, S. 52, Taf. 6, 
Abb. 22a-c. 

Didymaspis pustulata: Patten, 1931, p. 672. 
Oeselaspis pustulata: Robertson, 1935b, p. 453-

461, fig. 1 ^ ; Denison, 1951a, fig. 22В, 29B; 1951b, p. 
206-209, fig. 35A, 37C; Gross, 1968b, S. 385-390, 
Abb. 9B, D, E, 10B-D, 11A-H; Janvier, 1985c, p. 38-
44, fig. 18, 19В, 20B, 21; Афанасьева, 1991, с. 57-59, 
табл. V, фиг. 4-6, Afanassieva, 2000, p. S140-S142, 
pi. 1, fig. \-A. 

Голотип - не выделен. Синтипы (коллекция У. 
Паттена) хранятся в Американском музее естест­
венной истории. 

Материал. Мелкие фрагменты экзоскелета щи­
та и туловищные чешуи, коллекция ПИН, № 4219, 
местонахождение Эльда, о. Сааремаа, Эстония; ро­
отсикюлаский горизонт, венлок, нижний силур; 
коллекция ПИН, № 4765, местонахождение на р. 
Ушакова, о. Октябрьской Революции, участок Со­
седний, пролив Юнгштурм, о. Пионер, архипелаг 
Северная Земля; ? верхняя часть самойловичской 
свиты - средняя часть устьспокойнинской свиты, ? 
верхний венлок - лудлов, силур. Помимо этого 
просмотрены фрагменты скелета из микропроб, 
хранящихся в Институте геологии Таллинского 
технического университета, использованы данные 
по экземплярам из коллекции У. Паттена [Robert­
son, 1935b; Denison, 1951а, Ь]. 

Диагноз. Длина головотуловищного щита около 
3 см, ширина около 2 см. Щит очень длинный (L/A 
- 5,7), в области боковой каймы широкий (S/A -
4,4), позади нее сужается. Длина щита значительно 
превышает его ширину (L/S - 1,3). Максимальная 
ширина щита находится приблизительно на уровне 
половины его длины. Препинеальная и постпине-
альная части щита - длинные (В/А - 1,7; С/А - 4,1). 
Передний край щита широко закруглен. Задняя 
часть щита узкая (Sp/A - 2,1), длинная. Назогипо-
физное отверстие овальное или слегка бобовидное, 
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расположено на значительном расстоянии от рост­
рального края (Q/A - 1,2). Орбиты средней величи­
ны (01/А - 0,44; Os/A - 0,38; L/Ol - 12), овальные, 
тесно сближены (Omin/A - 0,16). Дорсальное поле 
короткое (Ld/A - 0,6), умеренной ширины (Sd/A -
0,39). Латеральные поля расположены в передней, 
расширенной, части щита, короткие (G/A - 1,5), 
умеренной ширины (S1/A - 0,38). Передняя пара 
полей расположена приблизительно на уровне ор­
бит, задняя - позади дорсального поля. Дорсальная 
и вентральная стороны щита имеют сходное строе­
ние, покрыты многочисленными бугорками звезд­
чатой формы (шипики) и редкими крупными бу­
горками. Поверхностный слой представлен, по-
видимому, только в вершинах бугорков. Остальная 
часть бугорков и шипики сложены относительно 
плотной костной тканью среднего слоя, в которой 
располагаются сосудистые сплетения. Полости ос-
теоцитов относительно мелкие. Базальный слой со­
ставляет значительную часть экзоскелета. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; о. Ок­
тябрьской Революции, о. Пионер, архипелаг Север­
ная Земля, Россия; вийтаские и везикуские слои 
роотсикюлаского горизонта, верхний венлок, ниж­
ний силур, саувереские и химмистеские слои паад­
лаского горизонта, нижний лудлов, верхний силур, 
? верхняя часть самойловичской свиты - средняя 
часть устьспокойнинской свиты, ? верхний венлок 
- лудлов, силур. 

Oeselaspis sp. 
Экземпляр MB, Nr. G 960, мелкий фрагмент эк­

зоскелета; о. Готланд, Швеция; слои Халла, венлок, 
нижний силур [Gross, 1968а, Abb. 9А]. 

Экземпляры LO 5866/, т, образец G75-8CB (От­
дел исторической геологии и палеонтологии Уни­
верситета в Лунде), мелкие фрагменты экзоскелета; 
о. Готланд, Швеция; самая верхняя часть слоев 
Слите, венлок, нижний силур [Fredholm, 1990, р. 
78, fig. 8G]. 

Экземпляры LO 5867i, j , образец ES-105AM 
(Отдел исторической геологии и палеонтологии 

Университета в Лунде), мелкие фрагменты экзо­
скелета; о. Готланд, Швеция; слои Халла, венлок, 
нижний силур [Fredholm, 1990, р. 78, fig. 8Н]. 

Экземпляр LO 5867&, образец ES-105AM, мел­
кий фрагмент экзоскелета; о. Готланд, Швеция; 
слои Халла, венлок, нижний силур [Fredholm, 1990, 
р. 78, fig. 81]. 

Подсемейство Timanaspidinae Obruchev, 1962 

Timanaspidinae: Коссовой, Обручев, 1962, с. 
1149; Обручев, 1964, с. 97; Афанасьева, 1991, с. 59. 

Типовой род - Timanaspis Obruchev, 1962. 
Диагноз. Головотуловищный щит очень длин­

ный (L/A - более 5). Вентральная сторона щита 
слабовыпуклая. Латеральных полей одна пара, поля 
средней длины. В экзоскелете верхний слой развит 
не на всей поверхности щита. Поверхность щита 
покрыта продольными гребешками ( = узкими реб­
рышками) или сглажена. 

Состав. Timanaspis Obruchev, 1962. 

Род Timanaspis Obruchev, 1962 

Timanaspis: Коссовой, Обручев, 1962, с. 1160; 
Обручев, 1964, с. 97-98, Афанасьева, 1991, с. 59. 

Типовой вид - Timanaspis kossovoii Obruchev, 
1962. 

Диагноз. Остеостраки средних размеров: длина 
головотуловищного щита около 6 см. Ширина щи­
та значительно уступает его длине. Краевые (пе­
редний и боковые) отделы щита уплощены. Задне­
боковые части щита образуют небольшие углы. 
Задняя часть щита несет следы слабовыраженной 
сегментации. Орбиты малого размера. Дорсальное 
поле длинное, латеральные поля - умеренной дли­
ны. На поверхности дорсальной стороны щита рас­
положены узкие продольные гребешки. Дорсоме-
диальный гребень несет ряд удлиненных бугорков, 
по бокам от него размещены несколько рядов бу­
горков того же типа, но менее выраженных. Вен­
тральная сторона щита относительно сглажена. 
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Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Северный Тиман, Россия; 

верхний пржидол, верхний силур. 

Timanaspis kossovoii Obruchev, 1962 

Рис. 146; табл. V, фиг. 1-2 

Timanaspis kossovoii: Коссовой, Обручев, 1962, 
с. 1150, рис. 3; Обручев, 1964, с. 97-98, табл. П, 
фиг. 2; Janvier, 1985с, р. 207-209, fig. 43; Афанасье­
ва, 1991, с. 59-61, рис. 9а, табл. IX, фиг. 3, Afanas­
sieva, Karatajute-Talimaa, 2002, p. 65. 

Голотип - ПИН, № 1934/1; ядро головотуло­
вищного щита с дорсальной стороны; левый берег 
р. Великая, в 3,8 км ниже устья р. Хариусовая Вис­
ка, Северный Тиман, Россия; ептарминская свита, 
гребенской горизонт, верхний пржидол, верхний 
силур. 

Материал. Кроме голотипа, ядра и отпечатки 
головотуловищных щитов (дорсальные, реже вен­
тральные стороны щита), иногда с фрагментами эк-
зо- и эндоскелета - всего около 60 экземпляров 
различной степени сохранности. Коллекция ПИН, 
№ 1934, местонахождение на р. Великая, Северный 
Тиман, Россия; ептарминская свита, гребенской го­
ризонт, верхний пржидолий. Сборы Л.С. Коссового. 

Диагноз. Длина головотуловищного щита -
около 5,5 см, ширина - около 4 см. Щит относи­
тельно длинный (L/A - 6,3), умеренной ширины 
(S/A - 4,2). Ширина щита значительно уступает его 
длине (L/S - 1,3). Максимальная ширина щита на­
ходится несколько позади уровня половины его 
длины. Препинеальная часть щита короткая (В/А -
1,2), постпинеальная часть длинная (С/А - 4). Зад­
няя часть щита несколько расширена за счет упло­
щенных боковых отделов (Sii/A - 2,8), ее выпуклая 
составляющая - узкая (Si^A - 2). Задняя часть щи­
та несет следы слабовыраженной сегментации 
(обычно 1 бороздка). Сегменты проходят по всей 
ширине щита, назогипофизное отверстие удлинен­
ное, бобовидной формы. Назогипофизная ямка 
расположена на умеренном расстоянии от рост­
рального края (Q/A - 0,84). Орбиты очень малого 
размера (Ol/A - 0,32; Os/A - 0,25; L/Ol - 16), оваль­
ные, сближены (Omin/A - 0,2). Пинеальное отвер­
стие круглое. Дорсальное поле длинное (Ld/A -
0,92), узкое (Sd/A - 0,32), овальное. Латеральные 
поля умеренной длины (G/A - 1,9), узкие (S1/A -
0,22), неравномерной ширины (несколько сужают­
ся в своих средних отделах). Латеральные поля 
впереди далеко вдаются в препинеальную часть 
щита, сзади оканчиваются приблизительно на 
уровне заднего края дорсального поля. Поверхно­
стный слой экзоскелета хорошо развит в верхней 
части удлиненных бугорков и тонких гребешков 
дорсальной стороны щита и представлен на вен­
тральной стороне щита. 

Распространение. Северный Тиман, Россия; 
ептарминская свита гребенского горизонта, пржи­
дол, верхний силур. 

Подсемейство Aestiaspidinae Afanassieva, 
1996 

Типовой род - Aestiaspis Janvier et Lelievre, 
1994. 

Диагноз. Мелкие формы. Головотуловищный 
щит относительно длинный (L/A - около 4,5). Вен­
тральная сторона щита выпуклая. Латеральные по­
ля представлены одной парой, средней длины. В 
экзоскелете верхний слой представлен не на всей 
поверхности щита. Поверхность щита покрыта уз­
кими продольными гребешками (ребрышками). 

Состав. Aestiaspis Janvier et Lelievre, 1994. 

Род Aestiaspis Janvier et Lelievre, 1994 

Aestiaspis: Janvier, Lelievre, 1994, p. 123; Афа­
насьева, 1996, с. 69-70. 

Типовой вид - Aestiaspis viitaensis Janvier et 
Lelievre, 1994. 

Диагноз. Остеостраки очень мелких размеров: 
длина головотуловищного щита составляет около 1 
см. Ширина щита незначительно уступает его длине. 
Заднебоковые части щита образуют небольшие вы­
ступы. Грудная часть щита несет следы выраженной 
сегментации. Орбиты средней величины. Дорсаль­
ное поле относительно короткое. Выходы эндолим-
фатических протоков размещены позади него, не 
сближены. Латеральные поля умеренной длины, 
слегка расширены в передней части. Поверхность 
щита покрыта узкими продольными гребешками. 

Видовой состав. A. viitaensis Janvier et Lelievre, 
1994, A. aff. A. viitaensis Janvier et Lelievre, 1994, ?A. 
viitaensis Janvier et Lelievre, 1994, ? Aestiaspis sp. 
[Афанасьева, Мярсс, 1994]. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; архи­
пелаг Северная Земля, Россия; верхний венлок -
лудлов, силур. 

Замечания. В диагнозе рода и вида Ф. Жанвье и 
Э. Лельевр отмечают наличие широких продольных 
желобков ("broad longitudinal grooves"), продол­
жающих третье и четвертое наружные бранхиаль­
ные отверстия на боковых выступах абдоминально­
го отдела [Janvier, Lelievre, 1994, p. 123]. По нашим 
наблюдениям, подобное уплощение (наблюдаемое 
лишь на единственной сохранившейся стороне вен­
трального отдела) у голотипа Aestiaspis viitaensis 
могло появиться вследствие сильной деформации 
головотуловищного щита. 

Aestiaspis viitaensis Janvier et Lelievre, 1994 

Рис. 15; табл. V; фиг. 3-6; табл. VI, фиг. 1-3, 6, 7 

Aestiaspis viitaensis: Janvier, Lelievre, 1994, p. 
123-125, fig. 1-6; Афанасьева, 1996, с. 70-72, табл. 
XII; Афанасьева, Мярсс, 1997, с. 75-80, рис. 1-2, 
табл. V, VI, фиг. 1-7. 

Голотип - GI (TAGI), Pi 7279, головотуловищ­
ный щит; местонахождение Вийта, о. Сааремаа, 
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Рис. 15. Aestiaspis viitaen­
sis Janvier et Lelievre: a - ре­
конструкция дорсальной 
стороны щита, б - схема 
расположения основных сен­
сорных линий [Афанасьева, 
Мярсс, 1997] 

Эстония; вийтаские слои роотсикюлаского гори­
зонта, верхний венлок, нижний силур. 

Материал. Голотип, хранящийся в Институте 
геологии Таллинского технического университета в 
Эстонии; головотуловищный щит ПИН, № 
3257/607а, б, о. Сааремаа (по Шмидту: Rotzikiill auf 
Oesel), Эстония; вероятно, вийтаские или везику-
ские слои роотсикюлаского горизонта [Афанасьева, 
1996]; туловищная чешуя Pi 7372, о. Сааремаа, Эс­
тония; вийтаские слои роотсикюлаского горизонта 
[Афанасьева, Мярсс, 1997], верхний венлок, ниж­
ний силур. 

Диагноз. Длина щита - около 1,2 см, ширина -
около 0,9 см. Щит удлиненный (L/A - около 4,5), 
умеренной ширины (L/S - 1,3; S/A - около 3,5). 
Максимальная ширина щита находится позади 
уровня половины его длины. Препинеальная часть 
щита очень короткая (В/А - около 1), постпинеаль-
ная - относительно длинная (С/А - около 3,5). Зад­
няя часть щита средней ширины (Si/A - около 2,6), 
несет следы выраженной сегментации на всей по­
сткраниальной части головотуловищного щита. 
Сегментация проходит по всей ширине щита. Назо-
гипофизное отверстие имеет слегка бобовидную 
форму. Назогипофизная ямка расположена очень 
близко к ростральному краю щита (Q/A - около 
0,45). Орбиты средней величины (L/Ol - около 10, 
01/А - около 0,45, Os/A - около 0,38), овальные, 
сближены (Omin/A - около 0,23). Дорсальное поле, 
по-видимому, короткое (Ld/A - около 0,65), сред­
ней ширины (Sd/A - около 0,42), овальное. Лате­
ральные поля умеренной длины и ширины (G/A -
около 1,7), слегка расширены в передней части. 
Дорсальная и вентральная стороны щита имеют 
сходное строение, покрыты узкими продольными 
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гребешками. На дорсальной стороне щита прохо­
дит низкий срединный гребень, состоящий из от­
дельных чешуи, по бокам от него - по два лате­
ральных гребня. По краю щита проходит уплощен­
ный гребень из ряда чешуи. На брюшном отделе 
вентральной стороны щита хорошо различимы 
сросшиеся чешуи. 

Замечание. Следует отметить, что значения А и 
Ld, используемые в приведенных диагнозах, из­
вестны для Aestiaspis viitaensis лишь приблизитель­
но. В связи с этим, все пропорции щита для диагно­
зов были проверены нами в соотношениях Xi/Ol, 
где Xi - промеры щита по Р. Денисону и О.Б. Афа­
насьевой [Denison, 1951; Афанасьева, 1991]. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; вий­
таские и, возможно, везикуские слои роотсикюла­
ского горизонта, верхний венлок, нижний силур. 
Вероятно, кууснымеские слои роотсикюлаского го­
ризонта, верхний венлок, нижний силур и химми­
стеские слои паадлаского горизонта, нижний луд­
лов, верхний силур (по данным [Афанасьева, 
Мярсс, 1997]). 

Aestiaspis aff. A. viitaensis Janvier et Lelievre, 1994 

Табл. VI, фиг. 4-5 

Экземпляр ПИН, № 4765/14, мелкий фрагмент 
экзоскелета; разрез по р. Ушакова, о. Октябрьской 
Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; об­
нажение 30, устьспокойнинская свита, лудлов, 
верхний силур [Afanassieva, 2000, p. S142-S144, pi. 
2, fig. 1]. 

Замечания. Микрофрагмент экзоскелета, веро­
ятно, головотуловищного щита, имеющий размеры 
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около 1,1 х 0,6 мм. На его поверхности размещены 
удлиненные бугорки двух типов: крупные и мел­
кие. Мелкие бугорки многочисленные, часто сли­
ваются в узкие ребрышки (гребешки) толщиной 
30-50 мкм. Среди них размещены более редкие уд­
линенные крупные бугорки (приблизительно 300 х 
150 мкм). В своей передней части (по направлению 
к переднему краю щита) крупные бугорки слива­
ются с одним - двумя рядами мелких бугорков. 
При наблюдении в световом микроскопе видно, что 
бугорки блестящие. Это указывает на то, что по­
верхностный слой в экзоскелете этой формы хоро­
шо развит. В СЭМ на дне узких бороздок, разме­
щенных между ребрышками, можно наблюдать 
микроотверстия поровых полей, местами сливаю­
щиеся в сплошную поровую перегородку. Диаметр 
микроотверстий составляет 2-4 мкм. Описанные 
особенности экзоскелета и тип скульптуры харак­
терны для эстонского Aestiaspis viitaensis Janvier et 
Lelievre, 1994. Вместе с тем, следует отметить, что 
отдельные бугорки встречаются в скульптуре 
Aestiaspis viitaensis относительно редко [Афанасье­
ва, Мярсс, 1997]. Этот факт, а также то, что это 
единственный обнаруженный микрофрагмент с та­
кой особенностью, вынуждает определить его как 
Aestiaspis aff. A. viitaensis. 

? Aestiaspis viitaensis Janvier et Lelievre, 1994 

Табл. VI; фиг. 8-13 

Экземпляры GI, Pi 7399, 7398, 7401, туловищ­
ные чешуи; местонахождение Эльда, о. Сааремаа, 
Эстония; кууснымеские слои роотсикюлаского го­
ризонта, верхний венлок, нижний силур [Афанась­
ева, Мярсс, 1997, фиг. 8-10]. 

Экземпляры GI, Pi 7379, 7380, 7381, туловищ­
ные чешуи; местонахождение Везику, о. Сааремаа, 
Эстония; везикуские слои роотсикюлаского гори­
зонта, верхний венлок, нижний силур [Афанасьева, 
Мярсс, 1997, фиг. 11-13]. 

? Aestiaspis sp. 

Табл. VI; фиг. 14 

Экземпляр GI, Pi 7374, туловищная чешуя; место­
нахождение Сильма, о. Сааремаа, Эстония; химми­
стеские слои паадлаского горизонта, нижний лудлов, 
верхний силур [Афанасьева, Мярсс, 1997, фиг. 14]. 

Incertae subfamiliae 

Род Dobraspis Mark-Kurik et Janvier, 1997 

Dobraspis: Mark-Kurik, Janvier, 1997, p. 407. 
Типовой вид - Dobraspis uralensis Mark-Kurik 

et Janvier, 1997. 
Диагноз (по Марк-Курик и Жанвье [Mark-Kurik, 

Janvier, 1997, p. 407]). Такой же, как для типового 
вида. 

Рис. 16. Dobraspis uralensis Mark-Kurik et Janvier, 
реконструкция дорсальной стороны щита: а - вид 
сверху, 6 - вид сбоку. По [Mark-Kurik, Janvier, 1997], с 
изменениями 

Видовой состав. Род монотипический. 
Распространение. Северный Урал, Россия; эмс, 

нижний девон. 

Dobraspis uralensis Mark-Kurik et Janvier, 1997 

Рис. 16 

Dobraspis uralensis: Mark-Kurik, Janvier, 1997, p. 
407-411, fig. 2-4, 5H. 

Голотип - GI, Pi 1273, неполный головной щит; 
восточная часть деревни Северный Колчим, р. Се­
верный Колчим, приток р. Язьва, бассейн р. Кама, 
Северный Урал, Россия; обнажение № 68, такат-
ская свита, эмс, нижний девон. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института не представлен. Голотип хранится в Ин­
ституте геологии Таллинского технического уни­
верситета в Эстонии. 

Диагноз (по Марк-Курик и Жанвье [Mark-Kurik, 
Janvier, 1997, p. 407]). Представитель трематаспи-
дид с единственной парой укороченных латераль­
ных полей, которые располагаются на уровне орби-
топинеального района щита. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Семейство Thyestidae Berg, 1940 

Типовой род - Thyestes Eichwald, 1854. 
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Рис. 17. Thyestes verrucosus Eichwald: a - реконструкция дорсальной стороны щита [Афанасьева, 1985, с из­
менениями]; б - схема расположения основных сенсорных линий [Афанасьева, 1991 ] 

Диагноз. Остеостраки мелких размеров. Голо­
вотуловищный щит длинный (С/А - около 3), 
включает несколько сросшихся туловищных сег­
ментов. Вентральная сторона щита уплощена. 
Имеются небольшие рога. Латеральные поля ко­
роткие - средней длины (G/A - около 2), ведущих к 
ним каналов - 4 или 5 пар. Экзоскелет относитель­
но полно развит, незначительной толщины. При­
сутствуют все три слоя, однако поверхностный 
слой представлен лишь в вершинах относительно 
крупных бугорков. На поверхности щита размеще­
ны разноразмерные бугорки, наиболее крупные из 
которых расположены продольными рядами. 

Состав. Thyestes Eichwald, 1854; возможно, 
Auchenaspis Egerton, 1857. 

Род Thyestes Eichwald, 1854 

Thyestes: Eichwald, 1854, p. 108-110; 1860, p. 
1532; Обручев, 1964, с. 100, Афанасьева, 1991, с. 62. 

Cephalaspis: Pander, 1856, S. 44-47 (pars). 
Auchenaspis: Woodward, 1891, p. 195 (pars). 
Типовой вид - Thyestes verrucosus Eichwald, 1854. 
Диагноз. Мелкие остеостраки: длина головоту­

ловищного щита около 2 см, ширина близка к дли­
не. Ростральный край закруглен. Рога короткие. 
Задний край интерзональной составляющей, вклю­
чающей несколько сросшихся туловищных сегмен­
тов, образует тупой угол. Орбиты средней величи­
ны. Дорсальное и латеральные поля умеренной 
длины. Отверстия эндолимфатических протоков 
находятся снаружи от дорсального поля. Поверх­
ность щита покрыта многочисленными заостренны­
ми бугорками. На передней и боковых краях щита 
имеются относительно крупные уплощенные зуб­
чики. Экзоскелет сложен, в основном, костной тка­
нью среднего слоя. Радиальные каналы в среднем 

слое присутствуют. На поверхности экзоскелета 
расположено большое количество поровых полей. 

Видовой состав. Т. verrucosus Eichwald, 1854, 
возможно, Thyestes sp. [Gross, 1968b], 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония, о. 
Готланд, Швеция; венлок, (нижний силур. 

Замечание. Auchenaspis иногда объединяют с 
родом Thyestes [Stensio, 1932, 1958; Denison, 1951а 
и др.]. Однако имеющиеся морфологические раз­
личия в существенных диагностических признаках 
(у Auchenaspis развит ростральный угол, длинные 
рога, отверстия эндолимфатических протоков от­
крываются в задних углах дорсального поля, иная 
форма дорсального поля), указывают на то, что та­
кое объединение искусственно. 

Thyestes verrucosus Eichwald, 1854 

Рис. 17; табл. I, фиг. 8; табл. VII 

Thyestes verrucosus: Eichwald, 1854, p. 108-110, 
pi. 3, fig. 1; 1860, p. 1532; Schmidt, 1866, S. 225-233, 
Taf. 4, Abb. 1-11; Rohon, 1892, S. 15-37, 86-87, Taf. 
1, Abb. 1-10; Taf. 2, Abb. 1-6; 1896, S. 224-234, 
Abb. 1-3, 5-8; Stensio, 1927, pi. 48, fig. 1; Robertson, 
1940, p. 469, pi. 1, fig. 1; 1945, p. 170-172; Denison, 
1951a, fig. 22D, 30A; 1951b, p. 209-210, fig. 36; Jan­
vier, 1985c, p. 21-24, fig. 9; Афанасьева, 1985, с. 70-
75, рис. 1, 2, табл. VI; 1986, с. 67-74, рис. 2; 1991, с. 
62-64, рис. 3, 10а, табл. VI, VII, фиг. 1, 2, табл. X, 
XI, ХП. 

Cephalaspis verrucosus: Pander, 1856, S. 44-47, 
Taf. 4, Abb. 1,3-7. 

Auchenaspis verrucosa: Woodward, 1891, p. 195-198. 
Голотип - не выделен. 
Материал. Ядра и отпечатки головотуловищ-

ных щитов, многие с хорошо сохранившимся экзо-
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скелетом (около 40 экземпляров). Сборы Ф.Б. 
Шмидта, коллекция ПИН, № 1628, 3257, о. Сааре­
маа (по Шмидту: Rotzikull auf Oesel), Эстония. 
Кроме того, исследован образец с сохранившимися 
пластинками вентральной стороны щита из кол­
лекции Института геологии Таллинского техниче­
ского университета. 

Диагноз. Длина и ширина головотуловищного 
щит - около 2 см. Щит удлиненный (L/A - 4,4), ши­
рокий (S/A - 4,9), ширина щита несколько превыша­
ет его длину (L/S - 0,91). Максимальная ширина 
щита находится приблизительно на уровне прокси­
мальных частей рогов. Препинеальная и постпине-
альная части щита средней длины (В/А - 1,4; С/А -
3). Рога очень короткие (М/А - 0,3). Интерзональная 
составляющая включает в себя 2-4 сросшихся туло­
вищных сегмента. Назогипофизное отверстие бобо­
видной формы, расположено в ямке на умеренном 
расстоянии от рострального края щита (Q/A - 0,8). 
Орбиты средней величины (01/А - 0,46; Os/A - 0,4; 
L/Ol - 9,4), овальные, сближены (Omin - 0,32). Дор­
сальное поле умеренной длины, узкое (Ld/A - 0,72; 
Sd/A - 0,38), его задний край образует выпуклую 
линию. Латеральные поля умеренной длины, узкие 
(G/A - 2,1; S1/A - 0,3), начинаются на уровне назо-
гипофизного отверстия, заканчиваются кзади от 
уровня половины длины щита, не заходя в прокси­
мальные части рогов. Интерзональная составляющая 
несет дорсомедиальный гребень, состоящий из про­
дольно вытянутых крупных бугорков. По бокам от 
гребня расположено по три продольных ряда круп­
ных бугорков. Между рядами таких бугорков раз­
мещены бугорки среднего и мелкого размера. На пе­
реднем и боковых краях щита проходит ряд упло­
щенных зубчиков, четырехугольных спереди и по­
степенно меняющих свою форму на треугольную на 
боковых краях щита. На внутреннем крае рогов 
имеются мелкие зубчики. Поверхностный слой 
представлен в апикальной части крупных и средних 
бугорков. Губчатая костная ткань среднего слоя хо­
рошо развита, полости остеоцитов многочисленные 
и относительно крупные. Костная ткань разрыхлена 
во внутренней части бугорков и уплотняется к на­
ружной поверхности экзоскелета. В ткани бугорков 
имеется большое число разноразмерных полостей и 
каналов с относительно неполными стенками. Ба­
зальный слой развит незначительно. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; вий-
таские и везикуские слои роотсикюлаского гори­
зонта, верхний венлок, нижний силур. 

Семейство Procephalaspididae Stensio, 1958 

Типовой род - Procephalaspis Denison, 1951. 
Диагноз. Остеостраки мелких размеров. Голо­

вотуловищный щит средней длины (С/А - около 2), 
консолидированный. Вентральная сторона щита 
уплощена. Рога относительно хорошо развиты. Ла­
теральные поля средней длины (С/А - около 2), ве­
дущих к ним каналов - 5 пар. Экзоскелет относи­

тельно полно развит, умеренной толщины. Присут­
ствуют все три слоя, однако поверхностный слой 
представлен только в вершинах крупных бугорков. 
На поверхности щита размещены разноразмерные 
бугорки, не упорядоченные в продольные ряды. 

Состав. Procephalaspis Denison, 1951. 

Род Procephalaspis Denison, 1951 

Cephalaspis: Robertson, 1939b, p. 359-360 (pars). 
Procephalaspis: Denison, 1951a, p. 189; Обручев, 

1964, с. 100-101. 
Типовой вид - Procephalaspis oeselensis Robert­

son, 1939. 
Диагноз. Остеостраки мелких размеров: длина 

головотуловищного щита составляет около 2,5 см. 
Ширина щита значительно превышает его длину. 
Рога хорошо развиты, умеренной длины, направле­
ны каудально. Задний край щита образует неболь­
шой медиальный выступ. Задняя часть щита может 
нести следы слабовыраженной сегментации. Орби­
ты средней величины, расположены на умеренном 
расстоянии друг от друга. Латеральные поля удли­
нены, дорсальное поле длинное. Отверстия эндо-
лимфатических протоков открываются в задних уг­
лах дорсального поля. Поверхность щита покрыта 
многочисленными бугорками с округлой верши­
ной, многие из которых продольно удлинены. Эк­
зоскелет сложен, в основном, костной тканью 
среднего и базального слоев. Радиальные каналы в 
среднем слое развиты. На поверхности экзоскелета 
поровые поля, по-видимому, присутствуют. 

Видовой состав. P. oeselensis (Robertson, 1939), 
возможно, ? P. oeselensis (Robertson, 1939). 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; ниж­
ний лудлов, верхний силур, возможно, о. Готланд, 
Швеция; венлок, нижний силур. 

Procephalaspis oeselensis (Robertson, 1939) 

Рис. 18а 

Cephalaspis oeselensis: Robertson, 1939b, p. 360-
361, fig. 1-2. 

Procephalaspis oeselensis: Denison, 1951a, fig. 20, 
23A, 30C; Denison, 1951b, p. 210-211, fig. 35C, 37A; 
Stensio, 1958, fig. 114В, 117B; Janvier,. 1985b, p. 
120-122; Janvier, 1985c, p. 9-17, fig. 3-6; Афанасье­
ва, 1991, с. 66-67. 

Голотип - AMNH, 38. 71. 12657, отпечаток дор­
сальной стороны щита с частично сохранившимся 
экзо- и эндоскелетом; о. Сааремаа, Эстония; паад­
лаский горизонт нижнего лудлова, верхний силур. 

Материал. Мелкие фрагменты экзоскелета, кол­
лекция ГТИН, № 4219, местонахождение Эльда, о. Саа­
ремаа, Эстония. Помимо этого, просмотрены фрагмен­
ты скелета из микропроб, хранящихся в Институте 
геологии Таллинского технического университета. 
При составлении диагноза использованы данные по 
экземплярам из коллекции У. Паттена [Robertson, 
1939b; Denison, 1951а, b; Stensio, 1958; Janvier, 1985с]. 
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Рис. 18. Схемы расположения ос­
новных сенсорных линий: а - Pro­
cephalaspis oeselensis (Robertson) 
[Denison, 1951a]; б - Witaaspis schrenkii 
(Pander) [Афанасьева, 1991] 

1 

Диагноз. Длина щита около 2,5 см, ширина -
около 3 см (L/S - 0,77). Головотуловищный щит 
умеренной длины (L/A - 3,3), широкий (S/A - 4,3). 
Максимальная ширина щита находится приблизи­
тельно на уровне задних частей рогов. Препине­
альная часть щита - средней длины (В/А - 1,4), 
постпинеальная - короткая (С/А - 1 , 9 ) . Рога уме­
ренной длины (М/А - 0,7), узкие. Интерзональная 
составляющая неширокая (Si/A - 2,5), ее задний 
край образует в своей медиальной части короткий 
трехзубчатый выступ. Задняя часть интерзональной 
составляющей может иметь следы сегментации 
(одна короткая бороздка). Назогипофизное отвер­
стие бобовидное, расположено на умеренном рас­
стоянии от рострального края (Q/A - 1). Орбиты 
средней величины (Ol/A - 0,42; Os/A - 0,29; L/Ol -
около 6), овальные, относительно сближены 
(Omin/A - 0,32). Дорсальное поле удлиненное 
(Ld/A - 0, 9), широкое (Sd/A - 0,44), овальное, с во­
гнутым задним краем. Латеральные поля умерен­
ной длины (G/A - 2,3), широкие (S1/A - 0,41), спе­
реди начинаются далеко в препинеальной части щита, 
сзади не заходят в область рогов. Дорсальная и вен­
тральная стороны щита имеют сходное строение, по­
крыты тесно расположенными мелкими бугорками, 
среди которых размещены более крупные бугорки. 
На боковом ободке щита, рогах и вентральной сторо­
не бугорки более удлиненные, располагаются еще 
теснее. Поверхностный слой, по-видимому, развит 
лишь в вершинах крупных бугорков. Костная ткань 
среднего слоя, слагающего значительную часть экзо­
скелета, пронизана разноразмерными каналами. Ба­
зальный слой развит незначительно. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; хим­
мистеские слои паадлаского горизонта, нижний 
лудлов, верхний силур. 

? Procephalaspis oeselensis (Robertson, 1939) 

Экземпляры LO 5866/, к, образец G75-36CB; эк­
земпляр без номера, образец G71-65LJ; экземпляр 
LO 5865х, экземпляр без номера, образец G73-32LJ; 
мелкие фрагменты экзоскелета; о. Готланд, 
Швеция; слои Слите и Халла, венлок, нижний си­
лур [Fredholm, 1990, р. 78, fig. 8А-С, ? 8D, Е]. 

Семейство Witaaspididae Afanassieva, 1991 

Типовой род - Witaaspis Robertson, 1939. 
Диагноз. Остеостраки мелких размеров. Голо­

вотуловищный щит средней длины (С/А - 1,5-2), 
консолидированный. Вентральная сторона щита 
уплощена. Рога отсутствуют. Латеральные поля 
средней длины (G/A - около 2), ведущих к ним ка­
налов - 4 или 5 пар. Экзоскелет слаборазвитый, 
тонкий. Поверхностный слой практически не раз­
вит. Щит покрыт мелкими бугорками. 

Состав. Типовой род. 

Род Witaaspis Robertson, 1939 

Cephalaspis: Pander, 1856, S. 44-46 (pars); 
Schmidt, 1893, S. 99 (pars). 

Tremataspis: Schmidt, 1866, S. 217-250 (pars); Wood­
ward, 1891, p. 201 (pars); Rohon, 1892, S. 61 (pars). 

Thyestes: Schmidt, 1894, S. 206 (pars); Rohon, 
1895, S. 61 (pars). 

Witaaspis: Robertson, 1939a, p. 652-657; Denison, 
1951a, p. 186-187; Обручев, 1964, с. 99; 
Афанасьева, 1991, с. 68. 

Типовой вид - Cephalaspis schrenkii Pander, 
1856. 

Диагноз. Очень мелкие остеостраки: длина го­
ловотуловищного щита составляет около 1,5 см. 
Ширина щита значительно превышает его длину. 
Боковые части щита слабо развиты, образуют не­
большие углы. Задний край интерзональной со­
ставляющей, включающей в себя несколько срос­
шихся туловищных сегментов, образует небольшой 
медиальный выступ. Орбиты средней величины. 
Дорсальное и латеральные поля умеренной длины. 
Выходы эндолимфатических протоков расположе­
ны по бокам от задних частей дорсального поля. 
Поверхность щита покрыта мелкими, почти одно­
размерными бугорками, разделенными узкими бо­
роздками на полигональные поля. Экзоскелет сло­
жен, в основном, костной тканью среднего слоя. 
Радиальные каналы и перфорированные септы в 
экзоскелете не обнаружены. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. О. Сааремаа, Эстония; вен-

лок-лудлов, силур. 
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Witaaspis schrenkii (Pander, 1856) 

Рис. 186, табл. VIII, фиг. 1̂ 4-

Cephalaspis schrenkii: Pander, 1856, S. 47, Taf. 4, 
Abb. 2. 

Tremataspis schrenkii: Schmidt, 1866, S. 217-250 
(pars); Woodward, 1891, p. 202; Rohon, 1892, S. 61, 
Taf. 11, Abb. 14, 15. 

Cephalaspis schrenckii: Schmidt, 1893, S. 99. 
Thyestes schrencki: Schmidt, 1894, S. 208-209, Taf. 

1, Abb. 3-6, 9; Rohon, 1895, Abb. 1-5; 1896, Abb. 4. 
Witaaspis schrenckii: Robertson, 1939a, p. 649-

657;1945, p. 173-174. 
Witaaspis schrenkii: Denison, 1951a, fig. 30B; 

1951b, p. 212-214, fig. 37B; Stensio, 1958, fig. 114C; 
1964, fig. 12C; Janvier, 1985b, p. 122; 1985c, p. 17-20, 
fig. 7, 8; Афанасьева, 1986, с. 67-74, табл. VI, фиг. 7 -
10; 1991, с. 68-70, табл. VII, фиг. 3-6, табл. ХШ. 

Голотип - не выделен. 
Материал. Ядра и отпечатки дорсальной сторо­

ны головотуловищных щитов, некоторые с частич­
но сохранившимся экзоскелетом (около 15 экземп­
ляров). Сборы Ф.Б. Шмидта, коллекции ПИН, № 
1628, 3256, о. Сааремаа (по Шмидту. Insel Oesel), 
Эстония; роотсикюлаский и паадлаский горизонты, 
верхний венлок - нижний лудлов, силур. 

Диагноз. Длина щита - 1,5 см, ширина - 2 см. 
Щит короткий (L/A - 2,8), умеренной ширины (L/S 
- 0,74; S/A - 3,7). Максимальная ширина щита на­
ходится на уровне боковых углов. Препинеальная 
часть щита - короткая (В/А - 1,2), постпинеальная 
- очень короткая (С/А - около 1,5). Боковые углы 
щита слабо выражены. Короткая интерзональная 
составляющая иногда несет следы сегментации (2-
3 небольшие бороздки). Назогипофизное отверстие 
бобовидной формы, назогипофизная ямка распо­
ложена на умеренном расстоянии от рострального 
края (Q/A - 0,84). Орбиты средней величины (Ol/A 
- 0,4; Os/A - 0,36; L/Ol - 7,2), овальные, сближены 
(Omin/A - 0,2). Дорсальное поле умеренной длины 
(Ld/A - 0,73) и ширины (Sd/A - 0,37), овальное. Ла­
теральные поля умеренной длины (G/A - 1,9; дан­
ные по Р. Денисону [Denison, 1951а]) и ширины 
(S1/A - 0,38), в задней части несколько расширены. 
Начинаются далеко впереди назогипофизной ямки, 
кончаются вблизи заднего края боковых углов щи­
та. На поверхности щита размещены многочислен­
ные мелкие бугорки с округлыми вершинами. В 
задней части интерзональной составляющей щита, 
на туловищных сегментах, входящих в нее, распо­
ложены редкие, относительно крупные бугорки. На 
переднем и боковых краях щита проходит ряд бу­
горков. Поверхностный слой, по-видимому, развит 
лишь на бугорках, расположенных по краям щита. 
Костная ткань среднего слоя, слагающего основ­
ную часть экзоскелета, сильно разрыхлена. Базаль-
ный слой слабо развит. 

Распространение. О. Сааремаа, Эстония; вий­
таские и везикуские слои роотсикюлаского гори­
зонта, верхний венлок, нижний силур; химмисте­

ские слои паадлаского горизонта, нижний лудлов, 
верхний силур. 

Incertae familiae 
Род Septaspis Afanassieva, 2000 

Septaspis: Afanassieva, 2000, p. S144. 
Типовой вид - Septaspis pectinata Afanassieva, 

2000. 
Диагноз. Поверхность панциря покрыта про­

дольными гребешками. Гребешки состоят из тесно 
слившихся бугорков с загнутыми назад вершинами. 
Ширина гребешков около 200 мкм. На поверхности 
гребешков, вдоль боковых выступов бугорков и их 
вершин, развит тонкий микрорельеф, состоящий из 
очень узких ребрышек шириной около 5 мкм. Пер­
форированные септы тонкие, образуют поровые 
поля или сливаются в сплошную перфорированную 
перегородку на поверхности экзоскелета. Микро­
отверстия в септах многочисленные, разноразмер­
ные, как круглой, так и овальной формы. В экзо-
скелете представлены все три слоя, в основном, он 
сложен относительно плотным средним слоем. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Архипелаг Северная Земля, 

Россия; лудлов,верхний силур. 
Замечание. Род Septaspis с типовым видом S. 

pectinata, впервые учрежден и описан по изолиро­
ванному мелкофрагментарному остатку экзоскелета. 

Septaspis pectinata Afanassieva, 2000 
Табл. VIII, фиг. 5-7 

Septaspis pectinata: Afanassieva, 2000, p. S144-
S145, pi. 2, fig. 3. 

Голотип - ПИН, № 4765/45, фрагмент экзоске­
лета (0,5 х 0,65 мм); местонахождение на р. Спо­
койная, о. Октябрьской Революции, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; слой 14, обнажение 47, усть­
спокойнинская свита, лудлов, верхний силур. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вдоль чешуи проходят относительно 

крупные гребешки шириной около 200 мкм. Рас­
стояние между гребешками составляет: между 
вершинами бугорков - около 300 мкм, между осно­
ваниями бугорков - 60-100 мкм. Гребешки состоят 
из слившихся бугорков (одонтодов). Одноразмер­
ные бугорки, составляющие гребешок, имеют ши­
рокое основание и резко сужаются к вершине. 
Вершина каждого бугорка загнута назад (в кау-
дальном направлении) и тесно налегает на боковую 
поверхность следующего за ним бугорка, сливаясь 
с ней. Слившиеся бугорки образуют фестончатый 
гребень (его очертания при малых увеличениях 
воспринимаются глазом как ребристый узор 
"елочка" или "гребешок"). На средней-верхней 
части каждого бугорка пролегают узкие продоль­
ные ребрышки шириной около 5 мкм, образующие 
характерный микрорельеф. Боковые выступы гре­
бешка, расположенного ближе к центру чешуи, бо-
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лее широкие и сглаженные. Боковые выступы крае­
вого гребешка более узкие и четко очерченные. 
Склоны бугорков сложены относительно плотной 
тканью. Дно широкого желобка между бугорками 
сложено более рыхлой тканью. На поверхности дна 
имеются многочисленные отверстия диаметром 10-
20 мкм. Многие отверстия прикрыты перфориро­
ванными септами, которые закрывают устья кана­
лов, открывающихся между гребешками. Септа от­
носительно тонкая, ее толщина составляет около 2,5 
мкм. Микроотверстия септы круглой или овальной 
формы распределены в ней относительно равномер­
но. Величина микроотверстий значительно варьиру­
ет (2-4 мкм). Бугорки сложены относительно плот­
ной костной тканью, в которой на сломе просматри­
вается множество мелких полостей. Таким образом, 
средний слой у этой формы хорошо развит и состав­
ляет основную массу экзоскелета. По направлению к 
вершине бугорка ткань еще более уплотняется, 
формируя хорошо развитый поверхностный слой. 
Базальный слой также хорошо развит и формирует 
значительную часть экзоскелета. В этом слое при­
сутствуют базальные камеры, некоторые из которых 
открываются с внутренней стороны экзоскелета. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Подотряд Tannuaspidoidei 

Диагноз. Положение инфраорбитальной линии 
сенсорной системы (ifc) и место ветвления seh не­
известны. Пинеальная пластинка не развита. Голо­
вотуловищный щит консолидированный. Рога и 
грудные плавники отсутствуют. Дорсомедиальный 
гребень слабо развит. Орбиты относительно удале­
ны друг от друга. Назогипофизное отверстие дале­
ко отстоит от орбит. Латеральные поля широкие. 
Тип строения оралобранхиальной камеры неизвес­
тен. Поверхность щита покрыта бугорками различ­
ной величины. 

Состав. Семейство Tannuaspididae Obruchev, 1964. 
Распространение. Азия (Россия: Тува); нижний 

девон. 

Семейство Tannuaspididae Obruchev, 1964 

Типовой род - Tannuaspis Obruchev, 1956. 
Диагноз. Головотуловищный щит относительно 

длинный (С/А около 3), относительно широкий 
(S/A - около 4). Вентральная сторона щита слабо­
выпуклая. Латеральные поля короткие. Экзоскелет 
хорошо развит. Щит покрыт тесно расположенны­
ми одноразмерными бугорками. 

Состав. Tannuaspis Obruchev 1956; возможно, 
Tuvaspis Obruchev, 1956. 

Замечание. На основании немногочисленных 
признаков, известных для Tuvaspis, этот род отне­
сен к семейству Tannuaspididae, однако для оконча­
тельного решения вопроса необходимы дополни­
тельные данные о его строении. 

Род Tannuaspis Obruchev, 1956 

Tannuaspis: Обручев, 1956, с. 918; 1961, с. 560-
561; 1964, с. 98; Afanassieva, Janvier, 1985, p. 493-
506; Афанасьева, 1991, с. 71. 

Типовой вид - Tannuaspis levenkoi Obruchev, 
1956. 

Диагноз. Остеостраки средних размеров: длина 
головотуловищного щита около 7 см. Ширина щи­
та несколько уступает его длине. Передний край 
образует небольшой ростральный угол. Рога не 
развиты, заднебоковые углы щита, по-видимому, 
выражены. Имеется невысокий дорсомедиальный 
гребень. Назогипофизное отверстие круглое. Дор­
сальное и латеральные поля короткие, овальные, 
латеральные поля расположены на уровне дорсаль­
ного поля. Щит орнаментирован относительно 
мелкими, ребристыми, тесно расположенными бу­
горками. На переднем и боковых краях щита име­
ются более уплощенные, ребристые бугорки сход­
ных размеров. 

Видовой состав. Т. levenkoi Obruchev, 1956, Т. 
cf. Т. levenkoi Obruchev, 1956 [Афанасьева, 1991]. 

Распространение. Тува, Россия; лохков - пра-
гиен, нижний девон. 

Замечания. При предварительном исследова­
нии материала (два образца, один из которых - го­
лотип), экземпляр ПИН, № 1013/2 был определен 
как Tannuaspis cf. Т. levenkoi, так как отличался от 
голотипа большими размерами щита, более длин­
ным преорбитальным расстоянием, менее выра­
женным ростральным углом [Afanassieva, Janvier, 
1985]. Исследование дополнительного материала 
по Tannuaspis из коллекции Палеонтологического 
института, проведенное нами, выявило изменчи­
вость таких признаков, как размеры щита, степень 
развития рострального угла, величина орбит и рас­
стояние между ними, уплощенность щита. Величина 
рострального угла, уплощенность щита, по всей ве­
роятности, связаны с тафономическими условиями, 
тогда как изменчивость других признаков носит 
прижизненный характер. Большой временной ин­
тервал, из которого известен Tannuaspis levenkoi 
[Обручев, 1956], может свидетельствовать, с нашей 
точки зрения, в пользу того, что эти различия имеют 
видовой ранг. Однако для решения этого вопроса 
требуется дополнительный материал. На современ­
ном этапе исследования мы описываем все изучен­
ные нами экземпляры как Tannuaspis levenkoi, выде­
ляя экземпляр № 1013/2 как Tannuaspis cf. Т. 
levenkoi. 

Tannuaspis levenkoi Obruchev, 1956 

Рис. 19; табл. IX, фиг. 1, 3-4 

Tannuaspis levenkoi: Обручев, 1956, с. 919, рис. 1 
(1, 2), 2; 1961, с. 560-561; Afanassieva, Janvier, 1985, 
p. 497-500, fig. 1-3, 4(A, В); Janvier, 1985b, p. 132, 
Афанасьева, 1991, с. 72-74, рис. И, табл. XIV, фиг. 
1^1. 
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Рис. 19. Схематическая реконст­
рукция щита Tannuaspis levenkoi Ob­
ruchev: а - дорсальная сторона щита 
[Обручев, 1964]; б - дорсальная сто­
рона щита [Afanassieva, Janvier, 1985] 

Голотип - ПИН, № 1013/1, ядро с дорсальной 
стороны с фрагментами эндоскелета и часть отпе­
чатка вентральной стороны щита; Юргу-Даг, Тува 
(по данным Д.В. Обручева, см. Замечания). 

Материал. Голотип, а также образцы ПИН, № 
1013/3, 5, 6, 10-16 разной степени сохранности, из 
разреза р. Элегест, в долине Кутук к юго-востоку 
от д. Арыг-Бажи, Тува (по [Обручев, 1973]); хон-
дергейская, самагалтайская и кендейская свиты, 
лохков - прагиен, нижний девон. 

Диагноз (даны абсолютные и относительные 
промеры голотипа). Длина головотуловищного щи­
та - около 7 см, ширина - около 6,5 см. Щит уме­
ренной ширины (L/S - около 1,1; S/A - 4,3). Мак­
симальная ширина щита находится приблизительно 
на середине его длины. Препинеальная часть щита 
- длинная (В/А - 1,6), постпинеальная средней 
длины (С/А - 2,9). Передний край щита образует 
широкий и короткий, но четко выраженный рост­
ральный угол. Щит резко сужается кзади. Назоги-
пофизное отверстие круглое, находится на значи­
тельном расстоянии от края щита (Q/A - 1,1) и от 
орбит. Орбиты малого размера, почти круглые 
(01/А = Os/A - 0,27; L/Ol - 17), находятся на значи­
тельном расстоянии друг от друга (Omin/A - 0,4). 

Дорсальное поле небольшое, овальное (L/Ld - 5,2; 
Ld/A - 0,87; Ld/Sd - 1,3). Латеральные поля корот­
кие (G/A - около 1,4), средней ширины (S1/A - 0,6), 
овальные. Вентральный ободок и задняя часть вен­
тральной стороны щита (кзади от оралобранхиаль-
ной области) покрыты небольшими низкими реб­
ристыми бугорками. Между бугорками расположе­
ны бороздки, образующие мелкоячеистую сеть. 

Замечания. На этикетке, относящейся к голо­
типу, не указан его точный геологический возраст. 
В работе Д.В. Обручева, посвященной цефаласпи-
дам Тувы, отмечено, что все образцы Tannuaspis 
происходят из красноцветов "эффузивной свиты, 
залегающей над известняками с венлокской фауной 
и под отложениями эйфельского яруса" и встреча­
ются во всей ее толще [Обручев, 1956, с. 917]. 

В коллекции Палеонтологического института 
имеется экземпляр N° 1013/15, сходный с другими 
экземплярами Т. levenkoi формой щита и некото­
рыми пропорциями, но резко отличающийся от них 
своими малыми абсолютными размерами (длина 
щита - 3,4 см, ширина - 3,2 см). Форма и пропор­
ции щита позволяют предположить, что это был 
ювенильный экземпляр Т. levenkoi. Такие признаки 
как относительно крупные орбиты (более крупные, 
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чем у дефинитивных экземпляров Т. levenkoi), 
крупное дорсальное поле, короткое препинеальное 
расстояние могли быть обусловлены особенностя­
ми ранних стадий онтогенеза. 

Распространение. Тува, Россия; хондергейская, 
самагалтайская и кендейская свиты, лохков - пра-
гиен, нижний девон. 

Tannuaspis cf. Т. levenkoi Obruchev, 1956 

Табл. IX, фиг. 2 

Экземпляр ПИН, № 1013/2, часть отпечатка 
дорсальной стороны щита; местонахождение Юр-
гу-Даг, ю. склон хр. Танну-Ола, Тува, Россия; хон­
дергейская, самагалтайская или кендейская свиты, 
лохков - прагиен, нижний девон [Афанасьева, 
1991, табл. XIV, фиг. 2]. 

Род Tuvaspis Obruchev, 1956 

Tuvaspis: Обручев, 1956, с. 919; 1961, с. 561; 
1964, с. 100; Afanassieva, Janvier, 1985, p. 493-506, 
Афанасьева, 1991, с. 74-75. 

Типовой вид - Tuvaspis margaritae Obruchev, 1956. 
Диагноз. Остеостраки мелких размеров: длина 

головотуловищного щита составляет около 2 см. 
Ширина щита близка к его длине. Ростральный 
край закруглен. Рога, по-видимому, отсутствуют 
(или слабо развиты). По краю щита проходит ряд 
мелких зубчиков. На поверхности щита располо­
жены разноразмерные ребристые бугорки. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Замечания. Род Tuvaspis в 1956 г. (и в 1964 г. со 

знаком вопроса) был отнесен Д.В. Обручевым к 
семейству Ateleaspidae (в 1964 г. - к семейству 
Ateleaspididae) на основании формы щита, не 
имеющего, по мнению этого автора, рогов и сину­
сов, но обладающего скошенными заднебоковыми 
краями [Обручев, 1956, 1964]. Как полагал Обручев, 
такая форма этих участков щита свидетельствует о 
наличии у Tuvaspis грудных плавников [Обручев, 
1956]. Дополнительное исследование голотипа, вы­
полненное нами, показывает, что сильное уплоще­
ние щита по краям (отражающее его прижизненную 
форму), размещение зубчиков вдоль всего сохра­
нившегося края щита делает невозможным присут­
ствие плавников. С нашей точки зрения, удлиненная 
форма щита, отсутствие плавников и рогов, сходный 
тип орнаментации сближает этот род с родом 
Tannuaspis. На основании отмеченного сходства мы 
до получения новых данных по роду Tuvaspis поме­
щаем оба указанных рода в одно семейство 
Tannuaspididae [Afanassieva, Janvier, 1985]. 

Распространение. Тува, Россия; лохков, воз­
можно, прагиен, нижний девон. 

Tuvaspis margaritae Obruchev, 1956 

Табл. IX, фиг. 5 

Tuvaspis margaritae: Обручев, 1956, с. 919, рис. 1 
(3, 4); 1961, с. 561; 1964, табл. I, фиг. 1, 2; Afanas­
sieva, Janvier, 1985, p. 501, fig. 4c; Афанасьева, 
1991, с 57, табл. XIV, фиг. 5. 

Голотип - ПИН, № 1013/7, часть ядра щита с 
дорсальной стороны с фрагментами экзоскелета, 
туловищные чешуи; местонахождение к юго-
западу от г. Кызыл в районе оз. Хадын, Тува; сама­
галтайская свита, лохков, нижний девон. 

Материал. Голотип, а также многочисленные 
туловищные чешуи и мелкие фрагменты щитов, 
коллекция ПИН, № 1013; местонахождение к юго-
западу от г. Кызыл в районе оз. Хадын, Тува; сама­
галтайская свита, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Длина и ширина головотуловищного 
щита составляют около 2 см. Щит относительно 
узкий (L/S - около 1). Максимальная ширина щита 
находится в его задней половине. Дорсальная сто­
рона щита резко выпуклая в постеромедиальной 
области, ближе к краям щит уплощается. По краю 
щита проходит ряд очень мелких зубчиков. Щит 
орнаментирован относительно крупными бугорка­
ми (диаметром около 1,5 мм) с узкими, ветвящими­
ся ребрышками, между которыми расположены бо­
лее мелкие ребристые бугорки (около 0,5 мм). На 
поверхности туловищных чешуи различимы узкие 
продольные гребешки. 

Распространение. Тува, Россия; самагалтайская 
свита, лохков, возможно, прагиен, нижний девон. 
Поданным из "Решений..." [Решения..., 1982] из­
вестен из хондергейской и кендейской свит, жедин 
- зиген, нижний девон. 

Замечание. Вид слабо изучен. Имеющийся мел­
кофрагментарный материал не позволяет дать опи­
сание более подробное, чем в диагнозе. 

Отряд Cephalaspidiformes 

Диагноз. Головотуловищный щит умеренной 
длины. Вентральная сторона щита уплощена. Пла­
стинки, покрывающие оралобранхиальную область, 
мелкие. Имеются грудные плавники. Рога хорошо 
развиты. Латеральные поля представлены одной 
парой, очень длинные (часто достигают дисталь-
ных концов рогов), не заходят на поверхность ин­
терзональной составляющей щита. Количество ка­
налов, подходящих к латеральным полям, - около 5 
пар. Экзоскелет хорошо развит. Щит гладкий или 
покрыт очень мелкими бугорками. 

Состав. Подотряд Cephalaspidoidei. 
Распространение. Европа, Северная Америка; 

нижний девон. 
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Подотряд Cephalaspidoidei 

Диагноз. Инфраорбитальная линия сенсорной 
системы (ifc) огибает латерально орбиты (Cephalas­
pis lyelli). Первая пара каналов, подходящих к лате­
ральным полям (seh), дихотомически ветвится ря-
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дом с орбитами. Пинеальная пластинка отсутствует 
или развита слабо (Pattenaspis). Головотуловищ­
ный щит консолидированный. Рога не утолщены. 
Дорсомедиальный гребень обычно слабо развит. 
Орбиты расположены на умеренном расстоянии 
друг от друга. Латеральные поля узкие - средней 
ширины. Оралобранхиальная камера олигобран-
хиатного типа. 

Состав. Cephalaspididae Agassiz, 1843; Parame-
teoraspididae Afanassieva, 1991; возможно, Pattena-
spididae Stensio, 1958. 

Распространение. Европа (Великобритания, 
Норвегия: Шпицберген, Украина: Подолия, Герма­
ния) и Северная Америка (Канада, США); лохков-
прагиен, нижний девон. 

Рис. 20. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита Mimetaspis glazewskii Janvier [Афанась­
ева, 1991] 

Семейство Cephalaspididae Agassiz, 1843 

Типовой род - Cephalaspis Agassiz, 1835. 
Диагноз. Цефаласпиды мелких-средних разме­

ров. Головотуловищный щит относительно корот­
кий (С/А - менее 2) и узкий (S/A - около 3), тре­
угольной или полуовальной формы. Рога обычно 
умеренной длины, направлены каудально. Дор­
сальное поле узкое (Ld/Sd - более 2). 

Состав. Cephalaspis Agassiz, 1835, а также, ве­
роятно, Mimetaspis Stensio, 1958, Pattenaspis, 
Stensio, 1958, Hildenaspis Janvier, 1976. 

Замечания. По данным Э. Стенше [Stensio, 
1958] и Ф. Жанвье [Janvier, 1985а], Mimetaspis от­
личается от других цефаласпидид ортобранхиат-
ным типом строения оралобранхиальной камеры. 
Виды родов Pattenaspis и Hildenaspis к настоящему 
моменту изучены недостаточно полно и поэтому 
отнесены к семейству условно. 

Род Mimetaspis Stensio, 1958 

Cephalaspis: Stensio, 1927, p. 247 (pars); Stensio, 
1932, p. 87-90 (pars); Wangsjo, 1952, p. 243-252 (pars). 

Mimetaspis: Stensio, 1958, p. 213; Обручев, 1964, 
с. 103; Janvier, 1985a, p. 327; Афанасьева, 1991, с. 
76-77. 

Типовой вид - Cephalaspis hoeli Stensio, 1927. 
Диагноз. Цефаласпиды мелких размеров: длина 

головотуловищного щита 2-5 см. Ширина щита не­
сколько превышает его длину. Ростральный край 
закруглен. Рога умеренной длины, уплощенные, 
заходят за линию заднего края интерзональной со­
ставляющей. По их внутреннему краю проходит 
ряд зубчиков. Интерзональная составляющая узкая 
и очень короткая. Орбиты крупные, расположены 
приблизительно посередине щита между ростраль­
ным и задним краями. Пинеальная пластинка не 
развита. Дорсальное поле длинное и узкое, спереди 
сужено. Латеральные поля очень длинные, далеко 
продвинуты на поверхность рогов. Поверхность 
щита почти гладкая, орнаментирована очень мел­
кими бугорками. 

Видовой состав. М. hoeli (Stensio, 1927), М. exilis 
(Wangsjo, 1952), М. retusa (Wangsjo, 1952), M. gla­
zewskii Janvier, 1985; M. concordis Voichyshyn, 1994. 

Распространение. Подолия, Украина; Шпиц­
берген, Норвегия; лохков-прагиен, нижний девон. 

Mimetaspis glazewskii Janvier, 1985 

Рис. 20; табл. X, фиг. 1 

Mimetaspis glazewskii: Janvier, 1985а, p. 328-329, 
fig. 17, 18; Афанасьева, 1991, с. 78-79, рис. 12а, 
табл. XV, фиг. 1. 

Голотип - BMNH, Р.20958-9, ядро и противоот-
печаток дорсальной стороны щита; с. Устечко, По­
долия, Украина; иваневский горизонт или устечков­
ская свита днестровской серии, нижний - средний 
диттон (жедин), нижний девон [Janvier, 1985а]. 

Материал. Ядро дорсальной стороны щита LIG 
(ЛитНИГРИ), № 5-712; местонахождение в окрестно­
стях с. Бураковка, р. Днестр, Подолия, Украина; ус­
течковская свита днестровской серии, верхний лох­
ков - ? нижний прагиен, нижний девон. При состав­
лении диагноза использованы фотография и реконст­
рукция голотипа из коллекции Британского музея ес­
тественной истории [Janvier, 1985а], а также данные 
по другим видам рода Mimetaspis из коллекции Па­
леонтологического музея в Осло [Wangsjo, 1952]. 

Диагноз. Относительно крупный Mimetaspis: 
длина щита около 4 см, ширина - около 6 см. Голо­
вотуловищный щит умеренной ширины (L/S - 0,7; 
S/A - 4,8). Максимальная ширина щита находится 
на уровне задней половины рогов. Препинеальная 
часть щита средней длины (В/А - 1,7), постпине-
альная часть очень короткая (С/А - 1,5). Ростраль­
ный край щита плавно закруглен. Рога средней 
длины и ширины (М/А - около 1,5), направлены 
каудально. Пекторальные синусы выражены очень 
слабо. Интерзональная составляющая относительно 
неширокая (Si/A - 2) и очень короткая. Дорсомеди­
альный гребень выражен слабо. Назогипофизное 
отверстие бобовидное, находится на умеренном 
расстоянии от края щита (Q/A - 1,3). Орбиты 
овальные, крупные (Ol/A-0,50; Os/A-0,35), не 
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Рис. 21. Схематическая реконструкция щита 
Mimetaspis concordis Voichyshyn: а - дорсальная 
сторона щита; б - вентральная сторона щита [Voi­
chyshyn, 1994] 

сближены (Omin/A - 0,4). Продольные оси орбит 
почти параллельны. Дорсальное поле длинное 
(L/Ld - 3,3; Ld/A - 0,96), узкое (Ld/Sd - 2,5), спере­
ди сужено нерезко. Латеральные поля очень длин­
ные (G/A - 4), неширокие (S1/A - 0,4), равномерной 
ширины, в своей задней части (на поверхности ро­
гов) сужаются, образуя заостренные концы. По­
верхность щита почти гладкая, покрыта очень мел­
кими удлиненными бугорками. Сенсорные каналы, 
по-видимому, как и у других видов этого рода 
[Wangsjo, 1952], включены в экзоскелет и образуют 
мелкоячеистую сеть. 

Распространение. С. Устечко, с. Бураковка, 
Подолия, Украина; устечковская свита днестров­
ской серии (по данным Жанвье, также иваневский 
горизонт [Janvier, 1985а]), лохков - ? нижний пра­
гиен, нижний девон. 

Mimetaspis concordis Voichyshyn, 1994 

Рис. 21 

Mimetaspis concordis: Войчишин, 1994, с. 20-23, 
табл. I, фиг. 1,2, 4, табл. II; рис. 1-3. 

Голотип - ГПМ, № 35617, ядро дорсальной 
стороны щита и отпечаток части дорсального поля; 
с. Устечко, левый берег Днестра, верхняя часть об­
нажения напротив разрушенного моста, Залещиц-
кий район (Подолия), Тернопольская область, Ук­
раина; нижняя часть хмелевской свиты днестров­
ской серии, нижний девон. Рис. 1; табл. I, фиг. 2; 
табл. II, фиг. 1, 2 [Войчишин, 1994]. 

Материал. В коллекциях Палеонтологического 
института не представлен. При составлении диаг­
ноза использованы данные по экземплярам из кол­
лекции Государственного природоведческого музея 
(Львов) [Войчишин, 1994]. 

Диагноз. Относительно мелкий Mimetaspis: 
длина щита - около 2 см, ширина - около 3 см. Го­
ловотуловищный щит сравнительно неширокий 
(L/S - 0,7; S/A - 3,5). Максимальная ширина щита 
находится приблизительно на уровне половины 
длины рогов. Длина препинеальной части щита 
почти равна постпинеальной (В/А - 1,2; С/А - 1,3). 

Передний край щита образует широкий угол или 
закруглен. Рога относительно узкие, средней длины 
(М/А - 1,2), направлены каудально. Пекторальные 
синусы мелкие, но четко выраженные. Интерзо­
нальная составляющая щита относительно узкая 
(Si/A - 1,8). Дорсомедиальный гребень выражен 
очень слабо. Назогипофизное отверстие бобовид­
ное, относительно приближено к ростральному 
краю щита (Q/A - около 0,9). Орбиты овальные, 
относительно крупные (Ol/A - 0,5; Os/A - 0,3), не 
сближены (Omin/A - 0,4). Продольные оси орбит 
направлены антеромедиально. Дорсальное поле от­
носительно длинное (L/Ld - 2,7; Ld/A - 0,9) и узкое 
(Ld/Sd - 3; Sd/A - 0,32), спереди резко сужено. Ла­
теральные поля длинные (G/A - 3) и узкие (S1/A -
0,3), заострены в задних частях. 

Распространение. С. Устечко, с. Городница, 
Подолия, Украина; ? устечковская свита - нижняя 
часть хмелевской свиты, верхний? лохков - праги­
ен, нижний девон [Войчишин, 1994]. 

Род Pattenaspis Stensio, 1958 

Cephalaspis: Stensi6, 1927, p. 246 (pars); Stensio, 
1932, p. 87-88 (pars); Wangsjo, 1952, p. 243-244 (pars). 

Pattenaspis: Stensio, 1958, p. 216; Friman, Janvier, 
1986, p. 106. 

Типовой вид - Cephalaspis whitei Stensio, 1932. 
Диагноз. Цефаласпиды мелких - средних раз­

меров: длина головного щита 2-7 см. Передний 
край щита у большинства видов образует угол или 
выступ. Рога длинные, по их внутреннему краю 
проходит ряд зубчиков. Интерзонапьная состав­
ляющая средней длины и ширины, несет хорошо 
развитый дорсальный гребень. Пинеальная пла­
стинка хорошо развита. Дорсальное поле относи­
тельно узкое, обычно овальной формы. Латераль­
ные поля распространяются на поверхность рогов 
не далее их середины, округлые или слегка заост­
ренные в своих задних частях. Поверхность щита 
гладкая или покрыта очень мелкими бугорками. 

Видовой состав. P. whitei (Stensio, 1932); P. 
eukeraspidoides (Stensio, 1927); P. heintzi (Stensio, 
1927); P. acuminata (Wangsjo, 1952); P. deltoides 
(Wangsjo, 1952); P. foyini (Wangsjo, 1952); P. 
eurhynchus (Wangsjo, 1952), P. divaricata (Wangsjo, 
1952); P. oreas (Wangsjo, 1952); P. pigmaea 
(Wangsjo, 1952); P. bardenheueri Friman, 1986; P. 
woschmidti Friman, 1986; P. rogalai (Balabai, 1962). 

Распространение. Великобритания; Шпицбер­
ген, Норвегия; Рейнская область, Германия; Подо­
лия, Украина; лохков, нижний девон. 

Pattenaspis rogalai (Balabai, 1962) 

Рис. 22; табл. X, фиг. 2-3 

Cephalaspis rogalai: Балабай, 1962, с. 3, рис. 1. 
"Cephalaspis" rogalai: Janvier, 1985а, p. 329. 
Pattenaspis rogalai: Афанасьева, Войчишин, 

1991, с. 67-69, рис. 1-2, табл. IX, фиг. 1, 2. 
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Рис. 22. Схематическая реконструкция щита Pat­
tenaspis rogalai (Balabai): а - вид сверху; б - вид сбоку 
[Афанасьева, Войчишин, 1991] 

Лектотип - ГПМ, № 17311, ядро головотуло­
вищного щита с дорсальной стороны; с. Городница, 
Городенковский р-н (Подолия), Ивано-Франков-
ская область, Украина; иваневский горизонт или 
устечковская свита днестровской серии, нижний -
средний жедин (лохков), нижний девон (на этикет­
ке В. Зыха: O-R.I, Horodnica WI). Табл. IX, фиг. 1, 2 
[Афанасьева, Войчишин, 1991]. 

Материал. Кроме лектотипа, экземпляры из 
коллекции Государственного природоведческого 
музея (Львов): № 17310, ядро головотуловищного 
щита с дорсальной стороны; № 17411, часть отпе­
чатка щита с дорсальной стороны; возможно, № 
17305, № 17317; с. Городница, с. Островец, Подо­
лия, Украина. Вероятно, хранящийся в Музее Зем­
ли (Варшава) экз. № VIII Vp-198, часть ядра щита с 
дорсальной стороны; с. Устечко, Подолия, Украи­
на. Иваневский горизонт - устечковская свита дне­
стровской серии, лохков, нижний девон. 

Диагноз. Относительно крупный Pattenaspis: дли­
на щита - около 5 см, ширина - около 6 см. Голово­
туловищный щит умеренной ширины (L/S - около 
0,8; S/A - около 4,5). Максимальная ширина щита на­
ходится на уровне половины длины рогов. Препине-
альное расстояние - средней длины, постпинеальное -
короткое (В/А = С/А - около 1,8). Передняя часть щи­
та узкая, образует ростральный угол. Рога относи­
тельно длинные и широкие в своих проксимальных 
частях, направлены латеро-каудально, их дистальные 
части слегка изогнуты к медиальной оси тела. Интер­
зональная составляющая относительно широкая (Si/A 
- 2) и короткая. Дорсальный гребень относительно 
высокий, наклонен кзади. Назогипофизное отверстие 
длинное, бобовидное, размеры назального и гипофиз­
ного отверстия приблизительно равны. Орбиты 

овальные, крупные (L/01 - около 8; 01/А - 0,5; Os/A -
0,33). Пинеальная пластинка узкая. Дорсальное поле 
длинное (L/Ld - около 4) и узкое (Ld/Sd - около 2,4), 
овальной формы. Латеральные поля длинные (G/A -
около 4), неширокие (S1/A - около 0,4), спереди слегка 
сужаются, закруглены на концах. 

Распространение. С. Городница, с. Островец 
(Zych: Ostrowczyk, Балабай: Остр1вчик), по данным 
Балабая [Балабай, 1962], с. Устечко, с. Свитанок 
(бывш. Риздвяны, Балабай: Р1здвяний), устье р. 
Джуринки; иваневский горизонт - устечковская 
свита днестровской серии, лохков, нижний девон 
[Афанасьева, Войчишин, 1991]. 

Семейство Parameteoraspididae Afanassieva, 
1991 

Типовой род - Parameteoraspis (Janvier, 1981). 
Диагноз. Цефаласпиды средних - крупных разме­

ров. Головотуловищный щит умеренно длинный (С/А 
- более 2) и очень широкий (S/A - >4), полукруглой 
формы. Рога длинные, обычно направлены латеро-
каудально. Дорсальное поле широкое (Ld/Sd - <2). 

Состав. Типовой вид. 

Род Parameteoraspis (Janvier, 1981) 

Cephalaspis: Stensio, 1927 (pars); Wangsjo, 1952, 
p. 243-252 (pars). 

Meteoraspis: Janvier, 1981a, p. 119; 1985b, p. 200. 
Parameteoraspis: Blieck, Goujet, Janvier, 1987, p. 

201; Афанасьева, 1991, с. 79-80. 
Типовой вид - Cephalaspis gigas Wangsjo, 1952. 
Диагноз. Цефаласпиды от мелких до крупных 

размеров: длина головотуловищного щита 4-20 см. 
Ширина щита намного превышает его длину. Рост­
ральный край обычно широко закруглен. Рога 
длинные и широкие проксимально. Интерзональная 
составляющая неширокая. Орбиты расположены 
немного ближе к ростральному краю щита, чем к 
заднему. Пинеальная пластинка не развита. Лате­
ральные поля очень длинные, распространяются на 
поверхность рогов почти до их задних краев. По­
верхность щита обычно гладкая, реже - покрыта 
мелкими бугорками. 

Видовой состав. P. gigas (Wangsjo, 1952), P. 
oblonga (Stensio, 1927), P. lata (Stensio, 1927), P. 
laticomis (Stensio, 1927), P. lanternaria (Wangsjo, 
1952), P. moythomasi (Wangsjo, 1952), P. semicircu-
laris (Wangsjo, 1952), P. menoides (Wangsjo, 1952), 
P. caroli (Wangsjo, 1952), P. oberon (Janvier, 1985b), 
P. dobrovlensis Afanassieva, 1991, а также, по дан­
ным Жанвье [Janvier, 1985b], Parameteoraspis sp. 1, 
P. sp. 2, P. sp. 3 и P. sp. 4. 

Распространение. Шпицберген, Норвегия; По­
долия, Украина; лохков-прагиен, нижний девон. 

Parameteoraspis dobrovlensis Afanassieva, 1991 

Рис. 23; табл. X, фиг. 4-5 
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Рис. 23. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита Parameteoraspis dobrovlensis Afanassieva, 
показано расположение каналов, подходящих к лате­
ральным полям [Афанасьева, 1991] 

Parameteoraspis dobrovlensis: Афанасьева, 1991, 
с. 80-82, рис. 126, табл. XV, фиг. 2, 3. 

Голотип - LIG (ЛитНИГРИ), № 5-538, дорсальная 
часть ядра с фрагментами экзоскелета; окрестности с. 
Добровляны, Подолия, Украина; вероятно, иванев­
ский горизонт (см. Замечание), лохков, нижний де­
вон. Рис. 126, табл. XV, фиг. 2, 3 [Афанасьева, 1991]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Parameteoraspis небольших размеров: 

длина щита - 4,5 см, ширина - около 8 см. Голово­
туловищный щит очень широкий (L/S - 0,56; S/A -
около 6). Максимальная ширина щита находится на 
уровне задних концов рогов. Препинеальная часть 
щита средней длины (В/А - 1,5), постпинеальная -
короткая (С/А - 1,95). Ростральный край щита ши­
роко закруглен. Рога широкие в своих проксималь­
ных частях, направлены латерокаудально, в дис-
тальных частях слегка изогнуты к медиальной оси 
тела. Интерзональная составляющая узкая (Si/A -
около 1,3). Дорсомедиальный гребень присутству­
ет, низкий. Орбиты овальные, умеренной величины 
(Ol/A - 0,4; Os/A - 0,3), не сближены (Omin/A -
0,4). Дорсальное поле относительно длинное (L/Ld 
- 3,7; Ld/A - 0,9) и узкое (Ld/Sd - 2,7; Sd/A - 0,34). 
Латеральные поля очень длинные (G/A - около 
3,3), умеренной ширины (S1/A - около 0,4). 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечание. Отложения в окрестностях с. Доб­

ровляны отнесены Г.Н. Бровковым к переходному 
горизонту, соответствующему, по В.В. Нарбутасу, 
в основном, иваневскому горизонту [Бровков, 1954; 
Нарбутас, 1984]. 

Отряд Benneviaspidiformes 

Диагноз. Головотуловищный щит короткий -
средней длины. Вентральная сторона щита уплощена. 
Имеются грудные плавники. Рога обычно хорошо 
развиты. Латеральные поля представлены одной -
двумя парами, длинные, часто расширены в задней 
части, иногда заходят на поверхность интерзональной 

составляющей щита. Количество каналов, подходя­
щих к латеральным полям, - 5 пар. Экзоскелет хоро­
шо развит. Щит гладкий или покрыт разноразмерны­
ми бугорками (обычно средних - крупных размеров). 

Состав. Два подотряда: Benneviaspidoidei и 
Scolenaspidoidei. 

Распространение. Россия, Украина, Норвегия, 
Великобритания; нижний девон. 

Подотряд Benneviaspidoidei 

Диагноз. Инфраорбитальная линия сенсорной 
системы (ifc) проходит латеральнее орбит, не оги­
бая их, и расходится от медиальной оси тела к ла­
теральным полям. Первая пара каналов, подходя­
щих к латеральным полям (sell), дихотомически 
ветвится на половине пути от орбиты к латераль­
ному полю или рядом с латеральным полем. Пине­
альная пластинка обычно отсутствует. Головотуло­
вищный щит консолидированный, сильно уплощен 
дорсовентрально. Рога не утолщены. Дорсомеди­
альный гребень не развит. Гипофизная часть назо-
гипофизного отверстия равна по величине назаль­
ной. Латеральные поля различной формы, часто за­
ходят на поверхность интерзональной составляю­
щей щита. Оралобранхиальная камера ортобранхи-
атного типа. Поверхность щита без бугорков. 

Состав. Benneviaspididae Denison, 1951; Borea­
spididae Stensio, 1958; Hoelaspididae Stensio, 1958. 

Семейство Benneviaspididae Denison, 1951 

Типовой род - Benneviaspis Stensio, 1927. 
Диагноз. Остеостраки от мелких до крупных 

размеров. Головотуловищный щит относительно 
короткий (С/А - менее 2), обычно очень широкий 
(S/A - 4,5-9). Передний край щита без рострума. 
Рога обычно хорошо развиты, редко - отсутствуют. 
Дорсальное поле широкое (Ld/Sd - около 1). Лате­
ральные поля распространяются на поверхность 
рогов. Перихондральное окостенение эндоскелета 
развито несильно (по сравнению с Boreaspididae). 

Состав. Benneviaspis Stensio, 1927, Citharaspis 
Afanassieva, 1989, возможно, также "Benneviaspis" 
lankesteri Stensio, 1932 и "Benneviaspis" anglica 
Stensio, 1932, "Benneviaspis" platessa Wangsjo, 1952 
и "Benneviaspis" sp. 1 Wangsjo, 1952 (см. Замечание). 

Замечание. Название рода для указанных видов 
поставлено в кавычки согласно Ф. Жанвье (Janvier, 
1985b), не включающего эти виды в род Benne­
viaspis прежде всего из-за характерного для них бо­
лее узкого дорсального поля. 

Род Benneviaspis Stensio, 1927 

Benneviaspis: Stensio, 1927, p. 289 (pars); 1932, p. 
152-153 (pars); Wangsjo, 1952, p. AA6-U1 (pars); 
Janvier, 1985b, p. 158 (pars); Афанасьева, 1989, с. 
52; 1991, с. 83. 
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Рис. 24. Схематическая ре­
конструкция дорсальной сторо­
ны щита Benneviaspis whitei 
Belles-Isles et Janvier. По 
[Belles-Isles, Janvier, 1984] 

Рис. 25. Схематическая реконст­
рукция дорсальной стороны щита 
Benneviaspis zychi Afanassieva, пока­
зано расположение каналов, подхо­
дящих к латеральным полям [Афа­
насьева, 1989] 

Типовой вид - Benneviaspis holtedahli Stensio, 1927. 
Диагноз. Остеостраки от мелких до крупных 

размеров: длина головотуловищного щита 3-13 см. 
Ширина щита значительно превышает его длину. 
Ростральный край щита очень широко закруглен, 
иногда спрямлен. Рога хорошо развиты, расходятся 
в латеральном или в латерокаудальном направле­
нии. Интерзональная составляющая щита относи­
тельно широкая. Дорсальное поле и латеральные 
поля хорошо развиты. Дорсальное поле широкое, 
трехлопастное. Латеральные поля распространяют­
ся на проксимальные части рогов и образуют зад-
немедиальный выступ или заднемедиальную ло­
пасть, заходящую на поверхность интерзональной 
составляющей. Поверхность щита гладкая, прони­
зана большим количеством пор. 

Видовой состав. В. holtedahli StensiO, 1927, В. 
maxima Wangsjo, 1952, В. whitei Belles-Isles et 
Janvier, 1984, B. zychi Afanassieva, 1989, B. talimaae 
Afanassieva, 1990, B. urvantsevi Mark-Kurik et Jan­
vier, 1995, а также, возможно, В. loevgreeni 
Wangsjo, 1952 и В. grandis Wangsjo, 1952. 

Распространение. Шпицберген, Норвегия; По­
долия, Украина; архипелаг Северная Земля, Россия; 
лохков-прагиен, нижний девон. 

Замечания. В. loevgreeni и В. grandis включены 
в состав рода условно, так как они отличаются от 
других видов рода Benneviaspis рядом существен­
ных диагностических признаков: первый имеет от­
носительно более крупные орбиты, узкие рога и во­
гнутые боковые края щита, второй - широко рас­

ставленные орбиты, размещенные ближе к пе­
реднему краю щита. Кроме того, орбиты у В. 
loev-greeni и В. grandis расположены кпереди от 
уровня пинеального отверстия, тогда как у дру­
гих видов рода Benneviaspis уровни пинеального 
отверстия и середины длины орбит приблизи­
тельно совпадают. 

Помимо перечисленных выше видов, в состав 
рода до недавнего времени [Janvier, 1985b] включа­
ли ряд форм: английские виды "В." lankesteri и 
"В." anglica Stensio, 1927, а также "В." longicornis 
Wangsjo, 1937, "В."platessa, "Benneviaspis" sp. 1 и 
"В." sp. 2 Wangsjo, 1952. Все названные формы от­
личаются от включенных в состав рода форм узким 
и овальным дорсальным полем. Кроме того, "В." 
longicornis отличается слаборазвитыми в задней 
части латеральными полями, английские виды -
наличием радиальных каналов в среднем слое экзо­
скелета центральной части головотуловищного щи­
та, "В." lankesteri - наличием независимой пине­
альной пластинки. Сохранность экземпляра, опре­
деленного Г. Венгше [Wangsjo, 1952] как Bennevi­
aspis sp. 2, не позволяет отнести его к той или иной 
подгруппе бенневиаспид. 

Benneviaspis whitei Belles-Isles et Janvier, 1984 

Рис. 24 

Benneviaspis whitei: Belles-Isles, Janvier, 1984, p. 
199-200, fig. 1, pi. 27: 1; Афанасьева, 1991, с. 86-87. 
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Рис. 26. Схематическая реконст­
рукция дорсальной стороны щита 
Benneviaspis talimaae Afanassieva, по­
казано расположение каналов, подхо­
дящих к латеральным полям [Афа­
насьева, 1990] 

Голотип - NHRM, No С2, дорсальная сторона 
щита; с. Устечко, Подолия, Украина; песчаники 
Babin ("Олд Ред"), верхний жедин, нижний девон. 
Р1. 27: 1; fig. 1 [Belles-Isles, Janvier, 1984]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
музея не представлен. При составлении диагноза 
использованы фотографии и рисунки голотипа 
[Belles-Isles, Janvier, 1984]. 

Диагноз. Benneviaspis мелких - средних разме­
ров: длина щита - 3,6 см, ширина - 9,6 см. Голово­
туловищный щит чрезвычайно широкий (L/S -
0,38; S/A - 8,9). Максимальная ширина щита нахо­
дится на уровне задних концов рогов. Препинеаль­
ная часть щита длинная (В/А - 1,9), постпинеаль-
ная - очень короткая (С/А - 1,5). Ростральный край 
щита спрямлен. Рога хорошо развиты, расходятся 
далеко в стороны, не изогнуты к медиальной оси 
тела. Интерзональная составляющая широкая (Si/A 
- 3,2). Назогипофизное отверстие бобовидное, на­
ходится на значительном расстоянии от переднего 
края щита (Q/A - 1,5). Орбиты овальные, малого 
размера (ОУА - 0,34; Os/A - 0,24), находятся на 
умеренном расстоянии друг от друга (Omin/A -
0,4). Форма и величина дорсального и латеральных 
полей известны лишь предположительно. Дорсаль­
ное поле длинное и широкое. Расположение отвер­
стий эндолимфатических протоков неизвестно. Ла­
теральные поля очень длинные, образуют сильно 
развитые заднемедиальные лопасти, заходящие на 
поверхность интерзональной составляющей. 

Распространение. Типовое местонахождение; 
возможно, устечковская свита днестровской серии, 
верхний лохков (верхний жедин), нижний девон. 

Benneviaspis zychi Afanassieva, 1989 

Рис. 25; табл. XI, фиг. 1-3 

Benneviaspis zychi: Афанасьева, 1989, с. 53-64, 
табл. IV, фиг. 1; 1991, с. 85-86, рис. 13 а, табл. XVI. 

Голотип - ПИН, № 3692/88а, б, ядро и проти-
воотпечаток дорсальной стороны щита; села Кида-
нов-Сапова, Подолия, Украина; слои с Althaspis 

elongata, хмелевская свита днестровской серии, 
верхний диттон (нижний прагиен), нижний девон. 
Рис. 13а, табл. XVI [Афанасьева, 1989]. 

Материал. Кроме голотипа, часть ядра с фраг­
ментами экзоскелета ПИН, № 3592/92, вентральная 
часть ядра с фрагментами эндоскелета ПИН, № 
3592/91; правый берег р. Стрыпа, села Киданов-
Сапова, Подолия, Украина; хмелевская свита дне­
стровской серии, нижний прагиен, нижний девон. 

Диагноз. Benneviaspis средних размеров: длина 
щита около 7 см, ширина около 12,5 см. Головоту­
ловищный щит очень широкий (L/S - 0,54; S/A -
6,3). Максимальная ширина щита находится на 
уровне задних концов рогов. Препинеальная часть 
щита длинная (В/А - 1,9), постпинеальная - очень 
короткая (С/А - 1,5). Ростральный край щита плав­
но закруглен, без спрямления. Рога хорошо разви­
ты, умеренной длины (М/А - 0,7), изогнуты к ме­
диальной оси тела. Интерзональная составляющая 
средней ширины (Si/A - 2,6). Назогипофизное от­
верстие бобовидное, находится на значительном 
расстоянии от переднего края щита (Q/A - 1,5). 
Орбиты овальные, средней величины (Ol/A - 0,4; 
Os/A - 0,25), находятся на небольшом расстоянии 
друг от друга (Omin/A - 0,3). Дорсальное поле 
очень длинное (L/Ld - 2,8; Ld/A - 1,2) и очень ши­
рокое (Ld/Sd - 0,8; Sd/A - 1,45), имеет хорошо вы­
раженную трехлопастную форму. Отверстия эндо­
лимфатических протоков расположены на его зад­
ней границе на значительном расстоянии друг от 
друга ((dl-d2)/A = 0,5). Латеральные поля очень 
длинные(С/А - 5), широкие, заходят в проксималь­
ные части рогов, образуют очень длинные заднеме­
диальные лопасти, распространяющиеся на по­
верхность интерзональной составляющей и дохо­
дящие почти до ее заднебоковых углов. 

Распространение. Села Киданов-Сапова, Подо­
лия, Украина; хмелевская свита днестровской се­
рии, нижний прагиен, нижний девон. 

Benneviaspis talimaae Afanassieva, 1990 

Рис. 26; табл. XI, фиг. 4. 
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1 CM 

Рис. 27. Схематическая ре­
конструкция дорсальной сто­
роны щита Benneviaspis иг-
vantsevi Mark-Kurik et Janvier. 
Из [Mark-Kurik, Janvier, 1995] 

Benneviaspis talimaae: Афанасьева, 1990, с. 128— 
131; 1991, с. 87-89, рис. 14; табл. XVII, фиг. 1. 

Голотип - LIG (ЛитНИГРИ), № 5-711, передняя 
часть ядра головотуловищного щита с дорсальной 
стороны; карьер к югу от с. Городница на левом 
берегу Днестра, Подолия, Украина; верхняя часть 
устечковской свиты днестровской серии, средний 
диттон (верхний лохков), нижний девон. Рис. 1 
[Афанасьева, 1990]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Benneviaspis мелких размеров: длина 

головотуловищного щита около 2,5 см, длина пре-
пинеальной части щита 1,5 см (B/Omin - около 4,5). 
Максимальная ширина щита находится, по-види­
мому, на уровне концов рогов. Ростральный край 
щита образует очень небольшие ростральный и ла­
теральные углы. Боковые края щита между лате­
ральными углами и рогами образуют четкую во­
гнутую линию. Рога в проксимальных частях на­
правлены латерально, в дистальных частях не со­
хранились. Интерзональная составляющая, по-ви­
димому, широкая. Назогипофизное отверстие слег­
ка бобовидной формы, находится на значительном 
расстоянии (около 1 см) от переднего края щита. 
Орбиты почти круглые, умеренной величины (B/Ol 
- около 5). Независимая пинеальная пластинка от­
сутствует, между орбитами имеется узкая бороздка. 
Латеральные поля в передней части хорошо разви­
ты, далеко продвинуты в ростральную часть щита. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Относительно мелкими размерами 

и некоторыми чертами строения (наличие неболь­
ших рострального и латеральных углов, вогнутые 
боковые части щита) В. talimaae несколько напо­
минает "В. "longicornis и английские виды "В." 
lankesteri (наличие пинеальной борозды) и "В." 
anglica - относительно ранних бенневиаспид, в на­
стоящее время не включаемых в состав рода 
Benneviaspis. Однако он четко отличается от них 
более развитой препинеальной частью щита и раз­
витыми (более широкими и ближе расположенны­
ми друг к другу) передними частями латеральных 
полей, чем сходен с В. holtedahli и некоторыми 
другими более поздними бенневиасписами (В. 
maxima, В. zychi). 

Benneviaspis urvantsevi Mark-Kurik et Janvier, 1995 

Рис. 27 

Benneviaspis urvantsevi: Mark-Kurik, Janvier, 
1995, p. 459-460, fig. 8A, 13. 

Голотип - GI, Pi 1285, неполный головной щит 
(экзоскелет); местонахождение к северу от ледника 
Альбанова, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; обнажение 41, нижняя 
часть спокойнинской свиты, прагиен, нижний де­
вон. Fig. 8А, 13 [Mark-Kurik, Janvier, 1995]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института не представлен. Голотип хранится в Ин­
ституте геологии Таллинского технического уни­
верситета в Эстонии. 

Диагноз (по Марк-Курик и Жанвье [Mark-Kurik, 
Janvier, 1995, p. 459]). Умеренно крупный вид рода 
Benneviaspis с коротким головным щитом и сильно 
расходящимися корнуальными отростками. Лате­
ральные поля распространяются на абдоминальный 
отдел щита. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Род Citharaspis Afanassieva, 1989 

Benneviaspis: Belles-Isles, Janvier, 1984, p. 197 (pars). 
Citharaspis: Афанасьева, 1989, с. 54; 1991, с. 89. 
Типовой вид - Benneviaspis polonica Belles-Isles 

et Janvier, 1984. 
Диагноз. Остеостраки мелких - средних разме­

ров: длина головотуловищного щита около 5 см. 
Ширина щита несколько превышает его длину. Ро­
стральный край широко закруглен. Рога не разви­
ты, щит образует более или менее выраженные бо­
ковые углы. Интерзональная составляющая сред­
ней ширины. Дорсальное и латеральные поля хо­
рошо развиты, относительно широкие. Латераль­
ные поля образуют заднемедиальные выступы. По­
верхность щита гладкая. 

Видовой состав. С. polonica (Belles-Isles et Jan­
vier, 1984), С. junia Afanassieva, 1989 и, возможно, 
С. salopiensis (White, 1961). 

Распространение. Подолия, Украина; возможно, 
Великобритания; лохков-прагиен, нижний девон. 
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Рис. 28. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита Citharaspis polonica (Belles-Isles et Jan­
vier). По [Belles-Isles, Janvier, 1984] 

Рис. 29. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита Citharaspis junia Afanassieva, показано 
расположение каналов, подходящих к латеральным 
полям [Афанасьева, 1989] 

Citharaspis polonica (Belles-Isles et Janvier, 1984) 

Рис. 28 

Benneviaspis polonica: Belles-Isles, Janvier, 1984, 
p. 200-202, pi. 27: 1; fig. 2. 

Citharaspis polonica: Афанасьева, 1991, с. 89-90. 
Голотип - NHRM, No СЗа, ядро с дорсальной 

стороны; г. Бучач, Подолия, Украина; песчаники 
Babin ("Олд Ред" III ?), верхний жедин, нижний де­
вон. Р1. 27: 2; fig. 2 [Belles-Isles, Janvier, 1984]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института не представлен. При составлении диаг­
ноза использованы рисунки и фотографии голотипа 
[Belles-Isles, Janvier, 1984]. 

Диагноз. Citharaspis мелких - средних разме­
ров: длина щита - около 4 см, ширина - 6 см. Голо­
вотуловищный щит относительно широкий (L/S -
0,66; S/A - 5). Максимальная ширина щита нахо­
дится на уровне его боковых углов. Боковые углы 
располагаются приблизительно на уровне пинеаль­
ного отверстия. Препинеальная часть щита длинная 
(В/А - 1,7), постпинеальная - очень короткая (С/А 
- около 1,6). Форма и положение назогипофизного 
отверстия не известны. Орбиты овальные, малого 
размера (Ol/A - 0,2; Os/A - 0,21), находятся на уме­
ренном расстоянии друг от друга (Omin/A - 0,42). 

Форма и величина дорсального и латеральных по­
лей известны лишь предположительно. 

Распространение. Типовое местонахождение; 
возможно, стрыпская свита днестровской серии, 
прагиен, нижний девон. 

Citharaspis junia Afanassieva, 1989 

Рис. 29; табл. XII, фиг. 1 

Citharaspis junia: Афанасьева, 1989, с. 55, табл. 
IV, фиг. 2; Афанасьева, 1991, рис. 136, табл. XVII, 
фиг. 2, 3. 

Голотип - ПИН, № 3592/93а, б, ядро и противо-
отпечаток дорсальной стороны щита; правый берег 
р. Стрыпа, села Киданов-Сапова, Подолия, Украина; 
слои с Althaspis elongata, хмелевская свита днест­
ровской серии, нижний прагиен, нижний девон. Рис. 
136, табл. XVH, фиг. 2, 3 [Афанасьева, 1989]. 

Материал. Кроме голотипа, часть ядра с эле­
ментами экзо- и эндоскелета ПИН, № 3592/94 из 
того же местонахождения. 

Диагноз. Citharaspis средних размеров. Длина 
щита - около 5 см, ширина - около 6 см. Головоту­
ловищный щит умеренной ширины (L/S - 0,81; S/A 
- 4,5). Максимальная ширина щита находится на 
уровне его боковых углов. Препинеальная часть 
щита очень длинная (В/А - 2, 1), постпинеальная -
очень короткая (С/А - 1,6). Ростральный край щита 
широко закруглен. Боковые углы находятся спере­
ди от уровня пинеального отверстия (Е/А - 0,6). 
Интерзональная составляющая короткая, средней 
ширины (Si/A - 2,8). Назогипофизное отверстие 
щелевидное, короткое. Находится на очень боль­
шом расстоянии от переднего края щита (Q/A -
1,7). Орбиты овальные, средней величины (Ol/A -
0,4; Os/A - 0,3), относительно сближены (Omin/A -
0,36). Дорсальное поле длинное (L/Ld - около 3,3; 
Ld/A - около 1,1), широкое (Ld/Sd - около 0,9; Sd/A 
- около 1,2). Латеральные поля очень длинные 
(G/A - около 4), по-видимому, образуют относи­
тельно длинные заднемедиальные лопасти, распро­
страняющиеся на поверхность интерзональной со­
ставляющей. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Incertae familiae 

Род Tauraspis Mark-Kurik et Janvier, 1995 

Tauraspis: Mark-Kurik, Janvier, 1995, p. 451. 
Типовой вид - Tauraspis rara Mark-Kurik et 

Janvier, 1995. 
Диагноз (по Марк-Курик и Жанвье [Mark-Ku­

rik, Janvier, 1995]). Такой же, как для типового вида. 
Видовой состав. Род монотипический. 
Распространение. Архипелаг Северная Земля, 

Россия; прагиен, нижний девон. 

Tauraspis rara Mark-Kurik et Janvier, 1995 

Рис. 30 
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Рис. 31. Реконструкция щита Hapilaspis apheles 
Mark-Kurik et Janvier: a - вид сверху; б - вид сбоку 
[Mark-Kurik, Janvier, 1995] 

Tauraspis rara: Mark-Kurik, Janvier, 1995, p. 451-
457, fig. 2-6. 

Голотип - GI, Pi 1277, головной щит (ядро и 
противоотпечаток); местонахождение на р. Подъ­
емная, о. Октябрьской Революции, архипелаг Се­
верная Земля, Россия; слой 3, обнажение 54, ниж­
няя часть спокойнинской свиты, прагиен, нижний 
девон. Fig. 2D [Mark-Kurik, Janvier, 1995]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института не представлен. Голотип и неполно со­
хранившиеся головные щиты Pi 1274-1276 из типо­
вого местонахождения хранятся в Институте геоло­
гии Таллинского технического университета в Эс­
тонии. 

Диагноз (по Марк-Курик и Жанвье [Mark-
Kurik, Janvier, 1995, p. 451]). Представитель бен-
невиаспидид с длинными, тонкими, сигмоидны-
ми переднебоковыми выростами головного щита. 
Корнуальные отростки короткие, направлены по-
стеролатерально. Абдоминальный отдел дер-
мального покрова щита в своих латеральных и 
вентральной частях сзади очень длинный, захо­
дит за уровень дермального покрова щита на 
дорсальной стороне. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечание. Рис. 30, 31, 32 представляют собой 

авторские рисунки Ф. Жанвье и печатаются с его 
разрешения и разрешения SVP. 

Род Hapilaspis Mark-Kurik et Janvier, 1995 

Hapilaspis: Mark-Kurik, Janvier, 1995, p. 457. 
Типовой вид - Hapilaspis apheles Mark-Kurik et 

Janvier, 1995. 
Диагноз (по Марк-Курик и Жанвье [Mark-Kurik, 

Janvier, 1995]). Такой же, как для типового вида. 
Видовой состав. Род монотипический. 
Распространение. Архипелаг Северная Земля, 

Россия; прагиен, нижний девон. 

Hapilaspis apheles Mark-Kurik et Janvier, 1995 

Рис. 31 

Hapilaspis apheles: Mark-Kurik, Janvier, 1995, p. 
457^58 , fig. 8B, 9-10. 

Голотип - GI, Pi 1281, неполный головной щит 
с дорсальной стороны; местонахождение на р. 
Подъемная, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; слой 3, обнажение 54, 
нижняя часть спокойнинской свиты, прагиен, ниж­
ний девон. Fig. 8В [Mark-Kurik, Janvier, 1995]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института не представлен. Голотип хранится в Ин­
ституте геологии Таллинского технического уни­
верситета в Эстонии. 

Диагноз (по Марк-Курик и Жанвье [Mark-Kurik, 
Janvier, 1995, p. 457]). Очень мелкий представитель 
бенневиаспидид, лишенный корнуальных отрост­
ков, у которого высота головного щита увеличива­
ется кзади. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
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Рис. 32. Реконструкция щита Severaspis rostralis 
Mark-Kurik et Janvier: a - вид сверху; б - вид сбоку 
[Mark-Kurik, Janvier, 1995] 

Род Severaspis Mark-Kurik et Janvier, 1995 

Severaspis: Mark-Kurik, Janvier, 1995, p. 458. 
Типовой вид - Severaspis rostralis Mark-Kurik et 

Janvier, 1995. 
Диагноз (no Марк-Курик и Жанвье [Mark-Kurik, 

Janvier, 1995]). Такой же, как для типового вида. 
Видовой состав. Род монотипический. 
Распространение. Архипелаг Северная Земля, 

Россия; прагиен, нижний девон. 

Severaspis rostralis Mark-Kurik et Janvier, 1995 

Рис. 32 

Severaspis rostralis: Mark-Kurik, Janvier, 1995, p. 
458-459, fig'. 8C, D, 11-12. 

Голотип - GI, Pi 1278, неполный головной щит 
с дорсальной стороны; местонахождение на р. 
Подъемная, о. Октябрьской Революции, архипелаг 
Северная Земля, Россия; слой 3, обнажение 54, 
нижняя часть спокойнинской свиты, прагиен, ниж­
ний девон. Fig. 8С [Mark-Kurik, Janvier, 1995]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института не представлен. Голотип хранится в Ин­
ституте геологии Таллинского технического уни­
верситета в Эстонии. 

Диагноз (по Марк-Курик и Жанвье [Mark-Kurik, 
Janvier, 1995, p. 459]). Очень мелкий представитель 

бенневиаспидид с длинным ростральным отрост­
ком головного щита и короткими корнуальными 
отростками, на которые заходят задние части лате­
ральных полей. Орбиты расположены на середине 
расстояния между основанием рострального отро­
стка и задней вентральной границей щита. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Подотряд Scolenaspidoidei 

Диагноз. Инфраорбитальная линия сенсорной 
системы (ifc) огибает латерально орбиты и расхо­
дится от медиальной оси тела к латеральным по­
лям. Первая пара каналов, подходящих к латераль­
ным полям (seh), дихотомически ветвится на поло­
вине пути от орбиты к латеральному полю. Пине­
альная пластинка обычно имеется. Головотуло­
вищный щит консолидированный, выпуклый дор­
сально и уплощенный вентрально. Рога утолщен­
ные, обычно неширокие. Дорсомедиальный гре­
бень хорошо развит. Гипофизная часть назогипо-
физного отверстия обычно превышает по величине 
назальную. Латеральные поля не заходят на по­
верхность интерзональной составляющей щита, не­
сколько расширены спереди и сзади. Оралобранхи-
альная камера олигобранхиатного типа строения. 
Поверхность щита покрыта бугорками. 

Состав. Scolenaspididae Afanassieva, 1991, Zena-
spididae Stensio, 1958. 

Распространение. Европа (Норвегия, Велико­
британия, Украина); нижний девон. 

Семейство Scolenaspididae Afanassieva, 1991 

Типовой род - Scolenaspis Jarvik, 1954. 
Диагноз. Остеостраки мелких - средних разме­

ров. Головотуловищный щит умеренной длины 
(С/А - 2-3), широкий (S/A - около 6). Рога различ­
ной длины, узкие. Дорсомедиальный гребень 
обычно высокий, иногда имеет вид шипа. Пинеаль­
ная пластинка обычно хорошо развита. Гипофизная 
часть назогипофизного отверстия равна по величи­
не назальной части или слегка превышает ее. Дор­
сальное поле обычно небольших размеров (S/Sd -
около 9). 

Состав. Scolenaspis Jarvik, 1954; Stensiopelta 
Denison; 1951, Zychaspis Janvier, 1985; Machairaspis 
Janvier, 1985; Heraspis Afanassieva, 1991; а также, 
возможно, "Cephalaspis" verruculosa Wangsjo, 1952 
и "Cephalaspis" aarhusi Wangsjo, 1952. 

Замечания. "С." verruculosa и "С." aarhusi 
включены здесь в состав семейства, поскольку для 
них характерны указанные в диагнозе признаки. На­
звание рода поставлено в кавычки, поскольку эти 
виды резко отличаются от других видов рода 
Cephalaspis (и других цефаласпид) таксономически 
весомыми признаками (резко выпуклая дорсальная 
сторона щита, наличие развитого дорсомедиального 
гребня и другими) и, возможно, представляют собой 
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Рис. 33. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита Zychaspis siemiradzkii Janvier [Афанась­
ева, 1991] 

самостоятельные роды, принадлежащие к семейству 
Scolenaspididae. 

Род Zychaspis Janvier, 1985 

Zychaspis: Janvier, 1985a, p. 315-316; Афанасье­
ва, 1991, с. 96-97. 

Типовой вид - Zychaspis siemiradzkii Janvier, 
1985. 

Диагноз. Остеостраки средних размеров: длина 
головотуловищного щита - около 7 см. Ширина 
щита несколько превышает его длину. Передняя 
часть щита образует небольшой ростральный вы­
ступ. Рога длинные и узкие. Интерзональная со­
ставляющая короткая и узкая. Имеется низкий дор-
сомедиальный гребень. Гипофизная часть назоги­
пофизного отверстия равна по величине назальной 
части или немного больше ее. Орбиты малого раз­
мера. Пинеальная пластинка очень узкая. Дорсаль­
ное поле узкое. Латеральные поля длинные, узкие, 
заходят в проксимальные части рогов, не образуют 
медиальных выступов. Поверхность щита покрыта 
мелкими бугорками. Среди них, в центральной и 
интерзональной частях щита, размещены более 
крупные и редкие бугорки. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Замечание. Мы не включаем в состав рода Z. 

elegans (Balabai, 1962) и ? Z. djurinensis (Balabai, 
1962), включенных в него Ф. Жанвье [Janvier, 
1985а], до изучения дополнительного материала 
(коллекция остеостраков Государственного приро­
доведческого музея, Львов). 

Распространение. Подолия, Украина; лохков, 
нижний девон. 

Zychaspis siemiradzkii Janvier, 1985 

Рис. 33; табл. XII, фиг. 2-4 

Zychaspis siemiradzkii: Janvier, 1985а, p. 316-317, 
fig. 5,6; Афанасьева, 1991, с. 97-98, рис. 16а, табл. XX. 

Голотип - BM(NH), Р. 17714, дорсальная сто­
рона щита; с. Хомяковка или с. Белый Поток, По­
долия, Украина; "Олд Ред", возможно, иваневский 
горизонт, лохков, нижний девон. Fig. 2, 3 [Janvier, 
1985а]. 

Материал. Фрагменты отпечатков дорсальной 
стороны щита ПИН, № 3592/98, LIG (ЛитНИГРИ), 
№ 5-597, № 5-716; окрестности сел Хомяковка (или 
Белый Поток), Городница, Устечко, Червоноград, 
Подолия, Украина; устечковская свита днестров­
ской серии и, возможно, иваневский горизонт, лох­
ков, нижний девон. При составлении диагноза ис­
пользованы данные по голотипу [Janvier, 1985а]. 

Диагноз. Длина головотуловищного щита со­
ставляет около 7 см, ширина около 9 см. Щит уме­
ренной ширины (L/A - 3,7; S/A - 4,4). Длина щита 
уступает его ширине (L/S - 0,76). Максимальная 
ширина щита находится на уровне проксимальных 
частей рогов. Препинеальная часть щита длинная 
(В/А - 1,8), постпинеальная - короткая (С/А - 1,8). 
Ростральная часть щита образует короткий неши­
рокий закругленный выступ. Рога несколько рас­
ширены в проксимальных частях, быстро сужаются 
кзади, изогнуты к медиальной оси тела. Интерзо­
нальная составляющая узкая (Si/A - 1,7), короткая. 
Назогипофизное отверстие узкое, расположено на 
значительном расстоянии от рострального края 
(Q/A - 1,6). Орбиты малого размера (01/А - 0,3; 
Os/A - 0,23; L/Ol - 12,4), овальные, сближены. 
Дорсальное поле длинное (L/Ld - 3,6; Ld/A - около 
1), узкое (Ld/Sd - 2,9; Sd/A - 0,34). Латеральные 
поля очень длинные (G/A - 3,7) и узкие (S1/A -
0,32), начинаются за ростральным выступом, сзади 
заходят в проксимальные части рогов. На поверх­
ности щита размещены многочисленные мелкие 
бугорки, несколько удлиненные в интерзональной 
части. Между ними расположены редкие относи­
тельно крупные бугорки. На ростральном выступе, 
на рогах, вдоль боковых краев щита присутствуют 
только мелкие, тесно расположенные бугорки. 

Распространение. Окрестности сел Хомяковка 
(или Белый Поток), Городница, Устечко, Червоно­
град, Подолия, Украина; устечковская свита днест­
ровской серии и, возможно, иваневский горизонт, 
лохков, нижний девон. 

Род Heraspis Afanassieva, 1991 

Cephalaspis: Zych, 1937, p. 62-94; Janvier, 1985b, 
p. 133. 

"Cephalaspis": Janvier, 1985a, p. 331. 
Heraspis: Афанасьева, 1991, с. 92-93. 
Типовой вид - Cephalaspis kozlowskii Zych, 1937. 
Диагноз. Остеостраки средних размеров: длина 

головотуловищного щита около 10 см. Ширина 
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Рис. 34. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита Heraspis kozlowskii (Zych) [Афанась­
ева, 1991] 

щита превышает его длину. Ростральный край за­
круглен. Рога умеренной длины, достигают уровня 
заднего конца интерзональной части щита или 
слегка заходят за него. Интерзональная состав­
ляющая хорошо выражена, несет полого подни­
мающийся, заостренный кзади дорсомедиальный 
гребень. Орбиты малого размера. Пинеальная пла­
стинка очень узкая. Дорсальное поле относительно 
узкое. Латеральные поля очень длинные, расширя­
ются кзади, не образуя медиальных выступов, за­
ходят в проксимальные части рогов. Поверхность 
щита покрыта относительно мелкими невысокими 
бугорками. Каждый бугорок размещен в центре по­
лигональной ячейки, образованной бороздками, 
проходящими между бугорками. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Подолия, Украина; лохков, 

нижний девон. 

Heraspis kozlowskii (Zych, 1937) 

Рис. 34; табл. XIII, фиг. 1-4 

Cephalaspis kozlowskii: Zych, 1937, p. 62-94, pi. 
1-4; Janvier, 1985b, p. 133. 

"Cephalaspis" kozlowskii: Janvier, 1985a, p. 331. 
Heraspis kozlowskii: Афанасьева, 1991, с. 93-96, 

рис. 15, табл. XVm, XIX. 
Голотип - NHRM, С. 131, головотуловищный 

щит; с. Залещики, Подолия, Украина; иваневский 
горизонт или днестровская серия, лохков, нижний 
девон. PI. I, II [Zych, 1937]. 

Материал. Отпечатки дорсальной стороны щи­
та, ПИН, № 3592/103, 104; ядро с дорсальной сто­

роны с противоотпечатком (неполное), LIG (Лит-
НИГРИ), № 5-718а, б; часть ядра с дорсальной сто­
роны, LIG (ЛитНИГРИ), № 5-719; отпечаток рога и 
части интерзональной составляющей с фрагмента­
ми экзо- и эндоскелета, ПИН, № 3592/105; с. Ус­
течко, Подолия, Украина; днестровская серия, лох­
ков, нижний девон. При составлении диагноза и 
описания использованы фотографии и данные по 
голотипу [Zych, 1937]. 

Диагноз (второе значение в интервале величин 
приведено для голотипа, описанного В. Зыхом: 
[Zych, 1937]). Длина щита около 10 см, ширина -
около 13 см. Головотуловищный щит довольно 
широкий (L/S - 0,75; S/A - 7,2-7,5). Максимальная 
ширина щита находится на уровне задних концов 
рогов. Препинеальная часть щита - очень длинная 
(В/А - 2,4-2,8), постпинеальная - средней длины 
(С/А - 2,9). Ростральный край широко закруглен. 
Рога умеренной длины и ширины, сужаются посте­
пенно, направлены латерокаудально, почти не за­
гибаются к срединной оси тела. Интерзональная 
составляющая сравнительно широкая (Si/A - 3,7). 
Дорсомедиальный гребень длинный с широким ос­
нованием и острым верхним краем, начинается по­
зади дорсального поля, набирает высоту постепен­
но. Сзади оканчивается направленным каудально 
заострением. Назогипофизное отверстие бобовид­
ное, иногда с чуть расширенной гипофизной ча­
стью, сильно удалено от рострального края щита 
(Q/A - 2,2-2,4). Орбиты овальные, очень малого 
размера (Ol/A - 0,31-0,37; Os/A - 0,25), широко 
расставлены (Omin/A - 0,55). Пинеальная пластин­
ка очень узкая, возможно, разделена на две части 
крупным пинеальным отверстием. Дорсальное поле 
небольшое (L/Ld - 5,8; Ld/A - 0,94-0,97), относи­
тельно узкое (Ld/Sd - 2), овальное с зауженным пе­
редним концом. Латеральные поля очень длинные 
(G/A - 4,9), спереди сильно продвинуты в рост­
ральную часть щита, сзади в проксимальные части 
рогов. Они постепенно расширяются кзади, не об­
разуя медиальных выступов. Поверхность дорсаль­
ной стороны щита покрыта мелкими, низкими, ок­
руглыми бугорками. Бугорки разделены узкими 
бороздками, образующими полигональные ячейки. 

Распространение. По данным В. Зыха [Zych, 
1937], материал по типовому виду известен из ме­
стонахождений Залещики (голотип и фрагменты 
дорсального щита Ср. 92) и Ворволинцы (фрагмент 
рога Ср. 2), Подолия, Украина. В разрезе местона­
хождения Залещики представлены отложения ива-
невского горизонта и днестровской серии, место­
нахождение Ворволинцы отнесено к иваневскому 
горизонту [Бровков, 1954; Нарбутас, 1984], лохков, 
нижний девон. По данным М. Бель-Иля и Ф. Жан­
вье [Belles-Isles, Janvier, 1984], этот вид известен 
также из верхней части чортковского горизонта. 

Род Stensiopelta Denison, 1951 

Cephalaspis: Denison, 1951a, p. 87-90 (pars); 
Wangsj6, 1952, p. 243-252 (pars). 
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Stensiopelta: Denison, 1951a, p. 159, 191; Обру­
чев, 1964, с. 103; Janvier, 1985a, p. 318, Афанасьева, 
1991, с. 98-99. 

Типовой вид - Cephalaspis woodwardi Stensio, 
1932. 

Диагноз. Остеостраки мелких - средних разме­
ров: длина головотуловищного щита 4-7 см. Ши­
рина щита значительно превышает его длину. Пе­
редний край образует ростральный угол или не­
большую ростральную лопасть. Рога очень длин­
ные, расходятся далеко в стороны. Интерзональная 
составляющая длинная и узкая, несет короткий и 
низкий дорсомедиальный выступ. Орбиты средней 
величины. Пинеальная пластинка узкая. Дорсаль­
ное поле узкое. Латеральные поля длинные, неши­
рокие, заходят в проксимальные части рогов. На 
поверхности щита расположены группы разнораз­
мерных бугорков так, что каждый крупный бугорок 
окружен более мелкими. 

Видовой состав. S. woodwardi (Stensio, 1932), S. 
pustulata Janvier, 1985. 

Распространение. Подолия, Украина; Велико­
британия; лохков, нижний девон. 

Stensiopelta pustulata Janvier, 1985 

Рис. 35; табл. XIV, фиг. 1-4 

Stensiopelta pustulata: Janvier, 1985а, p. 318-322, 
fig. 8-11; Афанасьева, 1991, с. 99-101, Рис. 166; 
табл. XXI. ' 

Голотип - BM(NH), Р. 17703-4, ядро и противо-
отпечаток дорсальной стороны щита; с. Устечко, 
Подолия, Украина; "Олд Ред" I, днестровская се­
рия, лохков, нижний девон. Fig. 8-11 [Janvier, 1985а]. 

Материал. Ядра и отпечатки дорсальной сторо­
ны щита различной степени сохранности, ПИН, № 
3592/101, 102а, б; LIG (ЛитНИГРИ), № 5-600, 706, 
707, 708, 710, 715; дорсальный щит с фрагментами 
чешуи туловища, LIG (ЛитНИГРИ), № 5-636а, б; 
вентральный щит LIG (ЛитНИГРИ), № 5-709; окре­
стности сел Устечко, Иване-Золотое, Городница, 
Червоноград, Бураковка, Белый Поток, Подолия, 
Украина; устечковская свита, днестровская серия, 
лохков, нижний девон. При составлении диагноза 
также использованы фотографии и рисунки экзем­
пляров этого вида из коллекции Британского музея 
естественной истории [Stensio, 1932; Janvier, 1985а]. 

Диагноз. Stensiopelta относительно крупных 
размеров: длина щита около 6 см, ширина - около 
12 см. Головотуловищный щит очень широкий за 
счет расходящихся латерокаудально рогов (L/S -
около 0,5; S/A - около 9). Максимальная ширина 
щита находится на уровне концов рогов. Препине­
альная и постпинеальная части щита умеренной 
длины (В/А - 1,7; С/А - 2,7). Ростральный край 
щита закруглен и образует небольшую ростраль­
ную лопасть. Рога очень длинные (М/А - 2), сред­
ней ширины, сужаются постепенно, направлены 
латерокаудально, почти не загибаются к срединной 
оси тела, не имеют зубчиков по внутреннему краю. 

рт 

Рис. 35. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита Stensiopelta pustulata Janvier [Афанась­
ева, 1991] 

Интерзональная составляющая узкая (Si/A - около 
2,5), очень длинная, постепенно сужающаяся кзади. 
Дорсомедиальный выступ с узким основанием, ко­
роткий, низкий, начинается на незначительном рас­
стоянии позади дорсального поля. Назогипофизное 
отверстие бобовидное, иногда с чуть расширенной 
гипофизной частью, находится на небольшом рас­
стоянии от рострального края (Q/A - около 1). Ор­
биты овальные, средней величины (Ol/A - 0,45; 
Os/A - 0,36), расставлены нешироко (Omin/A - 0,4). 
Пинеальная пластинка узкая. Дорсальное поле до­
вольно длинное (Ld/A - около 1), узкое (Ld/Sd -
2,5), с выпуклым задним краем. Латеральные поля 
длинные (G/A - 3,6), неширокие (S1/A - 0,4), не­
равномерной ширины, в задней части не образуют 
расширения. Поверхность дорсального щита по­
крыта бугорками, расположенными группами. По­
лигональные поля выражены. На каждом поле раз­
мещен крупный бугорок, окруженный мелкими. Все 
бугорки с округлой вершиной. Вдоль боковых краев 
дорсальной стороны щита, на рогах, на вентральной 
стороне щита крупные бугорки отсутствуют. 

Замечания. Описываемый вид установлен Ф. 
Жанвье для формы, обнаруженной в Подолии 
[Janvier, 1985а]. В отличие от материала хорошей 
сохранности, исследованного этим автором, мате­
риал, изученный нами, имеет различную степень 
сохранности, так что детали строения, указанные 
как характерные, не всегда представлены. Сравне­
ния промеров, сделанных нами по разработанной 
системе параметров, показали некоторое отличие 
имеющегося у нас материала как от S. pustulata, так 
и от S. woodwardi, причем от последнего в большей 
степени. На основании того, что все исследованные 
нами экземпляры были сравнительно крупные, ни 
один из них не имел следов зубчиков на внутрен­
нем крае рогов или укороченную интерзональную 
составляющую (как у 5. woodwardi), мы отнесли 
исследованные экземпляры к виду S. pustulata. 
Следует отметить, что S. woodwardi и S. pustulata 
крайне сходны по многим пропорциям щита и, как 
отметил Ф. Жанвье [Janvier, 1985а], очень близки 
друг к другу. Кроме того, необходимо учесть, что 
вид S. woodwardi известен лишь по двум экземпля­
рам (один из которых неполный). 
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Рис. 36. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита "Cephalaspis" microlepidota Balabai, а -
вид сверху; б - вид сбоку [Афанасьева, Войчишин, 
1991] 

Распространение. Окрестности сел Устечко, 
Иване-Золотое, Городница, Червоноград, Бураков-
ка, Белый Поток, Подолия, Украина; устечковская 
свита, днестровская серия, лохков, нижний девон. 

Incertae genus 

"Cephalaspis" microlepidota Balabai, 1962 

Рис. 36; табл. XIV, фиг. 5 

Cephalaspis mikrolepidota: Балабай, 1962, с. 6. 
Cephalaspis microlepidota: Балабай, 1962, с. 6, 8, 

рис. 8. 
Scolenaspis mikrolepidota: Janvier, 1985a, p. 327. 
"Cephalaspis" microlepidota: Афанасьева, Вой­

чишин, 1991, с. 69-71, рис. 3. 
Лектотип - ГПМ, № 25564, ядро головотуло­

вищного щита с дорсальной стороны (без правого 
рога); с. Городница, Городенковский р-н (Подо­
лия), Ивано-Франковская область, Украина; ива­
невский горизонт или устечковская свита днест­
ровской серии, лохков, нижний девон. Табл. IX, 
фиг. 3, 4 [Афанасьева, Войчишин, 1991]. 

Материал. Лектотип. 
Диагноз. Длина головотуловищного щита со­

ставляет около 8 см, ширина - около 10 см. Щит 
длинный (L/S - 0,8; S/A - около 6,5), его форма 
приближается к треугольной. Максимальная шири­
на щита находится на уровне дистальных частей 
рогов. Препинеальная часть щита длинная (В/А -

2,2), постпинеальная - средней длины (С/А - около 
3). Передняя часть щита образует слабо выражен­
ную широкую ростральную долю. Рога уплощен­
ные, в проксимальной части широкие, кзади резко 
сужаются. Интерзональная составляющая щита от­
носительно узкая (Si/A - 2,5), несет хорошо разви­
тый дорсомедиальный гребень, который начинает­
ся сразу за дорсальным полем. Назогипофизная ям­
ка небольшая, удалена от рострального края на 
значительное расстояние (Q/A - около 2). Назаль­
ный отдел назогипофизного отверстия узкий, очер­
тания гипофизного отдела неизвестны. Орбиты 
овальные, относительно малого размера (Ol/A -
0,38; Os/A - 0,28; L/Ol - 14). Пинеальная пластинка 
развитая, узкая. Дорсальное поле умеренной длины 
(L/Ld - 5,5), узкое (Ld/Sd - 2,4), спереди сужено, в 
задней части, вероятно, образует два симметрич­
ных выступа. Латеральные поля длинные (G/A > 3) 
и узкие (S1/A - около 0,3), спереди закруглены и 
продвинуты в ростральную часть щита, сзади слег­
ка расширены; очертания их заднего края неиз­
вестны. В экзоскелете в среднем слое хорошо 
развиты мелкие разноразмерные полигональные 
поля неправильной формы (диаметром около 
0,05-0,25 см). 

Замечания. У лектотипа часть гребня не сохра­
нилась, строение оставшейся части дает возмож­
ность предполагать наличие развитого дорсомеди-
ального шипа. Таким образом, "С." microlepidota 
сходен с представителями рода Machairaspis 
Janvier, 1985 размерами щита, формой рогов и ла­
теральных полей, величиной орбит и, вероятно, 
сильно развитым спинным гребнем (возможно, 
шипом). Отсутствие сохранившегося дорсального 
шипа у лектотипа не позволяет, с нашей точки зре­
ния [Афанасьева, Войчишин, 1991], включить "С." 
microlepidota в состав рода Machairaspis. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Семейство Zenaspididae Stensio, 1958 

Типовой род - Zenaspis Lankester, 1870. 
Диагноз. Остеостраки средних - крупных раз­

меров. Головотуловищный щит умеренной длины 
(С/А - около 2), относительно широкий (S/A - 4-5). 
Рога различной длины, обычно узкие. Дорсомеди­
альный гребень умеренной высоты, пологий. Пине­
альная пластинка слабо развита или отсутствует. 
Гипофизная часть назогипофизного отверстия 
обычно значительно превышает по величине его 
назальную часть. Дорсальное поле обычно боль­
ших размеров (S/Sd - около 6). 

Состав. Zenaspis Lankester, 1870; Diademaspis 
Janvier, 1985. Возможно, к этому же семейству 
принадлежит род Tegaspis Wangsjo, 1952 (см. Заме­
чание). 

Замечание. Tegaspis отличается от других ро­
дов данного семейства малыми размерами гипо-
физной части назогипофизного отверстия. 
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Рис. 37. Схематическая реконструкция дорсальной 
стороны щита Diademaspis stensioei Afanassieva [Афа­
насьева, 1989] 

Род Diademaspis Janvier, 1985 

Diademaspis: Janvier, 1985a, p. 325; 1985b, p. 183; 
Афанасьева, 1991, с 101-102. 

Типовой вид - Diademaspis poplinae Janvier, 1985. 
Диагноз. Остеостраки средних - крупных раз­

меров: длина головотуловищного щита - до 25 см. 
Ширина щита близка к его длине или превышает 
ее. Ростральный край обычно закруглен. Рога хо­
рошо развиты, различной длины, утолщены. Ин­
терзональная составляющая сужается кзади, несет 
относительно высокий, заостренный кзади дорсо­
медиальный гребень. Гипофизная часть назогипо­
физного отверстия значительно превышает по ве­
личине назальную (данные по назогипофизному 
отверстию приведены по Ф. Жанвье [Janvier, 1985а, 
Ь]). Орбиты окружены циркуморбитальным вали­
ком. Пинеальная пластинка очень слабо развита 
или отсутствует. Дорсальное поле широкое. Лате­
ральные поля длинные, заходят в проксимальные 
части рогов, образуют небольшой заднемедиаль-
ный выступ, обычно приближены к краям щита. На 
поверхности щита расположены группы разнораз­
мерных бугорков с округлой вершиной. 

Видовой состав. D. poplinae Janvier, 1985, D. 
jarviki Wangsjo, 1952; D. stensioei Afanassieva, 1991. 

Замечание. В 1985 г. Ф. Жанвье выделил род 
Diademaspis, включив в него D. poplinae Janvier, 
1985, D. jarviki (= Cephalaspis jarviki Wangsjo, 1952) 
и ряд форм, определяемых им как Diademaspis sp. 
[Janvier, 1985Ь]. Однако диагноз рода, предложен­
ный этим автором [Janvier, 1985b, p. 183], основан 
по существу только на признаках типового вида -
D. poplinae, т. е. он не отвечает значительно более 
разнообразной морфологии видов, объединенных 
Ф. Жанвье внутри рода. В связи с этим, нами дан 
дополненный и уточненный диагноз рода Diadema­
spis [Афанасьева, 1991]. 

Распространение. Подолия, Украина; Шпиц­
берген, Норвегия; лохков, нижний девон. 

Diademaspis stensioei Afanassieva, 1989 

Рис. 37; табл. XV, фиг. 1-2 

Diademaspis stensioei: Афанасьева, 1989, с. 56-
58, рис. 2-3; 1991, с. 102-104, рис. 17; табл. XXII. 

Голотип - ПИН, № 3592/95, часть отпечатка 
дорсальной стороны щита (правая сторона) с фраг­
ментами экзо- и эндоскелета; с. Устечко, Подолия, 
Украина; устечковская свита днестровской серии, 
верхний лохков, нижний девон. Рис. 2-3 [Афанась­
ева, 1989]. 

Материал. Кроме голотипа, часть, отпечатка 
дорсальной стороны щита с фрагментами эндоске­
лета ПИН, № 3592/96; с. Устечко, Подолия, Украи­
на; устечковская свита днестровской серии, верх­
ний лохков, нижний девон. 

Диагноз. Diademaspis средних размеров: длина 
щита около 9 см, ширина - около 11 см. Ширина 
головотуловищного щита несколько превышает его 
длину (L/S - 0,8). Максимальная ширина щита на­
ходится на уровне половины длины рогов. Рога от­
носительно длинные, узкие, довольно массивные 
(толстые), овальные в сечении. Рога направлены 
каудально, в дистальных частях несколько изогну­
ты к медиальной оси тела. Интерзональная состав­
ляющая средней ширины (Si/A - около 2,4). Орби­
ты овальные, малого размера (Ol/A - около 0,3; 
Os/A - около 0,2), окружены широким циркумор­
битальным валиком. Латеральные поля длинные, 
слегка заходят в проксимальные части рогов, обра­
зуют небольшой заднемедиальный угол, сравни­
тельно далеко отодвинуты от края щита (по край­
ней мере, в своей задней части). На поверхности 
щита размещены группы относительно крупных бу­
горков, между которыми располагаются мелкие бу­
горки. На интерзональной составляющей и на рогах 
бугорки имеют удлиненную форму. Циркуморби-
тальный валик покрыт очень мелкими бугорками. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Род Tegaspis Wangsjo, 1952 

Cephalaspis: Stensio, 1927, p. 278-279 (pars). 
Tegaspis: Wangsjo, 1952, p. 437-438; Belles-Isles, 

Janvier, 1984, p. 202; Janvier, 1985b, p. 130; Афа­
насьева, 1991, с. 104-105. 

Типовой вид - Tegaspis kolleri Stensio, 1927. 
Диагноз. Остеостраки средних - крупных раз­

меров: длина головотуловищного щита 9-15 см. 
Ширина щита значительно превышает его длину. 
Ростральный край обычно образует широкий рост­
ральный угол. Рога хорошо развиты, длинные, уп­
лощенные. Интерзональная составляющая резко 
сужается кзади, несет низкий дорсомедиальный 
гребень. Назогипофизное отверстие узкое, его ги­
пофизная часть приблизительно равна по величине 
назальной части. Имеется циркуморбитальный ва-
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Рис. 38. Схематическая реконструкция дор­
сальной стороны щита Tegaspis waengsjoei Belles-
Isles et Janvier. По [Belles-Isles, Janvier, 1984] 

лик. Пинеальная пластинка не развита. Дорсальное 
поле неширокое. Латеральные поля длинные, не 
заходят на поверхность рогов, образуют заднеме-
диальную лопасть, далеко удалены от края щита. 
На поверхности щита расположены низкие, обычно 
удлиненные продольно бугорки. 

Видовой состав. Т. kolleri (Stensio, 1927); Т. 
waengsjoei Belles-Isles et Janvier, 1984; а также, воз­
можно, Т. pedata (Wangsjo, 1952). 

Распространение. Подолия, Украина; Шпиц­
берген, Норвегия; лохков, нижний девон. 

Tegaspis waengsjoei Belles-Isles et Janvier, 1984 

Рис. 38 

Tegaspis waengsjoei: Belles-Isles, Janvier, 1984, p. 
202-205, pi. 27: 3a, b; fig. 3,4; Афанасьева, 1991, с. 105. 

Голотип - NHRM, No С la, b; с. Застиночье, 
Подолия, Украина; горизонт не определен, песча­
ники Babin ("Олд Ред"), жедин, нижний девон. Р1. 
27: За, b; fig. 3,4 [Belles-Isles, Janvier, 1984]. 

Материал. В коллекциях Палеонтологического 
института не представлен. При составлении диаг­
ноза использованы данные по голотипу по работе 
Бель-Иля и Жанвье [Belles-Isles, Janvier, 1984]. 

Диагноз. Tegaspis средних размеров: длина щита 
- 9,4 см, ширина - около 14 см. Головотуловищный 
щит умеренной ширины (L/S - 0,63; S/A - около 
5,4). Максимальная ширина находится на уровне 
половины длины рогов. Препинеальная часть щита 
длинная (В/А - около 1,8), постпинеальная - корот­
кая (С/А - около 1,6). Ростральный край щита извес­
тен лишь предположительно, по-видимому, образует 
широкий ростральный угол. Дистальные части рогов 
не сохранились, проксимальные части рогов широ­
кие и утолщенные. Интерзональная составляющая 
узкая (Si/A - около 1,7; S/Si - 3,3). Назогипофизная 
ямка короткая. Орбиты овальные, малого размера 
(Ol/A - около 0,3; Os/A - около 0,2; L/Ol - 12,5), на­
ходятся на умеренном расстоянии друг от друга 
(Q/A - около 0,4). Размеры и форма дорсального по­

ля известны лишь предположительно. По-видимому, 
поле длинное и узкое (L/Ld - около 3,4; Ld/Sd - око­
ло 2,3). Латеральные поля длинные (G/A - около 3), 
расширяются кзади, образуют хорошо выраженную 
заднемедиальную лопасть, расположены относи­
тельно близко к краям щита (особенно спереди). На 
поверхности щита расположены группы удлинен­
ных бугорков. Бугорки более крупные в централь­
ной части щита и более мелкие и тесно расположен­
ные на его краевых частях. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Incertae sedis 

Род Ilemoraspis Obruchev, 1961 

Ilemoraspis: Обручев, 1961, с. 561; 1964, с. 105; 
Afanassieva, Janvier, 1985, p. 493-506, Афанасьева, 
1991, с. 106. 

Типовой вид - Ilemoraspis kirkinskayae 
Obruchev, 1961. 

Диагноз. Остеостраки, по-видимому, мелких 
размеров: длина головного щита около 3 см (см. 
Замечания). Ширина щита намного превышает 
его длину. Ростральный край широко закруглен. 
Заднебоковые углы щита выражены слабо или 
отсутствуют. Небольшие рога, возможно, име­
лись. Интерзональная составляющая несет невы­
сокий дорсомедиальный гребень. Назогипофиз­
ное отверстие круглое. Орбиты широко расстав­
ленные. Пинеальная пластинка в виде тессеры. 
Дорсальное и латеральные поля небольшие, 
овальные, латеральные поля расположены на 
уровне дорсального поля. Щит покрыт крупными 
полигональными пластинками (тессерами), дор­
сальное и латеральные поля - более мелкими 
пластинками. На поверхности тессер размещены 
относительно крупные, иногда разветвляющиеся 
гребни, образующие пучки. На поверхности ту­
ловищных чешуи имеются тонкие продольные 
гребешки (ребрышки). 

Видовой состав. Типовой вид. 
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Распространение. Хакасия, Россия; живет, эмс 
(данные из "Решений..." [Решения..., 1982]), девон. 

Замечания. В коллекции Палеонтологического 
института имеется образец № 1642/2, представ­
ляющий собой заднюю часть ядра с дорсальной 
стороны и часть туловищного отдела остеострака, 
очень сходного с I. kirkinskayae характером орна­
ментации, но значительно превосходящего его по 
абсолютным размерам. Чрезвычайное сходство ор­
намента, формы тессер и чешуи наводят на мысль о 
возможной принадлежности этого фрагмента круп­
ному дефинитивному экземпляру того же вида (/. 
kirkinskayae). Однако до появления дополнитель­
ных материалов вопрос о таксономической при­
надлежности этого экземпляра мы оставляем от­
крытым. 

Ilemoraspis kirkinskayae Obruchev, 1961 

Табл. XV, фиг. 3-5 

Ilemoraspis kirkinskayae: Обручев, 1961, с. 561, 
1964, табл. П, фиг. 1; Afanassieva, Janvier, 1985, p. 
501-504, fig. 5-7; Jan-vier, 1985b, p. 133, Афанасье­
ва, 1991, с. 106-108, табл. ХХШ. 

Голотип - ПИН, № 1642/1, отпечаток дорсаль­
ной стороны щита и части туловищного отдела с 
фрагментами экзоскелета; Чазы-Койза, Южно-
Минусинская впадина, Хакасия, Россия; илеморов-
ская свита, живет, средний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Остеострак мелких размеров. Длина 

головотуловищного щита около 3 см, ширина -
около 5 см. Щит широкий (L/S - 0,58; S/A - 6,6; 
Н/А - 4,6). Максимальная ширина щита находится 
на уровне его заднего края. Препинеальная часть 
щита относительно длинная (В/А - около 1,7), 
постпинеальная - короткая (С/А - около 2,3). Рост­
ральный край щита очень широкий. Боковые части 
щита хорошо развиты и, по-видимому, в своих зад-
небоковых отделах оканчиваются небольшими ро­
гами, направленными латерокаудально. Интерзо­
нальная составляющая широкая и очень короткая, 
несет низкий дорсомедиальный гребень. Назоги-
пофизное отверстие круглое, находится на значи­
тельном расстоянии от края щита (Q/A - около 1,3). 
Орбиты овальные, относительно крупные (Ol/A -
0,42; Os/A - 0,35; L/Ol - 9,1), очень широко рас­
ставлены (Omin/A - 1,3). Между орбитами имеются 
несколько полигональных пластин. Пинеальное от­
верстие находится на небольшой срединной тессе-
ре, отделенной от орбит другими тессерами. Дор­
сальное поле небольшое (L/Ld - 4,4; Ld/A - 0,87; 
Ld/Sd - 1,6), овальное. Латеральные поля короткие 
(G/A - 1,3), умеренной ширины (S1/A - 0,5), оваль­
ные. На поверхности щита хорошо различимы 
крупные пяти-шестиугольные тессеры. По ним 
проходят направленные в одну сторону (чаще про­
дольно) гребни, многие из которых ветвятся. Дор­
сальное и латеральные поля покрыты мелкими пла­
стинками, орнаментированными короткими гре­

бешками. Туловищные чешуи относительно широ­
кие, орнаментированы очень узкими продольными 
ветвящимися гребешками. Переход между тессера­
ми щита и туловищными чешуями - постепенный, 
однако он довольно четко определяется сменой ти­
па орнамента (на тессерах - пучки гребней, на че­
шуях - узкие продольные гребешки). 

Распространение. Чазы-Койза, Хакасия, Рос­
сия; илеморовская свита, живет, средний девон. По 
данным из "Решений..." [Решения..., 1982], извес­
тен из согархаинской свиты, эмс. 

Род Ungulaspis Afanassieva et Karatajute-Talimaa, 
1998 

Ungulaspis: Афанасьева, Каратаюте-Талимаа, 
1998, с. 62-63. 

Типовой вид - Ungulaspis arctoa Afanassieva et 
Karatajute-Talimaa, 1998. 

Диагноз. Остеостраки крупных размеров: длина 
головотуловищного щита около 11 см. Ширина 
щита превышает его длину. Ростральный край за­
круглен. Орбиты относительно малого размера. 
Пинеальная пластинка, вероятно, в виде бороздки. 
Гипофизная часть назогипофизного отверстия 
слегка превышает по величине назальную. Дор­
сальное и латеральные поля хорошо развиты, 
длинные. Имеется хорошо развитый дорсомеди­
альный гребень. Поверхность головотуловищного 
щита покрыта мелкими округлыми бугорками, ино­
гда сливающимися друг с другом, поверхность ту­
ловищных чешуи - удлиненными гребешками. Раз­
виты плавники, покрытые мелкими чешуями. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Архипелаг Северная Земля, 

Россия; прагиен, нижний девон. 

Ungulaspis arctoa Afanassieva et Karatajute-
Talimaa, 1998 

Табл. I, фиг. 1-2; табл. XVI 

Ungulaspis arctoa: Афанасьева, Каратаюте-
Талимаа, 1998, с. 62-63, табл. VI, Afanassieva, 1999, 
p. 119-123, pi. I, fig. 1-6. 

Голотип - LIG (ЛитНИГРИ) № 35-670, отпеча­
ток головотуловищного щита с сохранившимся эк-
зоскелетом и фрагментами эндоскелета, с частью 
туловищных чешуи; слой 12, местонахождение 67, 
р. Подъемная, о. Октябрьской Революции, архипе­
лаг Северная Земля; североземельская свита, пра­
гиен, нижний девон. Табл. VI [Афанасьева, Кара­
таюте-Талимаа, 1998]. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Длина головотуловищного щита -

около 12 см, ширина, вероятно, - около 15 см (см. 
Замечание). Препинеальная часть щита средней 
длины (B/Ld - около 1,4), постпинеальная - корот­
кая (C/Ld - около 1,8). Задний край щита обозначен 
нечетко. Интерзональная составляющая сужается 
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кзади, со слабо выраженными заднебоковыми уг­
лами. Дорсомедиальный гребень относительно 
длинный (более 3 см), начинается сразу за дорсаль­
ным полем. Назогипофизная ямка треугольная, 
размещена на значительном расстоянии от края 
щита (Q/Ld - около 1,3). Назогипофизное отверстие 
удлиненное, гипофизная его часть четко крупнее 
назальной части. Орбиты овальные, относительно 
малого размера (длина - 8 мм, ширина - 6 мм, L/01 
- около 14). Независимая пинеальная пластинка не 
обнаружена, между орбитами имеется узкая бо­
роздка. Дорсальное поле длинное и узкое (длина -
около 3,5 см; L/Ld -около 3,4; Ld/Sd - около 2,5), 
вероятно, с выпуклым задним краем. Латеральные 
поля длинные (длина - не менее 7,5 см; G/Ld - бо­
лее 2), покрыты крупными тессерами. Количество 
подходящих к ним каналов, вероятно, составляло 5 
пар. Спереди их границы очерчены нечетко, воз­
можно, они сравнительно далеко продвинуты в ро­
стральную часть щита. Сзади поля относительно 
далеко отодвинуты от края щита, по-видимому, об­
разуют небольшие заднемедиальный и заднелате-
ральный углы. На поверхности щита, на относи­
тельно крупных тессерах (2-3 мм) расположены 
мелкие округлые бугорки. На интерзональной со­
ставляющей бугорки имеют удлиненную форму. 
Вдоль края щита проходит ряд (возможно, не­
сколько рядов) относительно крупных, блестящих, 
уплощенных дорсовентрально бугорков (зубчиков). 
Туловищные сегменты покрыты узкими разветв­
ляющимися валиками. Все три слоя экзоскелета 
хорошо развиты. Бугорки на поверхности тессер 
сложены дентином (весь бугорок или его верхняя 
часть). Некоторые бугорки соединяются в своих 
верхних частях, образуя "мостики" из следующей 
генерации дентина. В среднем слое экзоскелета хо­
рошо развиты радиальные каналы. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечание. Из-за сильной поперечной дефор­

мации щита известны лишь приблизительные зна­
чения ширины щита и дорсального поля. Кроме то­
го, для расчета более точных значений пропорций 
щита вместо значения А взято значение Ld. 

Род Balticaspis Lyarskaya, 1981 

Balticaspis: Лярская, 1981, с. 437-438, Афанась­
ева, 1991, с. 108. 

Типовой вид - Balticaspis latvica Lyarskaya, 1981. 
Диагноз. Остеостраки, по-видимому, мелких 

размеров: ширина головотуловищного щита - око­
ло 4 см. Щит широкий, его длина намного уступает 
ширине. Рога длинные и широкие, вдоль их внут­
реннего края расположены серповидные пластинки 
с зубчиками по внутреннему краю рогов. Вен­
тральная сторона щита покрыта полигональными 
пластинками (тессерами) размером около 1,5 мм. 
Ротожаберное отверстие округлое, умеренной ве­
личины (S/Sor - около 2,3), по его заднему краю 
проходит ряд крупных, утолщенных тессер. На по­

верхности тессер размещены бугорки и короткие 
ребрышки. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Латвия; эйфель, средний девон. 

Balticaspis latvica Lyarskaya, 1981 

Табл. XVII, фиг. 1-2 

Balticaspis latvica: Лярская, 1981, с. 438-440, 
рис. 76-77; Афанасьева, 1991, с. 108-109, табл. 
XXIV. 

Голотип - LDM, № 58-5, отпечаток и противо-
отпечаток вентральной стороны щита (без передне­
го края); глубина 379,4 м, скважина Талсы-55, Лат­
вия; пярнуский горизонт, эйфель, средний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Остеострак мелких размеров: ширина 

головотуловищного щита 4,2 см. Щит очень широ­
кий (L/S - гораздо меньше 1). Максимальная ши­
рина щита находится на уровне задних концов ро­
гов. Ростральный край щита, по-видимому, широко 
закруглен. Боковые части щита хорошо развиты, 
переходят в длинные и широкие (М - 1,2 см) рога, 
направленные латерокаудально. Вдоль внутреннего 
края рогов расположена относительно широкая 
(0,18 см) серповидная пластинка. По свободному 
краю пластинки размещены крупные, направлен­
ные вперед зубчики (около 18 штук на каждой пла­
стинке). На боковых краях щита и внешней стороне 
рогов расположены крупные, загнутые назад зуб­
чики. Интерзональная составляющая относительно 
широкая на уровне основания рогов (Si - более 2 
см), резко сужается кзади, ее длина неизвестна. Ро­
тожаберное отверстие относительно некрупное 
(продольный диаметр около 1,4 см, поперечный 
диаметр - 1,8 см). На вентральной стороне щита 
хорошо различимы пяти-шестиугольные тессеры 
размером до 2 мм. Вдоль заднебоковых краев ро-
тожаберного отверстия расположены относительно 
крупные, утолщенные пятиугольные тессеры. По­
верхность тессер покрыта мелкими высокими бу­
горками и короткими ребрышками. На поверхности 
серповидных пластинок имеются длинные тонкие 
ребрышки. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Род Afanassiaspis Otto et Laurin, 2001 

Afanassiaspis: Otto, Laurin, 2001, p. 142. 
Типовой вид - Afanassiaspis porata Otto et 

Laurin, 2001. 
Диагноз (по O t t o и Лорену [Otto, Laurin, 2001]). 

Как у типового вида. 
Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Tori Porgu, Эстония; нижний 

эйфель, средний девон. 
Замечание. Род Afanassiaspis с типовым видом 

A. porata учрежден по изолированному остатку эк­
зоскелета (тессеры). 
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Afanassiaspis porata Otto et Laurin, 2001 

Табл. XVII, фиг. 3-4 

"Type 1": Otto, Laurin, 1999, fig. 1A-D, fig. 3. 
Afanassiaspis porata: Otto, Laurin, 2001, p. 142-143. 
Голотип - MB, f. 3785, отдельная тессера; ме­

стонахождение Tori Porgu, южная Эстония; пяр-
нусский горизонт, самая нижняя часть эйфеля, 
средний девон [Otto, Laurin, 1999: fig. 1А, В; Otto, 
Laurin, 2001]. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института не представлен. Голотип, две тессеры MB. 
f. 3786, MB. f. 3839 и шлифы тессер MB. f. 3837 и 
MB. f. 3840, хранятся в Музее естествознания Уни­
верситета Гумбольдта (Берлин); местонахождение 
Tori Porgu, южная Эстония; пярнусский горизонт, 
самая нижняя часть эйфеля, средний девон. 

Диагноз (по Отто и Лорену [Otto, Laurin, 2001, p. 
143]). Остеострак с развитыми рогами, имевший 

дермальный панцирь, слагающийся из отдельных 
тессер, которые соединялись друг с другом при по­
мощи шарпеевых волокон. Эти волокна проникают 
в базальный слой радиально, образуя пучки и нару­
шая четкую слоистость изопедина. В базальном слое 
имеются лакуны остеоцитов. Радиальные каналы и 
субэпидермальное сосудистое сплетение представ­
лены, но плохо дифференцированы друг от друга. 
Субэпидермальное сосудистое сплетение открыва­
ется наружу многочисленными крупными поровыми 
каналами. Они располагаются вокруг плоских бу­
горков, лишенных, слоя эмалеподобной ткани. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечание. Указанные тессеры были впервые 

описаны М. Отто и М. Лореном в 1999 году как 
тессеры остеострака "Туре 1" [Otto, Laurin, 1999]. В 
2001 году на этом материале ими был учрежден 
новый род Afanassiaspis с типовым видом A. porata 
[Otto, Laurin, 2001]. 
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Условные обозначения к разделу Osteostraci 

А - расстояние между пинеальным отверстием и 
линией, соединяющей центры отверстий эндолим-
фатических протоков 

ас - вертикальный канал, отходящий от канала, 
образующего полигон 

alp - переднебоковой отросток 
avc - восходящие сосудистые каналы 
В - препинеальная длина (без рострума) 
Ы - базальный слой 
С - постпинеальная длина 
ci - круговой канал под бугорком 
со - рог 
cs - соединение сенсорной и сосудистой систем 
D - постпинеальная длина, измеряемая до уров­

ня заднебоковых углов щита 
dc - дорсальная линия сенсорной системы 
d. end - отверстия эндолимфатических протоков 
df-дорсальное поле 
dmc - дорсомедиальный гребень или дорсоме­

диальный выступ 
Е - расстояние между пинеальным отверстием и 

линией, соединяющей передние концы грудных 
синусов 

F - глубина грудного синуса 
G=Gi+G2 - длина латерального поля 
Н - максимальное расстояние между наружны­

ми границами латеральных полей 
I - минимальное расстояние между латеральны­

ми полями 
ibr - межбранхиальный гребень или его следы 
ifc - инфраорбитальный канал боковой линии 
izp - интерзональная составляющая щита 
L - длина щита 
1а - латеральный угол 
Ld - длина дорсального поля 
lde - зубчики на внутреннем крае рога 
If - латеральное поле 
Ifi - переднее латеральное поле 
II - основная боковая линия сенсорной системы 
Lrc - расстояние между передним краем щита 

(без рострума) и концом рога 
М - длина рога 
т с - краевая линия сенсорной системы 
ml - средний слой 
т р - микроотверстия перфорированной септы 

или порового поля 
ms - мезодентин 

nh - назогипофизное отверстие 
Ol - длина орбиты 
Omin - расстояние между орбитами 
or - оралобранхиальная (ротожаберная) область 
orb - орбиты 
O s - ширина орбиты 
р - пора сенсорной системы каналов на поверх­

ности панциря 
рес — грудной плавник 
pin - пинеальная пластинка или место, где она 

располагалась 
pin. f - пинеальное отверстие 
pin. s - пинеальная бороздка 
p. lim. end - задняя граница эндоскелета 
рос - посторбитальная линия сенсорной системы 
ppic - постпинеальная линия сенсорной системы 
ps - поровое поле, перфорированная септа 
ptc - задняя поперечная линия сенсорной систе­

мы 
Q - расстояние между передним краем щита 

(без рострума) и назогипофизным отверстием 
га - ростральный угол 
гс - радиальные каналы 
rl - ростральная доля 
S - ширина щита 
sc - сенсорный канал 
Sd - ширина дорсального поля 
sell—sel5 - каналы, подходящие к латеральным 

полям 
Si - ширина интерзональной составляющей щита 
si - поверхностный слой 
S1 - ширина латерального поля 
Sor - ширина ротожаберного отверстия 
Sp - ширина задней части щита 
stc - супратемпоральная линия сенсорной сис­

темы 
svp - субэпидермальное сосудистое сплетение 
t - бугорок на поверхности щита 
tc - поперечная линия сенсорной системы 
tes - тессеры 
Т. inc - парные бугорки, отмечающие положе­

ние инфраорбитального канала боковой линии 
Т. рос - парные бугорки, отмечающие положе­

ние посторбитального канала боковой линии 
ts - туловищные сегменты 
vc - сосудистые каналы 
vs - полость сосудистого синуса 
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Табл. I. Фиг. 1-2. Ungulaspis arctoa Afanassieva et Karatajute-Talimaa, 1998. Экз. ПИН, № 4766/5, 
микрофрагмент экзоскелета голотипа LIG, № 35-670. Местонахождение на р. Подъемная, о. Октябрь­
ской Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; североземельская свита, лохков, нижний девон. 
1 - вертикальный слом бугорка, расположенного на боковом крае щита (масштаб - 100 мкм); 2 - то 
же, поверхностный слой (масштаб - 30 мкм) [Afanassieva, 2000: pi. 1, fig. 4, 5]. 

Фиг. 3, 7. Tremataspis milled Patten, 1931. Экз. ПИН, № 4219/3. Местонахождение Эльда, о. Сааре­
маа, Эстония; кууснымеские слои, роотсикюлаский горизонт, верхний венлок, нижний силур. 3 - вер­
тикальный разлом верхней части экзоскелета; 7 - перфорированная септа в канале, образующем по­
лигон (вид сверху). Масштаб - 30 мкм [Афанасьева, 1991: табл. I, фиг. 3; табл. И, фиг. 5]. 

Фиг. 4. Tremataspis sp. Экз. ПИН, № 3257/606. О. Сааремаа, Эстония; венлок или лудлов, силур. 
Средний (губчатый) слой экзоскелета (вид сверху). Масштаб - 30 мкм [Афанасьева, 1991: табл. II, 
фиг. 3]. 

Фиг. 5, 6. Dartmuthia gemmifera Patten, 1931. Экз. ПИН, № 3256/520. О. Сааремаа, Эстония; паад­
лаский горизонт, нижний лудлов, верхний силур. 5 - базальный слой (вид сверху), масштаб - 10 мкм; 
6 - борозда на поверхности базального слоя, огибающая основание бугорка (вид сверху), масштаб -
30 мкм [Афанасьева, 1991: табл. III, фиг. 4, 6]. 

Фиг. 8. Thyestes verrucosus Eichwald, 1854. Экз. ПИН, № 1628/31. О. Сааремаа, Эстония; роотсикю­
лаский горизонт, верхний венлок, нижний силур. Поровое поле, расположенное на скате крупного 
бугорка на дорсальной стороне головотуловищного щита. Масштаб - 10 мкм [Афанасьева, 1991: 
табл. VI, фиг. 5]. 
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Табл. II. Ateleaspis sp. Экз. LIG (ЛитНИГРИ), № 35-669. Местонахождение на р. Спокойная, о. Ок­
тябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; североземельская свита, лохков, нижний 
девон. 1 - отпечаток дорсальной стороны головотуловищного щита и части туловища (х 1,4), 2 - ба-
зальная часть грудного плавника (х 5,4) [Афанасьева, Каратаюте-Талимаа, 1998: табл. V, фиг. 3]. 
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Табл. Ш . Фиг. 1. Tremataspis schmidti Rohon, 1892. Экз. ПИН, № 3256/534. О. Сааремаа, Эстония; 
роотсикюлаский горизонт, нижний силур. Дорсальная сторона головотуловищного щита. Масштаб -
1 см [Афанасьева, 1991: табл. VIII, фиг. 1]. 

Фиг. 2. Tremataspis milleri Patten, 1931. Лектотип - AMNH, Т. 564. Колл. У. Паттена. Американ­
ский музей естественной истории, Нью-Йорк. О. Сааремаа, Эстония; силур. Дорсальная сторона щи­
та. Масштаб - 1 см [Robertson, 1938а: pi. II, fig. 2]. 

Фиг. 3. Tremataspis mammillata Patten, 1931. Лектотип - AMNH, Т. 445. Колл. У. Паттена. Амери­
канский музей естественной истории, Нью-Йорк. О. Сааремаа, Эстония; лудлов, верхний силур. Дор­
сальная сторона щита. Масштаб - 1 см [Robertson, 1938а: pi. II, fig. 3]. 

Фиг. 4. Tremataspis rohoni Robertson, 1938. Голотип - AMNH, Т. 106 (AMNH 38. 71. 9379, по дан­
ным Ф. Жанвье: [Janvier, 1985с]). Колл. У. Паттена. Американский музей естественной истории, Нью-
Йорк. О. Сааремаа, Эстония; нижний лудлов, верхний силур. Дорсальная сторона щита. Масштаб - 1 
см [Robertson,-1938а: pi. П, fig. 4]. 

Фиг. 5. Tremataspis obruchevi Afanassieva et Karatajute-Talimaa, 1998. Голотип - LIG, № 35-667. 
Местонахождение на p. Ушакова, о. Октябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; 
устьспокойнинская свита, лудлов, верхний силур. Дорсальная сторона щита. Масштаб - 1 см [Афа­
насьева, Каратаюте-Талимаа, 1998: табл. V, фиг. 2]. 

Фиг. 6-7. Dartmuthia gemmifera Patten, 1931. Экз. ПИН, № 3256/520. О. Сааремаа, Эстония; паад­
лаский горизонт, нижний лудлов, верхний силур. 1 - дорсальная сторона головотуловищного щита, 
масштаб - 1 см [Афанасьева, 1991: табл. VIII, фиг. 2]. 2 - скульптура на поверхности щита (бугорки и 
тессеры), масштаб - 1 мм. 
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Табл. IV. Фиг. 1-2. Saaremaaspis mickwitzi (Rohon, 1892). О. Сааремаа, Эстония; роотсикюлаский 
горизонт, верхний венлок, нижний силур. 1- голотип - ПИН, № 3256/536, дорсальная сторона щита 
(вид с внутренней стороны), масштаб - 1 см; 2 - экз. ПИН, № 3257/566, бугорки на вентральной сто­
роне щита (масштаб - 100 мкм) [Афанасьева, 1991: табл. IV, фиг. 1; табл. IX, фиг. 1]. 

Фиг. 3-4. Saaremaaspis aff. S. mickwitzi (Rohon, 1892). Экз. ПИН, № 4765/7. Местонахождение на р. 
Ушакова, о. Октябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; устьспокойнинская свита, 
лудлов, верхний силур. Фрагмент экзоскелета: 3 - общий вид (масштаб - 100 мкм), 4 - бугорки на 
поверхности (масштаб - 30 мкм) [Afanassieva, 2000, pi. 2, fig. 2]. 

Фиг. 5-8. Oeselaspis pustulata (Patten, 1931). Архипелаг Северная Земля, Россия; силур. Фрагменты 
экзоскелета: 5 - экз. ПИН, № 4765/8; местонахождение на р. Ушакова, о. Октябрьской Революции; 
средняя часть устьспокойнинской свиты, лудлов, верхний силур; фрагмент туловищной чешуи (мас­
штаб - 300 мкм); 6 - экз. ПИН, № 4765/65; участок Соседний, пролив Юнгштурм, сев. побережье, о. 
Пионер; ? верхняя часть самойловичской свиты, верхний венлок, нижний силур; фрагмент головоту­
ловищного щита (масштаб - 300 мкм); 7, 8 - экз. ПИН, № 4765/66; участок Соседний, пролив Юнг­
штурм, сев. побережье, о. Пионер; ? верхняя часть самойловичской свиты, верхний венлок, нижний 
силур; фрагмент головотуловищного щита (7: масштаб - 100 мкм; 8: масштаб - 30 мкм) [Afanassieva, 
2000, pi. 1, fig. 1,2а, 4а]. 
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Табл. V. Фиг. 1-2. Timanaspis kossovoii Obruchev, 1962. Голотип - ПИН, № 1934/1. Местонахож­
дение на р. Великая, Северный Тиман, Россия; ептарминская свита, гребенской горизонт, верхний 
пржидол, верхний силур. Ядро головотуловищного щита с дорсальной стороны: 1 - общий вид [Афа­
насьева, 1991: табл. IX, фиг. 1], 2 - скульптура на поверхности щита. Масштаб - 1 см. 

Фиг. 3-6. Aestiaspis viitaensis Janvier et Lelievre, 1994. О. Сааремаа, Эстония; роотсикюлаский го­
ризонт, верхний венлок, нижний силур. Голотип - GI, Pi 7279, Институт геологии Таллинского тех­
нического университета; местонахождение Вийта; вийтаские слои; головотуловищный щит: 3 - об­
щий вид с дорсальной стороны (масштаб - 0,5 см) [Афанасьева, Мярсс, 1997: рис. 1а]; 5 - фрагмент 
скульптуры на вентральной стороне щита (х 31). Экз. ПИН, № 3257/607; вероятно, вийтаские или ве-
зикуские слои; головотуловищный щит: 4 - ПИН, № 3257/607а; отпечаток цефалического отдела с 
дорсальной стороны и ядро брюшного отдела щита с вентральной стороны, масштаб - 0,5 см [Афа­
насьева, 1996: табл. XII, фиг. 1]; 6 - ПИН, № 3257/6076; отпечаток брюшного отдела щита той же 
особи с фрагментами экзоскелета (вид с внутренней стороны экзоскелета), масштаб - 0,5 мм. 
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Табл. VI. Фиг. 1-3, 6, 7. Aestiaspis viitaensis Janvier et Lelievre, 1994. О. Сааремаа, Эстония; роот­
сикюлаский горизонт, верхний венлок, нижний силур. Экз. ПИН, № 3257/6076; вероятно, вийтаские 
или везикуские слои; головотуловищный щит (вид с внутренней стороны экзоскелета): 1 - уплощен­
ный зубчик с края щита (масштаб - 30 мкм), 2 - каналы и полости среднего и базального слоев экзо­
скелета брюшного отдела щита с вентральной стороны щита (масштаб - 300 мкм), 3 - перфорирован­
ная септа, там же (масштаб - 3 мкм). Голотип - GI, Pi 7279, Институт геологии Таллинского техниче­
ского университета; местонахождение Вийта; вийтаские слои; головотуловищный щит: 6 - фрагмент 
чешуи с заднебокового края щита (масштаб - 100 мкм). Экз. GI, Pi 7372; местонахождение Вийта; 
вийтаские слои; туловищная чешуя: 7 - общий вид (х 38) [Афанасьева, Мярсс, 1997: табл. VI, 1-3, 6,7]. 

Фиг. 4-5. Aestiaspis aff. A. viitaensis Janvier et Lelievre, 1994. Экз. ПИН, № 4765/14. Местонахожде­
ние на р. Ушакова, о. Октябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; устьспокойнин­
ская свита, лудлов, верхний силур. Мелкий фрагмент экзоскелета: 4 - общий вид (масштаб - 300 
мкм), 5 - узкие гребешки и поровые поля на поверхности экзоскелета (масштаб - 30 мкм) 
[Afanassieva, 2000, pi. 2, fig. 1]. 

Фиг. 8-13. ? A. viitaensis Janvier et Lelievre, 1994. О. Сааремаа, Эстония; роотсикюлаский горизонт, 
верхний венлок, нижний силур. Туловищные чешуи: 8 - экз. GI, Pi 7399 (х 30); 9 - экз. Pi 7401, фраг­
мент скульптуры (х 88); 10 - экз. GI, Pi 7398 (х 17); местонахождение Эльда; кууснымеские слои 
[Афанасьева, Мярсс, 1997: табл. VI, фиг. 8-10); 11 - экз. GI, Pi 7379 (х 32); 12 - экз. GI, Pi 7381 (х 32); 
13 - экз. GI, Pi 7380 (х 28); местонахождение Везику; везикуские слои [Афанасьева, Мярсс, 1997: 
табл. VI, фиг. 11-13]. 

Фиг. 14. ? Aestiaspis sp. Экз. GI, Pi 7374 (х 25). Местонахождение Сильма, о. Сааремаа, Эстония; 
химмистеские слои паадлаского горизонта, нижний лудлов, верхний силур. Туловищная чешуя [Афа­
насьева, Мярсс, 1997: табл. VI, фиг. 14]. 
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Табл. VII. Thyestes verrucosus Eichwald, 1854. О. Сааремаа, Эстония; роотсикюлаский горизонт, 
верхний венлок, нижний силур. 

Фиг. 1-6: дорсальная сторона головотуловищного щита: 1 - экз. ПИН, № 256/537, ядро, общий 
вид, масштаб - 1 см; 2 - экз. ПИН, № 1628/10, отпечаток с фрагментами экзоскелета, передняя часть 
щита, масштаб - 1 мм; 3 - экз. ПИН, № 1628/30, бугорки среднего и малого размеров на поверхности 
щита, масштаб — 100 мкм; 4 — экз. ПИН, № 1628/9, крупный бугорок на интерзональной составляю­
щей щита с сохранившейся апикальной частью (шип), масштаб - 0,5 мм; 5 - экз. ПИН, № 1628/23, 
уплощенные зубчики на боковом крае щита, масштаб - 0,5 мм; 6 - экз. ПИН, № 1628/31, парные 
«сенсорные» бугорки на поверхности интерзональной составляющей щита, масштаб - 100 мкм. Фиг. 
7 - экз. ПИН, № 1628/12, удлиненные бугорки на вентральной стороне рога. Масштаб - 0,5 мм [Афа­
насьева, 1991: табл. VI, фиг. 2, 6, табл. XI, фиг. 3, табл. XII, фиг. 1, 4]. 
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Табл. VIII. Фиг. 1-4. Witaaspis schrenkii (Pander, 1856). О. Сааремаа, Эстония; роотсикюлаский и 
паадлаский горизонты, верхний венлок - нижний лудлов, силур. Дорсальная сторона щита, общий 
вид: 1 - экз. ПИН, № 3256/521, ядро; 2 - экз. ПИН № 3256/529, отпечаток с фрагментами экзо- и эн-
доскелета; масштаб - 0,5 см [Афанасьева, 1991: табл. XIII, фиг. 1,2]. Скульптура экзоскелета: 3 - экз. 
ПИН, № 1628/13, бугорки на поверхности щита; 4 - экз. ПИН, № 1628/25, группы бугорков, разбитые 
бороздами на полигональные поля (вид с внутренней стороны экзоскелета, часть ткани среднего слоя 
и базальный слой отсутствуют), масштаб - 100 мкм [Афанасьева, 1991: табл. VII, фиг 3]. 

Фиг. 5-7. Septaspis pectinata Afanassieva, 2000. Голотип - ПИН, № 4765/45. Местонахождение на р. 
Спокойная, о. Октябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, Россия; устьспокойнинская свита, 
лудлов, верхний силур. Фрагмент экзоскелета: 5 - общий вид (масштаб - 100 мкм), 6 - микрорельеф 
на поверхности бугорков (масштаб - 30 мкм), 7 - перфорированная септа (масштаб - 10 мкм) 
[Afanassieva, 2000: pi. 2, fig. За, е]. 
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Табл. IX. Фиг. 1, Ъ-А. Tannuaspis levenkoi Obruchev, 1956. Местонахождение Юргу-Даг, Тува, Рос­
сия; хондергейская, самагалтайская или кендейская свиты, лохков - прагиен, нижний девон. Голотип -
ПИН, № 1013/1: 1 - ядро с дорсальной стороны с фрагментами эндоскелета и часть отпечатка вен­
тральной стороны щита, масштаб - 1 см; 3 - отпечатки бугорков вентральной стороны щита, масштаб -
1 мм [Афанасьева, 1991: табл. XIV, фиг. 1, 4]. Экз. ПИН, № 1013/16: 4 - отпечатки бугорков с дор­
сальной стороны щита с частично сохранившимся экзоскелетом, масштаб - 1 мм [Афанасьева, 1991: 
табл. XIV, фиг. 3]. 

Фиг. 2. Tannuaspis cf. Т. levenkoi Obruchev, 1956. Экз. ПИН, № 1013/2. Местонахождение Юргу-
Даг, Тува, Россия; хондергейская, самагалтайская или кендейская свиты, лохков - прагиен, нижний 
девон. Часть отпечатка дорсальной стороны щита. Масштаб - 1 см [Афанасьева, 1991, табл. XIV, фиг. 2]. 

Фиг. 5. Tuvaspis margaritae Obruchev, 1956. Голотип - ПИН, № 1013/7. Местонахождение к юго-
западу от г. Кызыл в районе оз. Хадын, Тува; самагалтайская свита, лохков, нижний девон. Часть яд­
ра щита с дорсальной стороны с фрагментами экзоскелета, туловищные чешуи. Масштаб - 1 мм 
[Афанасьева, 1991, табл. XIV, фиг. 5]. 
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Табл. X. Фиг. 1. Mimetaspis glazewskii Janvier, 1985. Экз. LIG (ЛитНИГРИ), № 5-712. Местонахож­
дение в окрестностях с. Бураковка, р. Днестр, Подолия, Украина; устечковская свита днестровской 
серии, верхний лохков - ? нижний прагиен, нижний девон. Ядро дорсальной стороны щита. Масштаб -
1 см [Афанасьева, 1991, табл. XV, фиг. 1]. 

Фиг. 2-3. Pattenaspis rogalai (Balabai, 1962). Местонахождение в окрестностях с. Городница, Горо-
денковский р-н (Подолия), Ивано-Франковская область, Украина; иваневский горизонт или устечков­
ская свита днестровской серии, нижний - средний жедин (лохков), нижний девон. 1 - лектотип -
ГПМ, № 17311, Государственный природоведческий музей (Львов), ядро головотуловищного щита 
с дорсальной стороны; 2 - паралектотип - экз. ГПМ, №17310, часть ядра головотуловищного щита 
с дорсальной стороны. Масштаб - 1 см [Афанасьева, Войчишин, 1991: рис. 2; табл. IX, фиг. 1, 2]. 

Фиг. 4-5. Parameteoraspis dobrovlensis Afanassieva, 1991. Голотип - LIG (ЛитНИГРИ), № 5-538. 
Местонахождение в окрестностях с. Добровляны, Подолия, Украина; вероятно иваневский горизонт, 
лохков, нижний девон. Дорсальная часть ядра с фрагментами экзоскелета. Масштаб - 1 см [Афанась­
ева, 1991: табл. XV, фиг. 2, 3]. 
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Табл. XI. Фиг. 1-3. Benneviaspis zychi Afanassieva, 1989. Голотип - ПИН, № 3692/88а, б. Села Ки-
данов-Сапова, р. Днестр, Подолия, Украина; хмелевская свита днестровской серии, нижний прагиен, 
нижний девон. 1 , 2 - ПИН, № 3692/88а, ядро дорсальной стороны щита (1 - хорошо видно место 
ветвления канала seli>; 3 - ПИН, № 3692/886, противоотпечаток дорсальной стороны щита. Масштаб -
1 см. (Афанасьева, 1991: табл. XVI, фиг. 1,2). 

Фиг. 4. Benneviaspis talimaae Afanassieva, 1990. Голотип - LIG (ЛитНИГРИ), № 5-711. Местонахо­
ждение в окрестностях с. Городница на левом берегу Днестра, Подолия, Украина; верхняя часть ус-
течковской свиты днестровской серии, верхний лохков, нижний девон. Передняя часть ядра голово­
туловищного щита с дорсальной стороны. Масштаб - 1 см. 
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Табл. XII. Фиг. 1. Citharaspis junia Afanassieva, 1989. Голотип - ПИН, № 3592/93а. Правый берег 
р. Стрыпа, села Киданов-Сапова, Подолия, Украина; хмелевская свита днестровской серии, нижний 
прагиен, нижний девон. Ядро головотуловищного щита с дорсальной стороны. Масштаб - 1 см. 
[Афанасьева, 1991: табл. XVII, фиг. 1]. 

Фиг. 2-4. Zychaspis siemiradzkii Janvier, 1985. Подолия, Украина; днестровская серия, верхний лох­
ков - нижний прагиен, нижний девон. 2 - экз. LIG (ЛитНИГРИ), № 5-597, с. Устечко, отпечаток пе­
редней части дорсальной стороны щита; 3 - экз. LIG (ЛитНИГРИ), № 5-716, с. Городница, отпечаток 
передней части дорсальной стороны щита; 4 - ПИН, № 3592/98, отпечаток рога и части интерзональной 
составляющей с фрагментами эндоскелета. Масштаб - 1 см. [Афанасьева, 1991: табл. XX, фиг. 1-3]. 
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Табл. Х1П. Фиг. 1-4. Heraspis kozlowskii (Zych, 1937). Местонахождения в окрестностях с. Устеч­
ко, Подолия, Украина; устечковская свита, днестровская серия, верхний лохков - нижний прагиен, 
нижний девон. 1 - экз. LIG (ЛитНИГРИ), № 5-718а, дорсальная часть ядра с фрагментами экзоскеле­
та; 2, 3 - экз. ПИН, № 3592/103, отпечаток дорсальной стороны щита с фрагментами эндоскелета: 2 -
вид сверху, 3 - вид сбоку; 4 - экз. ПИН, № 3592/105, отпечаток рога и части интерзональной состав­
ляющей с фрагментами экзо- и эндоскелета. Масштаб - 1 см [Афанасьева, 1991: табл. XVIII, фиг. 1, 2; 
табл. XIX, фиг. 1,2]. 
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Табл. XIV. Фиг. 1 ^ . Stensiopelta pustulata Janvier, 1985. Местонахождения в окрестностях с. Ус­
течко, Подолия, Украина; устечковская свита, днестровская серия, верхний лохков, нижний девон. 
Головотуловищные щиты: 1 - экз. LIG (ЛитНИГРИ), № 5-636а, дорсальная часть ядра с фрагментом 
туловищного отдела; 2 - экз. LIG (ЛитНИГРИ), № 5-715, отпечаток части дорсальной стороны щита; 
3 - экз. ПИН, № 3592/101, дорсальная часть ядра с фрагментами экзоскелета; 4 - экз. LIG (ЛитНИГ­
РИ), № 5-709, вентральная часть ядра. Масштаб - 1 см [Афанасьева, 1991: табл. XXI, фиг. 1-4]. 

Фиг. 5. "Cephalaspis" microlepidota Balabai, 1962. Лектотип - ГПМ, № 25564, Государственный 
природоведческий музей (Львов). Местонахождение в окрестностях с. Городница, Городенковский р-
н (Подолия), Ивано-Франковская область, Украина; иваневский горизонт или устечковская свита 
днестровской серии, лохков, нижний девон. Ядро головотуловищного щита с дорсальной стороны 
(без правого рога). Масштаб - 1 см [Афанасьева, Войчишин, 1991: табл. IX, фиг. 3 ,4] . 
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Табл. XV. Фиг. 1-2. Diademaspis stensioei Afanassieva, 1989. Местонахождение в окрестностях с. 
Устечко, Подолия, Украина; устечковская свита днестровской серии, верхний лохков, нижний девон. 
1 - голотип - ПИН, № 3592/95, часть отпечатка дорсальной стороны щита (правая сторона) с фраг­
ментами экзо- и эндоскелета; 2 - экз. ПИН, № 3592/96, отпечаток рога и части интерзональной со­
ставляющей щита. Масштаб - 1 см [Афанасьева, 1991: табл. XXII, фиг. 1, 3]. 

Фиг. 3-5. Ilemoraspis kirkinskayae Obruchev, 1961. Голотип - ПИН, № 1642/1. Чазы-Койза, Южно-
Минусинская впадина, Хакасия, Россия; илеморовская свита, живет, средний девон. Отпечаток дор­
сальной стороны щита и части туловищного отдела с фрагментами экзоскелета. 3 - общий вид, мас­
штаб - 1 см; 4 - тессеры рядом с орбитой, масштаб - 1 мм; 5 - туловищные сегменты, масштаб - 1 мм. 
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Табл. XVI. Ungulaspis arctoa Afanassieva et Karatajute-Talimaa, 1998. Голотип - LIG (ЛитНИГРИ) 
№ 35-670. Местонахождение на p. Подъемная, о. Октябрьской Революции, архипелаг Северная Земля, 
Россия; североземельская свита, лохков, нижний девон. Отпечаток дорсальной стороны головотуло­
вищного щита и части туловища с фрагментами экзо- и эндоскелета (х 1,2) [Афанасьева, Каратаюте-
Талимаа, 1998: табл. VI]. 
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Табл. XVII. Фиг. 1-2. Balticaspis latvica Lyarskaya, 1981. Голотип - LDM, № 58-5, Музей естест­
венной истории Латвии (Рига), скважина Талсы-55, Латвия; пярнуский горизонт, эйфель, средний де­
вон. 1 - отпечаток вентральной стороны щита (без переднего края); 2 - противоотпечаток вентраль­
ной стороны щита (без переднего края). Масштаб - 1 см. 

Фиг. 3-4. Afanassiaspis porata Otto et Laurin, 2001. Голотип - MB, f. 3785. Местонахождение Tori 
Porgu, южная Эстония; пярнусский горизонт, самая нижняя часть эйфеля, средний девон. Отдельная 
тессера: 3 - вид сверху; 4 - вид сбоку. Масштаб - 0,1 см, по [Otto, Laurin, 1999: fig. 1А, В]. 
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Gnathostomata. Челюстноротые 
Краткая характеристика (Л.И. Новицкая) 

Исходно первичноводные позвоночные живот­
ные (Pisces), связанные происхождением с Agnatha. 
Одна из передних висцеральных дуг преобразована 
в челюсти. Жаберные дуги (Pisces) дифференциро­
ваны, не сливаются с эндокранием, расположены 
внутрь по отношению к жаберным лепесткам, фор­
мирующимся из эктодермы. Дыхание жаберное 
(Pisces) или жаберное и легочное (Pisces, Amphi­
bia), или легочное (высшие Tetrapoda). Имеется 
кожное дыхание. Эндокраний хрящевой или имеет 
перихондральные окостенения, или окостеневает 
(Pisces). Во внутреннем ухе присутствуют три по­
лукружных канала (вертикальные и горизонталь­
ный). Есть только внутреннее ухо или, кроме него, 
среднее и - у высших тетрапод - наружное. Носо­
вые мешки парные. Кроме наружных ноздрей, мо­
гут присутствовать внутренние (хоаны). Ольфак-
торные стебельки развиты или отсутствуют. Об­
щий назогипофизный ход отсутствует. Общее на­
ружное назогипофизное отверстие отсутствует. В 
онтогенезе обонятельный орган не связан с гипо­

физом. Экзоскелет иногда в.виде чешуи. На голове 
и передней части туловища в некоторых древних 
группах развит панцирь (Pisces: кл. Placodermi; не­
которые Tetrapoda). Экзоскелет состоит из разно­
видностей дентина и кости, содержащей остеоциты 
или остеоциты в костной ткани, могут отсутство­
вать (некоторые Pisces). Парные конечности низ­
ших гнатостом в виде плавников (Pisces), у высших 
(тетрапод) они построены по типу пятипалой ко­
нечности. Хвостовые плавники разнообразны по 
форме, имеются у первичноводных и вторичновод-
ных гнатостом. Жизненный цикл связан с водой 
полностью или частично, или не связан. Зародыше­
вые оболочки (амнион и аллантоис) отсутствуют 
(Anamnia) или имеются (Amniota). 

Gnathostomata в эволюции освоили различные 
среды обитания - водную, наземную, воздушную. 
В постдевонской истории Земли они составляют 
основную массу позвоночных - от рыб до высших 
млекопитающих включительно. Силур - ныне. 
Надклассы: Pisces, Tetrapoda. 
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Надкласс Pisces. Рыбы 

Краткая характеристика (Л.И. Новицкая) 

Первичноводные челюстноротые позвоночные 
животные. Есть только внутреннее ухо. Дыхание 
жаберное или жаберное и легочное. Панцирь на го­
лове и передней части туловища присутствует 
(древние группы: Placodermi) или отсутствует. В 
костной ткани остеоциты имеются или отсутству­
ют. Парные конечности в виде плавников, иногда 

присутствуют дополнительные парные плавники 
(Acanthodei). Есть непарные плавники. Жизненный 
цикл полностью связан с водой. Зародышевые обо­
лочки (амнион и аллантоис) отсутствуют. Силур -
ныне. Классы: вымершие в палеозое - Placodermi, 
Acanthodei; нынесуществующие - Chondrichthyes, 
Sarcopterygii, Actinopterygii. 
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Кл асе Sarcopterygii. Мясистолопастные 

Краткая характеристика (Э.И. Воробьева) 

Нейрокраний у древних форм окостеневает в 
виде сплошной коробки (Dipnoi, возможно, неко­
торые древнейшие Crossopterygii) либо двумя бло­
ками - этмосфеноидный и отико-окципитальный 
(большинство Crossopterygii, возможно, некоторые 
древнейшие дипнои). В ходе эволюции в нейрокра­
ний происходит постепенное замещение кости 
хрящом. У многих имеются внутренние носовые 
отверстия (хоаны) и легочное дыхание. Имеется 
squamosum и югальный сенсорный канал. Гиоман-
дибула крепится к нейрокранию двумя головками. 
Обычно имеются развитые гулярные пластинки, 
лучи жаберной крышки (бранхиостегальные лучи) 
немногочисленные. Хорда сохраняется в течение 
всей жизни. У низших форм два спинных плавника. 

Парные плавники, а иногда и непарные - с мяси­
стыми лопастями, покрытыми чешуей. Эндоскелет 
грудных плавников монобазальный - крепится к 
скаггулокоракоиду одним элементом; построен по 
типу архиптеригия. Имеется клоака. Чешуя исход­
но ромбическая, космоидного типа (покрыта 
сплошным паркетом космина). В костной ткани 
различаются три слоя: наружный - пластинчатая 
кость, средний - губчатая кость, базальный (изопе-
диновый) - пластинчатая кость с горизонтальной 
ориентацией полостей остеобластов. В процессе эво­
люции происходит редукция космина в покровах. 
Выделяются два подкласса: Crossopterygii, Dipnoi. 

Распространение. Повсеместно. Нижний девон 
- ныне. 
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Подкласс Crossopterygii. Кистеперые рыбы 
Э.И. Воробьева 

Морфология 

Краткая общая характеристика. Кистеперые 
рыбы - первичноводные челюстноротые позвоноч­
ные с исходно плотным покровом в виде паркета 
ромбических чешуи на теле, несущих космин. 
Большинство их представителей обитало в морских 
и континентальных водоемах палеозоя, достигнув 
расцвета в девоне. Древнейшие находки известны 
из отложений нижнего девона. В мезозое просле­
живаются остатки только одной группы - Actinistia 
[Воробьева, Обручев, 1964], которая сохранилась и 
до наших дней как "живое ископаемое ", представ­
ленное целакантом (Latimeria), обнаруженным в 
глубинах Индийского (у Коморских островов) и 
Тихого (у берегов Индонезии) океанов. 

Древнейшие представители по внешнему обли­
ку однотипны, характеризуясь торпедообразной 
формой тела (овально-вертикального в поперечном 
сечении), небольшими размерами (10-40 см), гете-
роцеркным, либо дифицеркным хвостом (рис. 1), 
сближенным со спинным и анальным плавниками, 
и широко раздвинутыми парными плавниками, не­
сущими небольшие мясистые лопасти [Jarvik, 1948; 
Moy-Thomas, Miles, 1971]. В основании плавников 
имеются обычно парные килевые чешуи, обеспечи­

вающие их жесткость и устойчивость. Судя по все­
му, это были быстроплавающие хищники-пресле­
дователи. В ходе эволюции в ряде групп отмечает­
ся увеличение размеров тела (до 2-6 м), его удли­
нение, приобретение вальковатой формы, увеличе­
ние мясистых лопастей в грудных плавниках, появ­
ление третьей лопасти в хвосте. Одновременно 
прослеживается редукция космина в покровах и 
преобразование ромбической чешуи в округлую. 
Формы с подобным обликом, по-видимому, пере­
ходят к малоподвижному образу жизни и становят­
ся подстерегающими хищниками [Andrews, 
Westoll, 1970a,b; Moy-Thomas, Miles, 1971; Воробь­
ева, 1977]. 

Специфической чертой кистеперых рыб являет­
ся подразделение мозговой коробки на два блока: 
передний (этмосфеноидный) и задний (отико-
окципитальный) (рис. 2), которые покрыты парие­
тальным и постпариетальным щитами крыши чере­
па (рис. 3). Топографически эти блоки соответст­
вуют трабекулярному и парахордальному отделам 
эмбрионального нейрокрания позвоночных [Beer 
de, 1937; Romer, 1937, 1966]. Сохранение этой чер­
ты в дефинитивном состоянии у кистеперых рыб 
связывается с адаптацией к питанию крупной до­
бычей [Thomson, 1967] и с педоморфозом, т.е. вос-

Ро 

Sop 

Sq pj. Sclm Aclm fdi fd2 

Рис. 1. Реконструкция остеолепидидных Crossopterygii: a - Osteolepis macrolepidotus; б - Gyroptychius agas-
sizi (модифицировано no [Jarvik, 1948]) 
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Рис. 2. Блочный состав черепа у 
Rhipidistia (а, б) и Actinistia (в): а - че­
реп Eusthenopteron foordi с небно-квад-
ратным комплексом; б - мозговая ко­
робка Е. foordi сбоку; в - череп Nesides 
schmidti с небно-квадратный комплек­
сом (модифицировано по [Jarvik, 1954; 
Moy-Thomas, Miles, 1971]) 

Dpi" y"''Wpy1ym№^>jW! 

Ecpt 

произведением личиночных признаков предков во 
взрослом состоянии потомков. Последнее согласу­
ется с тем, что у древнейших аберрантных кистепе­
рых, таких как Youngolepis [Chang, 1982], равно как 
и у дипной, мозговая коробка была монолитна. Оба 
отдела нейрокрания соединены третьим блоком 
висцерального происхождения - небно-квадратным 
комплексом [Jarvik, 1954] (рис. 2), характер связей 
которого с мозговой коробкой варьирует в разных 
группах кроссоптеригий даже на родовом уровне 
[Moy-Thomas, Miles, 1971; Воробьева, 1977, 1992; 
Chang, Yu, 1984]. 

Ископаемые остатки кистеперых рыб обнару­
жены в континентальных и морских отложениях 
палеозоя-мезозоя всех материков. Чаще они фраг­
ментарны и представлены обломками костей, че­
шуей и изолированными зубами. Целые черепа и 
скелеты встречаются гораздо реже. Они известны, 
в частности, из отложений девона-карбона Шот­
ландии, Латвии, Канады, Китая, С. Америки и Ав­
стралии [Jarvik, 1948; 1972; 1980; Schultze, 1973, 
1974; Thomson, 1973; Vorobyeva, 1980; Chang, 1982; 
Andrews, 1985; Long, 1985a,b,c; 1987; Schultze, Ar-
senault, 1987; Ahlberg, 1989; Young et al., 1992; Clou-
tier, 1996; Ahlberg, Johanson, 1997; Long et al., 1997]. 

Crossopterygii, по-видимому, игра­
ли важную роль в биоценозах палео­
зойского времени, когда их добычей 
служили гетеростраки, панцирные 
рыбы (Placodermi) и амфибии [Long et 
al., 1997]. 

Череп. Экзоскелет. Череп многих 
палеозойских кроссоптеригий обна­
руживает плезиоморфные черты, та­
кие как: многочисленные покровные 
кости крыши, покрытые космином 
[Save-Soderbergh, 1941] (рис. 4); под-
разделенность покровного черепа на 

функциональные комплексы (париетальный и пост­
париетальный щиты, щечная пластина, жаберные 
кости, гулярная серия) с определенной подвиж­
ностью относительно друг друга; изометрические 
пропорции черепной крыши; две пары наружных 
ноздрей. 
В расположении дермальных костей черепной 
крыши Rhipidistia различаются серии, сходные с 
таковыми у древних лучеперых; в том числе - ро­
стральная, постростральная, назальная, супраорби-
тальная, фронтальная (Panderichthyformes), парие­
тальная, постпариетальная, темпоральная, табуляр-
ная, оперкуло-гулярная, экстраскапулярная серии 
(рис. 1, 3, 4, 5). Положение париетальных костей 
определяется присутствием пинеального отверстия, 
которое имеется у большинства кистеперых рыб, в 
том числе у остеолепиформов, пандерихтиформов 
и у древнейших рипидистий, таких как Youngolepis 
[Chang, 1982]. Оно отсутствует у ризодонтиформов, 
ониходонтиформов и поролепиформов (рис. 5ж). У 
Powichthys (рис. 5з), близкого к поролепиформам, 
это отверстие расположено впереди parietalia [Jessen, 
1975, 1980]. У Panderichthys и Elpistostege впереди 
parietalia имеется парная кость, соответствующая 
"frontale" тетрапод [Worobjewa, 1973]. Относитель-
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Рис. 3. Соотношение экзо- и эндоскелетных струк­
тур в черепе Rhipidistia: Eusthenopteron foordi, череп 
дорсально (модифицировано по [Jarvik, 1980]). Схема 

ное расположение костей крыши, их перекрывание 
и слияние друг с другом различаются в разных от­
рядах. Так, постпариетальный щит остеолепифор-
мов (как у пандерихтиформов и ониходотиформов 
построен из трех парных костей: postparietale, 
supra-temporale и tabulare (рис. 1, 3, 5а, г, д), соот­
ветствующих таковым у тетрапод. А у поролепи-
формов (рис. 5ж) имеется комплексное парное 
postparieto-supratemporale, которое, по всей види­
мости, является результатом слияния независимых 
костей предков. Соответственно, выделяются раз­
ные типы сочленения щитов крыши, характери­
зующие отряды [Andrews, 1973]. У некоторых ос-
теолепиформов имеется extratemporale, располо­
женное латерально к tabulare (рис. 4, 5а, 6а). У 
Powichthys в области контакта щитов, занятой 
intertemporalia и supratemporalia (рис. 5з), лросле-
живаются вариации в числе этих костей и их топо­
графии [Jessen, 1975, 1980; Воробьева, 1992]. В хо­
де эволюции имеет место уменьшение числа по-

Extl 
Extm 

Рис. 4. Крыша черепа Rhipidistia: исходное, гипо­
тетическое состояние (множественный состав костей 
и изометрические пропорции щитов) (по [Jarvik, 
1948]). Схема 

кровных костей крыши, особенно в ростральной и 
назальной сериях (рис. 5д, е). Наблюдается также 
каудальное смещение пинеального отверстия и от­
носительное укорочение отико-окципитального 
блока и, соответственно, постпариетального щита 
[Воробьева, 1962, 1977]. 

В строении покровных костей щечной области 
(их топографии, числе и степени связанности друг 
с другом, участии в образовании орбит и спираку-
лярной вырезки, прохождении по ним сенсорных 
каналов) отмечаются широкие вариации [Stensio, 
1947; Jarvik, 1980], которые в определенной мере 
связаны с ювенилизацией [Schultze, 1984] или с пе-
доморфозом [Long, 19.89, 1990]. Отмечается тен­
денция к консолидации щечных костей в щечную 
пластину у продвинутых форм [Воробьева, 1992]. 

Вентральная поверхность черепа занята круп­
ными гулярными пластинами (gularia lateralia), рас­
положенными между ветвями нижней челюсти (рис. 
66), от которых они отделены субмандибулярной 
серией (Sbm) и радиобранхиостегальными пластин­
ками (Rbr), которые могут сливаться, формируя 
radiosubmandibulare (Sbm-Rbr). Между главными 
gularia может присутствовать непарная срединная 
кость - gulare mediale (Gm). Небо Crossopterygii от­
носится к закрытому типу. Небная поверхность че­
репа выстлана сошниками, парасфеноидом и небно-
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Рис. 5. Разнообразие 
в морфологии крыши 
черепа у Rhipidistia: а-в 
- Osteolepididae (а - Os-
teolepis, б - Gyroptychi-
us, в - Thursius); г-е -
Tristichopterididae (г -
Eusthenopteron, д - Jar-
vikina, е - Platycephali-
chthys ); ж - Holopty-
chiidae (Holoptychius); з 
- примитивная и спе­
циализированная форма 
(Powichthys) (я, б, г, ж -
по [Jarvik, 1948, 1950а, 
1972]; в, д, е - по [Во­
робьева, 1977]; з - по 
[Jessen, 1966b]). Схема 

птеригоидными костями (рис. 6в), несущими клыки, 
краевые зубы и зубную шагрень. Примитивными 
признаками являются: маленькие размеры сошников 
и отсутствие их контакта с парасфеноидом. 

Характерной чертой Crossopterygii является раз­
витая зубная система, представленная челюстными 
и небными клыками и краевыми зубами. Зубы 
имеют простое либо складчатое строение со сво­
бодной или заполненной балками дентина поло­
стью пульпы. Складчатые зубы относятся к трем 
морфотипам: полиплокодонтному, эустенодонтно-
му и дендродонтному (рис. 7) [Bystrow, 1939; Бы­
строе, 1950; Schultze, 1969; Воробьева, 1978а]. В 
некоторых группах на переднем конце нижней че­
люсти развита зубная (парасимфизная) спираль 
[Jessen, 1967; Jarvik, 1972; Moy-Thomas, Miles, 1971]. 

Нейрокраний. Структуры нейрокрания, в осо­
бенности этмоидной области, являются предметом 
длительной дискуссии, связанной с происхождением 
тетрапод. Согласно Э. Ярвику [Jarvik, 1942, 1980], по-
ролепиформы кардинально отличаются здесь от ос-
теолепиформов, что служит основанием для выводов 
о дифилии современных амфибий (бесхвостых и хво­
статых) и полифилии тетрапод. Однако, позже были 
установлены признаки сходства в структурах небной 
поверхности этмоида (в частности, в положении и 
строении небной ямы) и носовых капсул у древней­
ших остеолепидид с поролепидидами [Воробьева, 
1962, 1977; Kulczycki, 1960; Thomson, 1964а; 1968; 
Vorobyeva, 1985]. Наиболее важной отличительной 
особенностью разных отрядов Crossopterygii является 
присутствие, либо отсутствие внутренних носовых 
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Рис. 6. Общее расположение костей 
на крыше (а), вентральной стороне чере­
па (б) и на небе (в) остеолепиформов: а, 
б - Marsdenichthys longioccipitus (моди­
фицировано по [Long, 1985с]); в -
Eusthenopteron foordi (по [Jarvik, 1944а]) 

отверстий - хоан, которые, по всей видимости, были 
приобретены на более поздних этапах эволюции ко­
стных рыб в связи с миграцией одной из наружных 
ноздрей в ротовую полость [Шмальгаузен, 1964; 
Медведева, 1975; Воробьева, 1992]. Хоаны, гомоло­
гичные хоанам тетрапод, установлены у остеолепи­
формов, в частности, у Eusthenopteron foordi (рис. 6в) 
[Jarvik, 1942], пандерихтиформов [Worobjewa, 1973; 
Vorobyeva, 1986], возможно, они имеются у лампро-
лепиформов [Воробьева, 1977], у ризодонтиформов 
[Andrews, 1973] и некоторых поролепиформов [Ahl­
berg, 1991]. Хоаны отсутствуют у Actinisua [Millot, 
Anthony, 1965] и у Onychodontiformes [Andrews, 
1973]. Специалисты по древним дипноям [Campbell, 
Barwick, 1984; Marshall, Schultze, 1992] пришли к за­
ключению, что девонские их формы были морскими 

донными обитателями и не имели легочного дыха­
ния, т.е. хоан. Это подтверждает представление о том, 
что хоаны могли быть приобретены независимо в 
разных группах Sarcopterygii. 

Пояса и аксиальный скелет. Плечевой пояс у 
всех Crossopterygii состоит из дермальных костей и 
эндоскелетного скапулокоракоида, который отли­
чается характером сочленения с дермальными кос­
тями пояса и плечевой костью в разных группах 
(рис. 8) [Andrews, Westoll, 1970a,b; Rakoff, 1980; 
Janvier, 1980; Jarvik, 1944b; 1980]. В составе дер­
мальных костей выделяются posttemporale, соеди­
няющие пояс с черепом в области экстраскапуляр-
ной серии: supra- и anocleithrum, cleithrum, clavicula 
и extracleithrum (у Actinistia) [Andrews, 1973]. По 
характеру связей покровных костей пояса между 
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Рис. 7. Типы зуб­
ной структуры у Rhi­
pidistia (поперечный 
срез зубов): а - поли-
плокодонтный (Pande-
richthys); б — эустено-
донтный (Eustheno-
pterori); в - дендро-
донтный (Glyptolepis) 
(по [Bystrow, 1939]). 
Схема 

собой, с черепом, со скапулокоракоидом и с плече­
вой костью среди рипидистий выделяются три 
морфотипа, характеризующие разные отряды [Во­
робьева, 1998]. 

Тазовый пояс, наиболее известный у позднеде-
вонского остеолепиформа Eusthenopteron foordi 
[Jarvik, 1980], представлен треугольным окостенени­
ем с двумя ветвями, одна из которых связана дор­
сально с позвоночным столбом (рис. 9а). У Actinistia 
тазовый пояс состоит из двух пластин, сочленяю­
щихся по средней линии [Moy-Thomas, Miles, 1971]. 

Эндоскелет парных плавников представлен уни-
сериальным (остеолепиформы, ризодонтиформы, 
пандерихтиформы), либо бисериапьным (поролепи-
формы, целакантиформы) архиптеригием (рис. 10). 
Проксимальный элемент эндоскелета, соответст­
вующий базальному мезомеру, или стилоподию, го­
мологичен плечевой (бедренной) кости тетрапод 

[Vorobyeva, 1992; Vorobyeva, Hinchliffe, 1996]. В его 
форме, строении и характере сочленения с поясом 
имеются вариации [Воробьева, 2000]. Второй мезо-
мер - двойной в унисериальном архиптеригии (рис. 
10а-д) и, очевидно, гомологичен зейгоподию тетра­
под (рис. 10е). Дистальные элементы унисериально-
го архиптеригия обнаруживают вариации в числе 
радиалий и их расположении, что указывает на мор-
фогенетическую пластичность этого отдела скелета. 
В бисериальном архиптеригии (рис. 10ж) зейгопо-
дий одиночный и является, по всей видимости, ре­
зультатом слияния двух эмбриональных закладок 
[Дружинин, 1933; Воробьева, 1992], что подтвер­
ждено недавними исследованиями современного 
Neoceratodus [Joss, Longhurst, 2001]. 

Аксиальный скелет состоит из крупной, неподраз-
деленной нотохорды, окруженной в разной степени 
развитыми элементами позвоночника: интерцентра-
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Рис. 8. Три морфотипа связей ска-
пулокоракоида с cleithrum в плечевом 
поясе Rhipidistia: а, б - тремя подошва­
ми (Tristichopterididae, Osteolepidinae); в 
- одной подошвой (Porolepiformes); г -
двумя подошвами (Panderichthys) (а, б, 
в - модифицировано по [Jarvik, 1980], г 
- по [Воробьева, 1992]) 

ми, плевроцентрами, невральными и гемальными ду­
гами, дорсальными или вентральными (у целакантов) 
ребрами (рис. 9а) [Thomson, Vaughn, 1968; Andrews, 
Westoll, 1970a,b; Moy-Thomas, Miles, 1971]. 

Покровы. Ромбическая чешуя, как и дермаль-
ные кости черепа, у древнейших представителей 
несет паркет космина с системой слизевых каналов, 
которые являются, по-видимому, частью акустико-
сенсорной системы [Gross, 1956], обладая, возмож­
но, электро-рецепторной функцией [Thomson, 1975; 
1977]. Косминовый покров образован одонтодами -
кожными зубами, которые, соединяясь между со­
бой, формируют паркет, налегающий на толстый 
слой губчатой кости (васкулярный слой) (рис. 11а). 
Последний подстилается относительно тонким сло­
ем пластинчатой кости - изопедином. Косминовый 
паркет может периодически резорбироваться, сле­
дуя за ростом рыб; у ряда поздних представителей 
он утрачивается, сохраняясь в виде изолированных 
кожных зубов (рис. 116, в), либо полностью заме­
няясь поверхностным костным слоем (рис. 11 г), не­
сущим поры сенсорных каналов. Скульптура этого 
слоя представлена бугорками и гребнями, обра­
зующими иногда сетчатый орнамент. 

Морфологические изменения в эволюции 
кроссоптеригий. Примитивные кистеперые из 
группы Rhipidistia обнаруживают признаки, общие 
с древними двоякодышащими рыбами, что и по­
служило причиной попыток объединения их в одну 
группу под разными названиями: Choanata или 
Choanichthyes и Sarcopterygii [Romer, 1955; Во­
робьева, Обручев, 1964; Nelson, 1969; Schultze, 
1987; Schultze, Campbell, 1987]. В первом случае 
объединяющей чертой служит присутствие хоан 
(внутренних носовых отверстий) (рис. 6 в), во вто­
ром - наличие мясистой лопасти в парных плавни­

ках (рис. 9 б, 16). И поскольку обе эти черты свой­
ственны также древним тетраподам, это дало повод 
к включению последних (по крайней мере, их 
древнейших полуводных форм типа ихтиостегид) в 
группу Sarcopterygii [Schultze, Trueb, 1991; Young et 
al., 1992; Chang, Zhu, 1993; Cloutier, Ahlberg, 1995]. 

В эволюции Rhipidistia прослеживается ряд об­
щих тенденций, которые носят параллельный и, 
вместе с тем, мозаичный характер, обеспечивая их 
морфологическое разнообразие [Worobjewa, 1975Ь]. 
Эти тенденции проявляются: в увеличении общих 
размеров тела; в утрате изометричных пропорций 
черепа (рис. 5); в сокращении числа покровных 
костей крыши, которое приводило, в частности, к 
укорочению ростральной и назальной серий; в уси­
лении дермальных покровов на небной поверхно­
сти черепа и нижней челюсти; в консолидации 
щечной пластины и укреплении связей палато-
квадратного комплекса с мозговой коробкой; в по­
явлении одной наружной ноздри вместо двух (и, 
соответственно, в приобретении хоан); в усложне­
нии дифференциации носовой капсулы; в укрепле­
нии озубления, в том числе, в увеличении размеров 
передних верхнечелюстных и нижнечелюстных 
хватательных зубов и в усложнении их микрострук­
туры; в замещении ромбической чешуи на циклоид­
ную (рис. 12); в утрате поверхностного слоя косми­
на; в приобретении симметричного хвостового 
плавника (взамен протероцеркного и гетероцеркно-
го) (рис. 16, 9); в формировании кольцеобразных по­
звонков. Ряд из этих тенденций прослеживаются не­
зависимо также у дипной и лучеперых рыб. В то же 
время, эти продвинутые признаки проявляются в 
разной степени в разных группах Rhipidistia, и мно­
гие семейства, в частности, остеолепидиды, сохра­
няют на протяжении всего палеозоя такие плезио-
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Рис. 9. Eusthenopteron foordi Whiteaves: a - реконструкция эндоскелета; б - почти полная рыба, вид сбоку, NHRM, NP.222 [Jarvik, 1948] 

http://jurassic.ru/



о 

ш 
о 
рр 
0) 

г1' т» 

Рис. 10. Схема вариаций в строении эндоскелета грудных плавников у рипидистных Crossopterygii с унисе-
риальным (а-д) и бисериальным (ж) архиптеригием в сравнении с древней Tetrapoda (е): а - Sterropterygion; б-
Sauripterus; в - Eusthenopteron; г - Barameda; д - Panderichthys; е - Acanthostega; ж - Glyptolepis (модифициро­
вано по [Воробьева, 1992]) 

морфные черты, как косминовый покров на костях и 
чешуе, широкую межносовую область, маленькие 
размеры носовых капсул и сошников, простую 
складчатость зубов. В сохранении этих признаков 
определенную роль мог играть педоморфоз. 

Rhipidistia отличаются от Actinistia присутст­
вием ветвистых лепидотрихий и их большим чис­
лом в хвостовом плавнике, присутствием у ряда 
форм внутренних ноздрей (хоан), расположением 
и развитием покровных костей черепа, в частно­
сти, наличием верхней челюсти, quadratojugale, 
субмандибулярной серии и боковых gularia, длин­
ным dentale. В целом, ископаемые Actinistia ха­
рактеризуются однообразием строения, преобла­
данием сравнительно мелких форм и их специали­
зацией. Современный целакант - латимерия -
имеет вальковатое тело от 80 до 180 см длиной 
(рис. 13а) и очень маленький мозг (3 г весом при 
массе рыб до 40 кг), занимающий заднюю часть 
особой ростральной полости (рис. 136), отсутст­
вующей у рипидистий. 

Филогенетические связи 

Кладистика, став за последние 20 лет преобла­
дающим подходом в реконструкции филогенетиче­
ских схем, акцентировала внимание на поиске 
морфологических сходств и их распределении по 
категориям: синплезиоморфии, синапоморфии, 
апоморфии. С переходом к трансформированному 
кладизму прослеживается рост субъективности в 
оценке этих категорий, связанный, как правило, с 
отсутствием глубокого анализа биологических ос­
нов морфологических сходств и их генезиса. Меж­
ду тем, как показывают ископаемые находки, пред­
ставители одной и той же группы могут иметь в 
своей морфологии смешанные черты крупных так­
сонов, а между последними практически отсутст­
вуют переходные формы. Такое положение объяс­
няется не столько неполнотой палеонтологической 
летописи, сколько, по-видимому, реальным отсут­
ствием связующих звеньев, которые характеризу­
ются комплексом переходных признаков, а также 
тем обстоятельством, что на протяжении эволюции 
представители одного филума претерпевали моди-
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Рис. 11. Микроструктура покровных костей 
черепа Rhipidistia (вертикальный срез): а - Рого-
lepis sp.; б - Laccognathus panderi; в - Glyptolepis 
sp., вертикальное сечение дентиновых бугорков 
перекрываемой части чешуи; г - Holoptychius 
sp., костная скульптура чешуи (а, б — по [Gross, 
1956]; в - по [0rvig, 1957]). Схема 

Рис. 12. Трансформации ромбоидной чешуи (а) в 
циклоидную (б) у Rhipidistia; а, б - внутренняя по­
верхность чешуи (модифицировано по [Jarvik, 1985]). 
Схема 

фикации не только в макроструктурах, но и на мо­
лекулярном уровне, испытывая реверсии и парал­
лелизмы. 

Древнейшие представители палеозойских кис-
теперых рыбы проявляют в структурах черепа и 

посткраниального скелета набор многих признаков, 
общих с другими костными рыбами, - лучеперыми 
и дипноями. В то же время их продвинутые формы 
проявляют мозаично синапоморфные признаки -
черты сходства с разными группами древнейших 
четвероногих. Особый интерес в этом отношении 
представляют пандерихтиформы - отряд, призна­
ваемый в качестве "сестринской группы" тетрапод 
[Maisey, 1986; Schultze, 1987; Vorobyeva, Schultze, 
1991; Ahlberg et al., 2000]. Морфологические осо­
бенности этих рыб, в частности, хорошо сохранив­
шегося Panderichthys rhombolepis, демонстрируют 
сложное сочетание плезиоморфных признаков с 
продвинутыми - специализированными и с тетра-
подоподобными особенностями [Воробьева, 1989, 
1992]. Такое сочетание не позволяет рассматривать 
их как переходную к тетраподам группу. Речь долж­
на здесь идти скорее о независимом приобретении 
тетраподных признаков, интродуцированных в ти­
пично рыбью организацию. 

В настоящее время, на основе кластерного, в том 
числе компьютерного, анализа разных макроморфо-
логических и молекулярных данных, создан ряд фи-
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Рис. 13. Latimeria 
chalumnae Smith: a -
общий вид; б - про­
дольный распил черепа 
(модифицировано по 
[Millot, Anthony, 1965]) 

Рис. 14. Схемы 
филогенетических 

связей Sarcopterygii: 
а - дифилия тетрапод 
[Jarvik 1942, 1972, 
1980, 1986]; б - Рап-
derichthyidae - сест­
ринская группа тет­
рапод [Vorobyeva, 
Schultze, 1991]; в-е -
кладограммы связей 
целакантов, тетрапод 
и дипной по данным 
разных авторов: в -
[Panchen, Smithson, 
1987]; г - [Schultze, 
1987]; d - [Chang, 
1991]; e - [Panchen, 
Smithson, 1987], све­
дения из работы [Fo­
rey etal., 1991] 

282 

http://jurassic.ru/



f— Howqualepis 
r~L— Moythomasia I 

I I — Mimia I 
J I Cheirolepis I 
T Polypterus * 

—— Uranolophus +t 
I— Diphorhynchus I 

I I— Speonesydrion I 
""H I Dipterus •* 

I Diabolenis 

Howqualepis 
Moythomasia 
Mimia 
Cheirolepis 
Polypterus 
Uranolophus 
Diphorhynchus 
Speonesydrion 
Dipterus 
Diabolepis 
Youngolepis 
Powichthys 
Holoptychius 
Glyptolepis 
Porolepis 
Diplokaysen 
Diploheiligen 
Allenypterus 
Miguashaia 
Onychodus 
Strunius 

C Barameda 
Strepsodus 

E Osteolepis 
Gyroptychius 
Beelarongia 
Eusthenopteron 
Elpistostege 
Panderichthys 
Crassigyrinus 
Ventastega 
Acanthostega 
Ichthyostega 

Actinopterygii 

Dipnoi 

- c 
Acanlhodes 

} 
^ Onychodontida 

^ Rhizodontida 

Porolepiformes 

Actinistia 

] Osteolepiformes 

^ Elpistostegalia 

] Tetrapoda 

Cienacanihus 
Dicksonosteus 
Psamlepis • 
Mimia •» 
Moythomasia 
Cheirolepis 
Polypterus 
Dialipina •« 
Speonesydrion •* 
Dipnorhynchus 
Uranolophus 
Diabolepis 
Youngolepis 
Powichthys 
Holoptychius 
Glyptolepis 
Porolepis 
Onychodus 
Strunius 
Diplocercides 
Miguashaia 

I— Barameda 
'— Strepsodus 

Kenichthys 
Beelarongia 
Gyroptychius 
Osteolepis 
Eusthenopteron 
Panderichthys 
Elpistostege 
Crassigyrinus 
Ichthyostega * 

Actinopterygians 

в 

Eusthenopteron 
• Panderichthys 

• Youngolepis 

• Porolepiformes 

• Diabolepis 

. Lungfishes 

. Coelacanths 

• Tetrapods 

Рис. 15. Кладистические схемы филогении Sarcopterygii: а - связи отрядов Crossopterygii с Tetrapoda и Acti­
nopterygii [Cloutier, Ahlberg, 1996]; б, в- связи Sarcopterygii с Actinopterygii: б - [Zhu, Schultze, 2001], в - [Forey 
et al., 1991] 

логенетических схем, отражающих родство между 
разными группировками Crossopterygii, в частно­
сти, между представителями Rhipidistia с Actinistia, 
а также их связи с костными рыбами - Dipnoi и 
Actinopterygii и с Tetrapoda [Schultze, 1987; Forey et 
al., 1991; Cloutier, Ahlberg, 1996; Zhu, Schultze, 
2001] (рис. 14, 15). Принципиальные отличия меж­
ду этими схемами связаны с разной оценкой и под­
счетом числа синапоморфий и апоморфий, харак­
теризующих те или иные таксоны, а также зависят 
от полноты и сопоставимости ископаемых находок, 
их сравнимости с морфологией современных форм 
и данными молекулярной биологии. В составе 
Crossopterygii, которые ранее рассматривались в 
ранге подкласса в классе высших рыб (Teleostomi) 

[Берг, 1940] или в классе костных рыб (Osteich-
thyes) [Grasse, 1958], либо в ранге надотряда в под­
классе Sarcopterygii [Воробьева, Обручев, 1964], 
выделяются обычно две основные группы: Rhipidi­
stia и Actinistia (Coelacanthida), рассматриваемые то 
в ранге надотряда, то отряда. Соответственно, вхо­
дящие в их состав таксоны имеют разные ранги в 
разных системах и сводках. Определение их стату­
са усложняется филогенетическими представле­
ниями авторов и новыми палеонтологическими на­
ходками. Среди Rhipidistia наиболее известными 
остаются представители отряда Osteolepiformes 
[Берг, 1940], в их числе детально описанный 
Eusthenopteron foordi из континентальных отложе­
ний верхнего девона Канады [Jarvik, 1942, 1944 а, 
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b, 1954, 1980, 1985]. Положение этого отряда в сис­
теме Crossopterygii, по общему признанию, наибо­
лее стабильно. В то же время, связи между семей­
ствами отряда и внутри семейств остаются во мно­
гом неясными и проблематичными. В частности, 
это касается состава семейства Osteolepididae, в ко­
тором объединяются многочисленные формы с 
широким геологическим и географическим распро­
странением, часто лишь на основании присутствия 
у них такого плезиоморфного признака, как косми­
новый паркет и ромбическая чешуя. Наиболее пол­
но сохранившиеся представители этого семейства -
Osteolepis, Thursius, Gyroptychius из среднего дево­
на Шотландии - известны преимущественно со 
стороны внешней морфологии [Jarvik, 1948], и с 
ними трудно увязывать фрагментарные находки из 
других регионов, в частности, с территории России 
и сопредельных стран. Между тем, одна из форм 
остеолепидидных кистеперых из среднего девона 
Эстонии, отнесенная [Воробьева, 1977] к роду 
Gyroptychius (G. pauli) по морфологии эндокрания 
(рис. 27) может претендовать на близость к тетра-
подам, свидетельствуя, что продвинутые признаки 
могли появляться мозаично и рано в эволюции ри-
пидистий. Дискуссионными остаются связи между 
отрядами Rhipidistia, в частности, между Osteolepi-
formes, Porolepiformes и Rhizodontiformes; положе­
ние в составе Crossopterygii отряда Onychodontifor-
mes и отряда Lamprotolepiformes, который по мик­
роструктуре покровных костей сближается с пред­
ставителями Porolepiformes, а в структурах нижней 
челюсти (рис. 39 б) с брахиопоидными лабиринто-
донтами (в частности, с родом Dvinosaurus) [Шиш­
кин, 1973]. Неясно положение таких примитивных 
форм саркоптеригий, как Diabolepis и Youngolepis 
из нижнего девона Китая [Chang, Yu, 1981, 1984], а 
также Powichthys из нижнего девона Арктической 
Канады [Jessen, 1975]. Diabolepis сближается с 
дипноями и рассматривается все чаще как их сест­
ринская группа [Smith, Chang, 1990; Cloutier, Ahl­
berg, 1996; Zhu, Schultze, 1997]. Youngolepis и Po­
wichthys демонстрируют черты сходства одновре­
менно с Dipnoi и Porolepiformes, а также признаки 
специализации, отличающие их от других Crosso­
pterygii. Такая особенность, как отсутствие подраз-
деленности мозговой коробки на блоки у Youngo­
lepis [Chang, 1982] признается в качестве исходного 
состояния для саркоптеригий [Ahlberg et al., 1996]. 
Эта точка зрения вполне допустима, если признать 
появление блочной структуры мозговой коробки в 
разных группах Crossopterygii (Rhipidistia и Actini­
stia) как результат независимой эволюции. Однако 
признание этого может привести к пересмотру род­
ственных связей между Rhipidistia и Actinistia, по­
скольку двухблочное строение мозговой коробки 
является, по сути, основным (помимо мясистых ло­
пастей плавников) признаком, сближающим эти 
группы (рис. 2 б, в). Целый ряд специфических 
особенностей современного целаканта Latimeria 
chalumnae, проявляющихся в строении мягких тка­
ней, в частности, в зрительной системе, в присутст­

вии черепных полостей [Millot et Anthony, 1958, 
1965] (рис. 13 б), в структурах мозга [Northcutt, 
1987], свидетельствуют об обособленном положе­
нии Actinistia. Вместе с тем, исследования последо­
вательностей митохондриальной ДНК [Meyer, Wil­
son, 1991] свидетельствуют, что Actinistia и Rhipi­
distia дивергировали от общего ствола, возможно, 
значительно позже, чем Rhipidistia и Dipnoi. 

Наибольшее согласие между палеоихтиологами 
достигнуто, пожалуй, в отношении единства Sarco­
pterygii [Romer, 1955], в составе которых нередко 
объединяются Crossopterygii, Dipnoi и иногда древ­
ние, предковые группы тетрапод [Schultze, 1987, 
1991, 1993]. Признаются также родственные связи 
Crossopterygii с Dipnoi и Actinopterygii, которые 
рассматриваются как сестринские группы костных 
рыб на основе многих синапоморфий [Gaffney, 
1979; Cloutier, Ahlberg, 1996]. Rhipidistia обычно 
считаются естественной группой в качестве надот-
ряда наряду с Actinistia. Существует, однако, мне­
ние, что Rhipidistia представляют сборную группу, 
поскольку входящие в их состав поролепиформные 
кистеперые наиболее близки к дипноям [Chang, 
1991]. В этой связи предлагается рассматривать 
рипидистий, дипной и, возможно, целакантов как 
монофилетическую группу, являющуюся сестрин­
ской по отношению к Tetrapoda. 

Исследования на молекулярном уровне поста­
вили в центр внимания проблему трихотомии: 
Actinistia - Dipnoi - Tetrapoda [Marshall, Schultze, 
1992], хотя эти данные противоречат друг другу. 
Так, дополнительные исследования последователь­
ностей ДНК [Meyer, Dolven, 1992] снизили рейтинг 
группировки дипной - тетраподы [Meyer, Wilson, 
1990]. Данные по гемоглобину [Gorr et al., 1991], 
цитохромному анализу [Normark et al., 1991] и им­
мунологические исследования миелина в централь­
ной нервной системе [Waehneldt, Malotka, 1989] 
свидетельствуют скорее в пользу близости цела­
кантов к тетраподам, чем к двоякодышащим ры­
бам. Вместе с тем, эти данные в целом поддержи­
вают включение Actinistia в систему Crossopterygii 
и Sarcopterygii. 

В одной из последних схем эволюционного дре­
ва Sarcopterygii [Zhu, Schultze, 1997] в состав 
Crossopterygii включены не только Rhipidistia и 
Actinistia, но и Tetrapoda. При этом Actinistia рас­
сматриваются в качестве сестринской группы Опу-
chodontiformes, которые помещены между Porole­
piformes и Rhizodontiformes. В эту схему включена 
и новая форма из силура Китая (Psarolepis), сбли­
жаемая с Youngolepis и Powichthys и рассматривае­
мая в качестве базальной для всех костных рыб. 
Установленное сходство в структурах нижней че­
люсти всех этих примитивных форм с ониходон-
тиформами и поролепиформами используется как 
подтверждение включения Onychodontfformes в со­
став Crossopterygii. В последних работах [Zhu, 
Schultze, 2001; Schultze, Cumbaa, 2001] предложен­
ная ранее схема филогенетических связей в целом 
подтверждена на базе анализа 216 признаков у 30 
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таксонов костных рыб (рис. 156). Соответственно, 
Diabolepis, Powichthys, Youngolepis вместе с Psaro-
lepis, Miguashia и Onychodus помещены во внеш­
нюю группу ("outgroup") по отношению к Actino-
pterygii. В качестве базальной формы для послед­
них предложена новая форма Dialipina из нижнего 
девона (эмс) Арктической Канады, в которой соче­
таются примитивные черты костных рыб в целом и 
лучеперых [Schultze, Cumbaa, 2001]. Sarcopterygii 
же рассматриваются как монофилетическое един­
ство, связанное с базальной для всех костных рыб 
формой - Psarolepis [Zhu, Ahlberg, 2001]. Морфо­
логическая "щель" между Psarolepis и древними 
саркоптеригиями заполняется новой формой -
Achoania, описанной из отложений раннего девона 
Китая [Zhu et al., 2001]. Внутри Crossopterygii 
Youngolepis и Powichthys образуют базальную сест­
ринскую группу (Youngolepiformes), родственную 
Porolepiformes, как и предполагалось ранее [Pan­
chen, Smithson, 1987; Forey et al., 1991] (рис. 15в). 
Actinistia сближаются с Onychodontiformes (рис. 
15а, б), но их сестринские отношения между собой 
и с "Tetrapodomorpha" признаются слабо выражен­
ными. Термин "Tetrapodomorpha" введен П. Аль-
бергом [Ahlberg, 1991] для группы Choanata, куда, 
помимо Osteolepiformes, Rhizodontiformes, Pande-
richthyformes (Elpistostegalia) и Tetrapoda, включа­
ются и поролепиформы в связи с обнаружением у 
некоторых из них небных отверстий (хоан). Osteo­
lepiformes рассматриваются в данном сообществе 
как парафилетическая группа по отношению к Рап-
derichthyformes (Elpistostegalia) и к Tetrapoda [Ahl­
berg, Johanson, 1998] (рис. 15а). В качестве стволо­
вой группы тетраподоморфов описан среднедевон-
ский представитель остеолепидид Kenichthys 
[Chang, Zhu, 1993]. Семейство Osteolepididae рас­
сматривается как монофилетическое объединение, 
хотя дискретные признаки, поддерживающие такое 
представление, отсутствуют. 

В данной сводке мы приводим ряд разных фи­
логенетических схем саркоптеригий (ср. рис. 14, 
15), в том числе с использованием новейших ком­
пьютерных методов подсчета большого числа си-
напоморфий. Однако такой подсчет нередко носит 
чисто формальный характер, не учитывая генезиса 
признаков и игнорируя известные принципы и кри­
терии филогенетики [Обручев, 1972; Gould, 1977; 
Wake, 1983; Татаринов, 1987; Воробьева, 1992; 
Marshall, Schultze, 1992; Vorobyeva et al., 2000]. 

Принципы систематики 

Естественная система организмов опирается на 
филогению, хотя и не отождествляется с нею. Одна­
ко поиски синапоморфий, фиксирующих диверген­
цию таксонов, на ископаемом материале сопряжены 
с большими трудностями, что обусловлено не толь­
ко неполнотой геологической летописи и фрагмен­
тарностью ископаемых остатков, но и широким рас­
пространением параллелизмов (гомоплазий) и моза-
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ичным характером эволюции ряда групп, к которым, 
в частности, относятся Crossopterygii [Воробьева, 
1992]. В теории систематики выход здесь видится в 
сближении ископаемых форм с рецентными и, соот­
ветственно, в построении хроноклин и морфоклин 
[Hecht, 1976] либо в переносе филогенетических по­
строений, выполненных на современных представи­
телях группы, на ее ископаемых родичей (горизон­
тальный принцип построения системы) [Patterson, 
1980а]. Однако в тех случаях, когда невозможно 
найти связи рецентных форм с ископаемыми, скла­
дывается обстановка, благоприятная для разногла­
сий в интерпретации морфологических признаков и 
их значимости для систематики. В частности, суще­
ствуют разные объяснения блочного состава черепа 
у кистеперых рыб [Romer, 1937; Воробьева, Обру­
чев, 1964; Thomson, 1967; Schaeffer, 1968; Bjerring, 
1973; Miles, 1973; Воробьева, 1992; Ahlberg et ah, 
1996]. Естественно, что признание той или иной 
точки зрения может привести к разным филогенети­
ческим выводам. Эти расхождения во многом связа­
ны с разными методологическими подходами иссле­
дователей к морфологической эволюции, которые 
менялись исторически. 

Исходным этапом в формировании современной 
классификации Crossopterygii явился период 1940— 
60 гг., который определяется во многом исследова­
ниями стокгольмской школы палеоихтиологов. 
Методологической основой работ этой школы слу­
жил принцип стабильности структурных типов и 
их модельных форм. Среди Crossopterygii были вы­
делены три ствола (три морфотипа): Porolepiformes, 
Osteolepiformes и Coelacanthiformes [Jarvik, 1942, 
1968]. Первые два рассматривались как структурно 
исходные для разных групп тетрапод: -один - для 
Urodela, другой - для Anura и всех Amniota. Этим 
стволам придавался ранг классов [Stensio, 1936], 
либо отрядов [Берг, 1940]. Предполагалось, что 
представители двух первых стволов (Porolepifor­
mes, Osteolepiformes) обладают хоанами, что и 
служило основанием для объединения их в надот-
ряд Rhipidistia. Эти стволы противопоставлялись 
Coelacanthiformes, представляющему надотряд Ac­
tinistia и характеризующемуся отсутствием хоан. 
Спустя 40 лет в двухтомной монографии Э. Ярвика 
[Jarvik, 1980] на модельных представителях Rhipi­
distia (Porolepis и Eusthenopteron) привел большое 
число аргументов в пользу концепции полифилии 
тетрапод и разобщенности хвостатых и бесхвостых 
амфибий (их дифилии) (рис. 14а). 

Однако уже к началу 1960 гг. было получено 
немало данных, доказывающих структурное един­
ство современных амфибий, которые обобщены в 
монографии И.И. Шмальгаузена [1964]. Одновре­
менно в палеобиологии были обнаружены доказа­
тельства структурного сближения ряда представи­
телей поролепиформного и остеолепиформного 
стволов [Kulczycki, 1960; Thomson, 1962, 1964а; 
Воробьева, 1962, 19716, 1977]. В сумме эти данные 
поддерживали идею монофилии тетрапод, которая 
приобретала все большее число сторонников [Wes-
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Рис. 16. Педоморфные 
перестройки формы тела в 
эволюции двоякодяшащих 
(а, б) и кистеперых (г, д) рыб 
в сравнении с личинкой со­
временной дипнои (в): а -
девонский Dipterus, б -
пермская Сопспорота, в -
современный Neoceratodus 
(личинка), г - верхнедевон­
ский Panderichthys, д - сред-
недевонский Osteolepis (мо­
дифицировано по [Воробье­
ва, 1992]. Схема 

toll, 1943; Romer, 1955; Eaton, 1959; Szarsky, 1962; 
Gross, 1964; Воробьева, 1966, 1980; Panchen, 1967; 
Schultze, 1969]. Исследователи все чаще склоняют­
ся к мысли о необходимости следовать историче­
скому подходу и геохронологическому принципу в 
систематике, предполагающему анализ структур­
ных преобразований от древних к более поздним 
формам [Обручев, 1972]. Вместе с тем, акцент пе­
реносится на принцип широкого охвата изучаемых 
форм и на их разносторонний анализ, что ведет к 
отказу от принципа модельных форм. Обнаружен­
ное сходство в структурах этмоида древних остео-
лепиформов с поролепиформами [Воробьева, 1977] 
(рис. 46 а, б) может свидетельствовать в пользу не 
только дивергентного, но и параллельного развития 
названных стволов рипидистий. 

Новый этап в классификации Crossopterygii свя­
зан с утверждением принципов филогенетической 
систематики В. Хеннига [Hennig, 1966] и расцветом 
кладизма. Этот этап был признан "революционным 
переворотом" во взглядах на систему и филогению 

позвоночных [Thomson, 1980]. Методологию фило­
генетической систематики В. Хеннига ряд клади-
стов попытались сочетать с философскими прин­
ципами К. Поппера [Popper, 1968], в частности, с 
принципами экономичности и фальсификации, что 
и привело к созданию "трансформированного кла­
дизма", опирающегося на поиски синапоморфий и 
принцип парсимонии [Patterson, 1980а]. Внедрение 
этого подхода в палеоихтиологию в значительной 
мере затронуло систему Crossopterygii, вызвав раз­
ногласия во взглядах на их связи. Так, Р. Майлс 
[Miles, 1973] предложил рассматривать Rhipidistia в 
качестве сестринской группы Actinistia, признавая 
разделение их черепа на два блока как реальную 
синапоморфию. X. Бьерринг [Bjerring, 1973], рас­
сматривая межкраниальный кинетизм в качестве си­
напоморфий всех Crossopterygii, выделил среди них 
три равноценных ствола: остеолепиформы, пороле-
пи-формы и целакантиформы. М. Эндрюс [Andrews, 
1973], признавая ведущей синапоморфией Crosso­
pterygii число контактирующих между собой эле-
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ментов крыши черепа в области межкраниального 
сочленения, предложила объединить поролепифор-
мов с Actinistia. Представители нью-йоркской шко­
лы, принадлежащей к числу создателей "трансфор­
мированного кладизма" [Charig, 1982], опираясь на 
ряд морфологических признаков, настаивали на бли­
зости тетрапод к дипноям [Rosen et al., 1981; Forey et 
al., 1991]. Согласно их представлениям, поролепи-
формы сближаются с Actinistia, а остеолепиформы с 
Actinopterygii. Сложилась также позиция, когда на 
основе кластерного анализа структур черепа поро-
лепиформы сближены с дипноями, а последние за­
няли промежуточное положение между целаканта-
ми и тетраподами [Chang, 1991] (рис. 14). 

Период увлеченности кладизмом явился исто­
рически обусловленным и необходимым этапом в 
таксономии, позволив критически и конкретно пе­
реоценить традиционные представления о филоге­
нии и ассимилировать новые фактические данные, 
и послужил, тем самым, основой естественной фи­
логенетической систематики. Вместе с тем, этот пе­
риод продемонстрировал недостатки ортодоксаль­
ного подхода "трансформированных" кладистов, от­
рицавших по сути многогранность эволюционных 
процессов в формировании "естественного порядка 
систем" [Charig, 1982]. В результате разных подхо­
дов к выделению синапоморфий, к 1980-90 гг. сло­
жился широкий спектр представлений о родстве 
разных групп Crossopterygii и их связях с Dipnoi и 
Tetrapoda [Miles, 1975; Gaffney, 1979; Patterson, 
1980b; Rosen et al, 1981; Gardiner, 1984; Holmes, 
1985; Maisey, 1986; Janvier, 1986; Forey, 1987; Pan­
chen, Smithson, 1987; Schultze, 1987, 1991; Long, 
1990; Forey et al, 1991; Vorobyeva, Schultze, 1991; 
Chang, 1991; Lebedev, Coates, 1995; Cloutier, Ahl­
berg, 1995, 1996; Clack, 2001]. Это породило, в 
свою очередь, нестабильность ряда таксономиче­
ских категорий высшего порядка, таких как 
"Sarcopterygii", "Crossopterygii", "Actinistia", "Rhi­
pidistia", "Tetrapoda", "Tetrapodomorpha", "Choana-
ta". Возникла парадоксальная ситуация, когда, с 
одной стороны, кладограммы воспринимаются как 
основа классификаций (или даже как их идентифи­
кация), а с другой - исследователи предпочитают 
рассуждать об иерархии связей, изображенных на 
кладограммах групп, не наделяя их строгим таксо­
номическим статусом. Негативное влияние на фи-
логенетику оказывает также игнорирование боль­
шинством кладистов оценки признаков, в том чис­
ле включающих фундаментальные [Новицкая, 
2002], гомоплазии и вторично упрощенные в ре­
зультате педоморфоза. Гетерохронии развития и 
педоморфоз играли, по всей видимости, немало­
важную роль в диверсификациях как среди Crosso­
pterygii, так и среди Dipnoi [Обручев, 1972; Bemis, 
1984; Long, 1989; Воробьева, 1992]. В частности, 
ими можно объяснить трансформацию целого ряда 
признаков, важных в систематике Crossopterygii, в 
том числе: редукцию косминового паркета у про­
двинутых рипидистий, исчезновение килевых че­
шуи, постеро-вентральное смещение ноздрей и по-
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явление ростра, ульнарной пластинки в грудных 
плавниках и чешуеподобного сочленения плечево­
го пояса с черепом, исчезновение спинных и 
анальных плавников у Panderichthys (рис. 16г) [Vo­
robyeva, 2001]. Некоторые из этих признаков свой­
ственен также личинке современного цератода 
(рис. 16в), и проявился в эволюции дипной уже в 
палеозое (рис. 166). 

В 1960 гг. на уровне семейств практически при­
знавалась система Л.С. Берга [1940, 1955], согласно 
которой Crossopterygii делились на четыре основ­
ных отряда: Osteolepiformes, Porolepiformes (Holo-
ptychiiformes), Rhizodontiformes, Coelacanthiformes. 
В модифицированном виде эта система была при­
нята в "Основах палеонтологии" [Воробьева, Об­
ручев, 1964]. Crossopterygii здесь выступали в каче­
стве над отряда с двумя отрядами: Rhipidistia и 
Actinistia. В первом выделялись два подотряда: 
Holoptychioidei (соответствующие Porolepiformes) 
[Jarvik, 1942] с двумя семействами (Porolepididae и 
Holoptychiidae) и Osteolepididoidea с тремя семей­
ствами (Osteolepididae, Eusthenopteridae и Rhizodon-
tidae). Таким образом, статус Rhizodontiformes, по 
сравнению с системой Л.С. Берга, занижен до 
уровня семейства. В качестве другого отряда вы­
ступали Actinistia с тремя подотрядами: подотряд 
Diplocercidoidei (сем. Diplocercidae, Rhabdoderma-
tidae); подотряд Coelacanthoidei (сем. Coelacanthi-
dae, Latimeridae); подотряд Laugioidei (сем. Laugi-
idae). Методологически важным моментом в этом 
томе "Основ палеонтологии" было объединение 
Crossopterygii и Dipnoi как надотрядов в одном 
подклассе Sarcopterygii. Такой вывод был сделан на 
базе комплексного анализа структурных особенно­
стей обеих групп с позиций геохронологического 
принципа. В результате, был возрожден термин 
Sarcopterygii, предложенный А. Ромером [Romer, 
1955] для кистеперых и двоякодышащих рыб на ос­
нове присутствия у них покрытой чешуей мясистой 
лопасти в парных плавниках, построенных по типу 
унисериального или бисериального архиптеригия. 

В популярной сводке 1970 гг. "Palaeozoic fishes" 
[Moy-Thomas, Miles, 1971] классификация Crosso­
pterygii приобрела ряд модификаций с изменением 
ранга таксонов. Crossopterygii получили ранг инфра-
класса в подклассе Osteichthyes; Rhipidistia и Actini­
stia - ранг надотрядов. В составе Rhipidistia объеди­
нялись три отряда (Holoptychiida = Porolepiformes, 
Osteolepidida = Osteolepiformes и Rhizodontida = 
Rhizodontiformes). К отряду Osteolepidida относились 
три подотряда: Osteolepidoidei, Eusthenopteroidei, Rhi-
zodopsidoidei. Надотряд Actinistia включал два отря­
да: Coelacanthida, Laugiida. В качестве incertae sedis 
рассматривались Onychodontidae = Struniiformes. Эта 
классификация была основана на сравнительном 
анализе черепных структур и посткраниального ске­
лета у разных представителей кистеперых рыб, опи­
раясь на наиболее полно известные "типовые" их 
формы, такие как Glyptolepis (Holoptychiida), Osteo-
lepis (Osteolepidoidei), Eusthenopteron (Eusthenoptero­
idei), Rhizodus, Strepsodus (Rhizodontida), Rhizodopsis 
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(Rhizodopsidoidei). Dipnoi рассматривались незави­
симо от Crossopterygii в качестве инфракласса в со­
ставе подкласса Osteichthyes. 

В 90-ые гг. Panderichthyidae были выделены из 
состава Osteolepidida в самостоятельный отряд - Рап-
derichthyida на основе детального изучения морфо­
логии посткраниального скелета и черепа [Воробье­
ва, 1989; Vorobyeva, Schultze, 1991]. Одновременно 
было показано, что представители этого отряда 
(Panderichthys и Elpistostege) обладают целым рядом 
морфологических признаков тетраподоподобной ор­
ганизации [Schultze, Arsenault, 1985; Vorobyeva, 
Schultze, 1991]. Поскольку род Elpistostege прежде 
относили к тетраподам в составе семейства Elpisto-
stegidae [Westoll, 1943], отряд Panderichthyida, куда 
Elpistostege включили позже [Worobyewa, 1973], 
ссылаясь на правила приоритета, был переименован 
в отряд Elpistostegalia [Schultze, Cloutier, 1996]. Од­
нако диагноз этого отряда фактически основан на 
морфологии Panderichthys rhombolepis [Воробьева, 
1989, 1992; Worobyewa, 1973, 1975а; Vorobyeva, 
1980, 1986; Vorobyeva, Schultze, 1991]. Elpistostege 
по-прежнему известна лишь по фрагментарным ос­
таткам [Schultze, Arsenault, 1985], и степень ее бли­
зости к Panderichthys невозможно установить. В 
данной сводке, опираясь на права приоритета, мы 
сохраняем название отряда Panderichthyformes, мо­
дифицировав его согласно правилам современной 
номенклатуры. В одной из последних сводок 
[Benton, 1997] Sarcopterygii рассматриваются в каче­
стве класса костных рыб (Osteichthyes), в котором 
различаются три инфракласса: Dipnoi, Actinistia и 
Rhipidistia. В составе Rhipidistia выделяются четыре 
отряда: Osteolepiformes, Rhizodontiformes, Porolepi­
formes и Panderichthyida. 

В данном издании используется классификация 
Crossopterygii, которая базируется на системах, при­
нятых Л.С. Бергом [1940, 1955] в "Основах палео­
нтологии" [Воробьева, Обручев, 1964] и в сводке 
Дж. Мой-Томаса и Р. Майлса [Moy-Thomas, Miles, 
1971]. Эти системы модифицированы с учетом но­
вых данных, правил номенклатуры и согласованы 
частично с современной фундаментальной сводкой 
по ихтиологии [Eschmeyer, 1998]. Мы руководство­
вались здесь следующими представлениями: 

1) Crossopterygii, Dipnoi имеют общие морфоге-
нетические основы друг с другом и с тетраподами 
[Воробьева, 1992; Vorobyeva, Hinchliffe, 1996], что 
служит основанием для объединения этих рыб в 
одну группу - класс Sarcopterygii; 

2) представители надотряда Rhipidistia филетиче-
ски ближе друг к другу, чем к надотряду Actinistia: 
объединение этих надотрядов в составе подкласса 
Crossopterygii носит в известной мере условный ха­
рактер и нуждается в дальнейших исследованиях; 

3) в составе Rhipidistia выделяются 6 отрядов: 
Osteolepiformes, Panderichthyformes, Lamprotolepi-
formes, Rhizodontiformes, Porolepiformes, Onycho-
dontiformes. 

Отряд Panderichthyiformes является, по-видимо­
му, производным Osteolepiformes. Отряд Rhizodon­

tiformes служит, скорее всего, связующим звеном 
между Osteolepiformes и Actinopterygii. Porolepifor­
mes сохраняют в своей организации, наряду со спе­
циализированными, черты примитивности, сбли­
жающие их с древними Osteolepiformes, Onycho­
dontiformes, Actinistia, Dipnoi и Urodela. Такое 
сходство может быть также независимо приобре­
тенным на общей морфогенетической основе (го-
моплазии) и связано, в известной мере, с гетеро-
хрониями развития и, в частности, с педоморфозом. 
До конца неясным остается положение Onychodon-
tiformes, которые обнаруживают ряд своеобразных 
особенностей [Jessen, 1966а, 1967; Thomson, Hahn, 
1968; Andrews, 1973], сближающих их с лучеперы-
ми рыбами [Moy-Thomas, Miles, 1971]. Однако 
включение Onychodontiformes в состав Crossopte­
rygii после открытия уникальных находок Onycho­
dus в Того формации Австралии не вызывает боль­
ше сомнений, и они сближаются с Actinistia [An­
drews, 1973; Zhu, Schultze, 2001] (рис. 156). Lampro-
tolepiformes (выделенные нами в самостоятельный 
отряд из состава Osteolepiformes) обнаруживают, 
наряду со специализацией, смешение признаков 
разных отрядов и многие тетраподные черты в 
строении нижней челюсти [Воробьева, 1977]. Воз­
можно, они ближе к Onychodontiformes, чем к дру­
гим отрядам Crossopterygii. Особое положение за­
нимают роды Powichthys [Jessen, 1975; Воробьева, 
1992] и Youngolepis [Chang, 1991], которые целесо­
образно выделить в самостоятельную группу с не­
ясным таксономическим статусом, имеющую, ве­
роятно, общие корни с Porolepiformes (рис. 15в). 
Diabolepis на основе микроструктуры зубов [Smith, 
Chang, 1990] целесообразно рассматривать в соста­
ве Dipnoi. 

Проблемы, решение которых связанно с 
изучением Crossopterygii 

Остатки Crossopterygii используются для регио­
нальных и межрегиональных корреляций преиму­
щественно континентальных отложений и в стра­
тиграфических целях, в частности, при составлении 
стратиграфических схем Главного и Центрального 
Девонских полей и Сибирской платформы [Vo­
robyeva et al., 1997]. 

Исследования кистеперых рыб связаны также с 
решением двух актуальных проблем: 1) происхож­
дение тетрапод; 2) морфологические трансформа­
ции в эволюции Crossopterygii. Происхождение на­
земных позвоночных было и остается одной из 
наиболее популярных, проблем в эволюционной 
палеонтологии, исследования которой ведутся бо­
лее 150 лет и. определяют взгляды на филогению 
Crossopterygii. История изучения этой проблемы 
сопровождалась постоянными дискуссиями, кото­
рые приняли особо острый характер в 1960 гг. В 
центре внимания долгое время находилась концеп­
ция моно- или полифилетического происхождения 
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тетрапод в связи с противопоставлением хвостатых 
амфибий (Urodela) бесхвостым (Anura) и амниотам 
[Jarvik, 1942] (рис. 14а). 

Многие концепции о происхождении тетрапод 
основаны на сравнении морфологии черепа совре­
менных амфибий с таковой у палеозойских рипиди-
стий [Jarvik, 1942, 1980; Шмальгаузен, 1964; Регель, 
1968; Jurgens, 1971; Медведева, 1975; Лебедкина, 
1979; Rocek, 1980], либо на сравнении морфологии 
черепа ископаемых и современных двоякодышащих 
[Save-S0derbergh, 1936; Rosen et al., 1981; Forey et al., 
1991]. Оба эти направления исследований имели 
общий недостаток - ограниченность числа изучен­
ных форм как современных, так и ископаемых, по­
ложенных в основу различных концепций. По сути, 
сравнение Crossopterygii и Dipnoi с Tetrapoda осно­
вывалось на модельных формах, в качестве которых 
среди Crossopterygii выступали палеозойский вид 
остеолепиформов - Eusthenopteron foordi и род Рого-
lepis, представляющий поролепиформов (Jarvik, 
1942, 1980), среди Dipnoi фигурировал современный 
Neoceratodus [Rosen et al, 1981; Forey, 1987], а в ка­
честве Tetrapoda - отдельные представители Anura и 
Urodela [Шмальгаузен, 1964; Jarvik, 1980]. Методо­
логические расхождения между этими концепциями 
проявлялись в постановке задач исследований (дока­
зательство поли- или монофилии в происхождении 
тетрапод) и в разной оценке полученных результа­
тов. К числу сторонников монофилии относились 
представители школы А.Н. Северцова - И.И. 
Шмальгаузена, которые противостояли ученым по-
лифилетической стокгольмской школы Э. Стеньше -
Э. Ярвика, отстаивающих идею происхождения хво­
статых амфибий и остальных тетрапод от разных 
стволов Rhipidistia: Porolepiformes и Osteolepiformes, 
соответственно. Особое положение заняли последо­
ватели англо-американской школы, объединившей 
таких известных ученых как Д. Розен, П. Форей, К. 
Паттерсон, Б. Гардинер, которые развивают идею 
монофилетического происхождения тетрапод от 
двоякодышащих рыб. Однако доказательства, при­
водимые сторонниками этой школы, в дальнейшем 
оказались либо ошибочными, либо принципиально 
не столь весомыми. Они свидетельствуют скорее о 
морфологических модификациях у древних и со­
временных двоякодышащих, связанных с их разным 
образом жизни [Campbell, Barwik, 1984; Schultze, 
Campbell, 1987] и с педоморфозом [Bemis, 1984]. 

В современной палеонтологии накопились новые 
факты, подтверждающие близость древнейших тет­
рапод, таких как девонские Ichthyostega [Jarvik, 
1996b], Acanthostega [Coates, 1996], Tulerpeton [Le-
bedev, Coates, 1995], Hynerpeton [Daeschler et al., 
1994], Metaxygnathus [Ahlberg, Clack, 1998], Elginer-
peton [Ahlberg, 1998], Obruchevichthys [Воробьева, 
1977; Ahlberg, 1995], Livoniana [Ahlberg et al., 2000] 
к Rhipidistia. Вместе с тем, установлено, что совре­
менные амфибии обладают структурным разнообра­
зием в ряде систем органов (череп, зубная, слуховая 
и локомоторная системы). В этом разнообразии об­

наруживаются признаки сходства как между Anura и 
Urodela, так и этих амфибий с Rhipidistia и Dipnoi. 
Эти данные согласуются с представлениями о мор-
фогенетической общности Crossopterygii, Dipnoi и 
Tetrapoda. Среди Rhipidistia наиболее близкими к 
тетраподам представляются либо остеолепиформы 
[Panchen, Smithson, 1987], либо пандерихтиформы 
[Vorobyeva, Schultze, 1991; Cloutier, Ahlberg, 1996; 
Benton, 1997] (рис. 146). Согласно современным 
представлениям, тетраподы вместе с Rhipidistia об­
разуют группу Choanata в противовес Actinistia и 
Actinopterygii. Osteolepiformes иногда рассматрива­
ются как формальная таксономическая группа хоан-
ных рипидистий, парафилетическая по отношению к 
ихтиостегам и пандерихтиформам [Ahlberg, Johan-
son, 1998]. Некоторые предпочитают считать Osteo­
lepiformes группой, включающей три эволюционных 
уровня: хоанных рипидистий (Osteolepiformes + Рап-
derichthyformes+Ichthyostegidae), рептилиеморфов и 
батрахоморфов [Lebedev, Coates, 1995]. Другие счи­
тают монофилетической группой всех Sarcopterygii 
(Dipnoi, Rhipidistia и древнейшие тетраподы - Ich­
thyostega, Acanthostega, Crassigyrinus) [Zhu, Schultze, 
2001] (рис. 156). Изучение древнейших водных тет­
рапод, таких как Acanthostega [Clack, Coates, 1995; 
Coates, 1996; Clack, 1998a], Ichthyostega [Jarvik, 1996b], 
Crassigyrinus [Clack, 1998b] и Tulerpeton [Lebedev, 
Coates, 1995], показало, что они могут сочетать око­
ло 2/3 признаков, рассматриваемых как тетраподные 
апоморфии с рыбоподобными чертами. Разнообра­
зие древних тетрапод было подтверждено открытием 
ранних наземных форм в отложениях верхнего дево­
на Пенсильвании [Daeschler et al., 1994], нижнего 
карбона Шотландии [Milner et al., 1986; Clack, 1998c; 
Smithson et al., 1994], США [Bolt et al., 1988]. Эти на­
ходки сдвинули радиацию ранних тетрапод к границе 
девона-карбона [Ahlberg, Milner, 1994]. 

Однако, поскольку известные ископаемые на­
ходки как рипидистий, так и древних тетрапод, не 
всегда сопоставимы морфологически, ранние сту­
пени переходов от рыб к четвероногим до конца не 
ясны. По-прежнему дискуссионными остаются во­
просы о времени появления первых тетрапод, эко­
логической обстановке их выхода на сушу, о харак­
тере, последовательности и механизмах структур­
ных перестроек, сопровождавших переход от рыб к 
тетраподам, а также о конкретных предках послед­
них. Большинство сходится во мнении, что при пе­
реходе от рыб к тетраподам существенным пере­
стройкам подвергались затылочная, ушная и пре-
душная области черепа [Воробьева, 1992; Clack, 
2001], в результате чего были редуцированы жа­
берные кости (рис. 17), произошло укорочение и 
изменение ориентации ушной области (из продоль­
ного в поперечное) [Шишкин, 1973] (рис. 18), утра­
чен межкраниальный кинетизм и связь черепа с 
плечевым поясом [Воробьева, 1998], изменилось 
строение и озубление нижней челюсти [Gross, 
1941; Ahlberg et al., 2000], а также имел место и ряд 
других черепных перестроек [Vorobyeva, 2000]. 
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Рис. 17. Преобразования затылочной области 
черепа от рыб к тетраподам: а - Eusthenopteron; б 
-Ichthyostega (модифицировано по [Jarvik, 1980]). 
Схема 

Рис. 18. Схема параллельных преобразований 
крыши черепа и мозговой коробки в филогенезе 
Rhipidistia (а, б) и в онтогенезе Tetrapoda (в): а — при­
митивное состояние (короткий этмосфеноид, длин­
ный отико-окципитальный отдел), б - продвинутое 
состояние (укорочение отико-окципитального отдела 
и каудальное смещение гиомандибулярных фасеток); 
в - личинка рахитомного темноспондила с укорочен­
ными ушным отделом и postparietalia (в - по [Шиш­
кин, 1973]) 

Рис. 19. Параллельные преобразования формы те­
ла у Crossopterygii (а) и палеозойских Tetrapoda (б, в): 
а - Panderichthys, б - Ichthyostega, в - Tulerpeton (а -
по [Воробьева, 1992]; б - модифицировано по [Jarvik, 
1996], в - по [Lebedev, Coates, 1995]) 
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Несомненно, важными моментами был переход к 
легочному дыханию, приобретение среднего уха и 
формирование тетраподной конечности [Воробье­
ва, 1992; Shubin, 1995; Vorobyeva, Hinchliffe, 1996]. 

В свое время была выдвинута аргументированная 
концепция "организационного структурного уровня" 
[Milner, 1988], объединяющего палеозойских темно-
спондилов и лепоспондилов. Представления о мор­
фологическом уровне организации следует признать 
одним из ведущих в филогенетике. В их основе ле­
жит дарвиновская идея об общности строения членов 
одного и того же класса. Эта идея использована со­
временной кладистикой, рассматривающей дивер­
гентные преобразования как основополагающие в 
формировании морфологических уровней и появле­
нии новых форм. Выделение двух категорий призна­
ков: синапоморфий и аутоапоморфий определяет со­
отношение последовательных уровней, где аутоапо-
морфный уровень выступает как производное сина-
поморфного. "Сестринские" (парафилетические) 
группы фиксируют одинаковый структурный уро­
вень, который характеризуется сходным состоянием 
морфологических и морфофизиологических призна­
ков. Так, рассмотрение дипной в качестве "сестрин­
ской" группы тетрапод базируется на таких морфо­
логических особенностях, как присутствие хоан у 
современных дипной и сходные черты в развитии 
конечностей [Rosen et al., 1981]. Однако филетиче-
ская значимость такого "сестринского" сходства ос­
тается сомнительной, поскольку до конца неясен его 
генезис. Это сходство может быть основано на па­
раллелизмах и реверсиях, особенно если учесть 
склонность дипной (начиная с позднего палеозоя) и 
современных низших тетрапод, таких как амфибий, к 
педоморфным перестройкам. То же самое касается и 
"сестринского" сходства пандерихтиид и ихтиосте-
гид, воспринимаемое некоторыми исследователями 
как конвергентное [Panchen, Smithson, 1987]. При­
знавая морфогенетическую общность Sarcopterygii и 
предполагая сходную канализованность морфогене-
тических процессов у филогенетически близких 
форм, речь скорее должна идти не о конвергенциях 
(которые определяются исключительно сходством 
адаптации), а о параллелизмах (гомоплазиях) в ре­
зультате достижения обеими группами сходного 
структурного уровня, что, безусловно, усиливается в 
случаях сходных полуводных условий обитания 
(рис. 19). Однако, в какой степени внешнее сходство 
в морфологии пандерихта с ихтиостегидами отража­
ет их реальное родство, сказать трудно, тем более, 
что оно проявляется мозаично на фоне многих при­
митивных и специализированных особенностей его 
рыбьей организации. Хотя пандерихтииды и призна­
ны в качестве парафилетической группы тетрапод 
(рис. 146), однако, очевидно, что структурные осо­
бенности тетраподной организации проявлялись и у 
других Rhipidistia, в частности, среди остеолепифор-
мов у среднедевонскго Gyroptychius pauli [Воробьева, 
1977], а также у дипной. Насегодня мало актуальны 
диспуты о моно- или полифилии тетрапод и споры о 
том, кто ближе к ним: дипной или кистеперые рыбы. 
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На основе анализа структурных преобразований в па­
леонтологических и эволюционно-морфологических 
рядах Sarcopterygii (Crossopterygii, Dipnoi, Tetrapoda) 
становится все более очевидным, что реализация 
общей морфогенетической программы этой группы, 
сложившейся, по-видимому, на заре их рыбьих пред­
ков, проходила параллельно и мозаично в разных 
филетических линиях на протяжении всей их исто­
рии и до, и после появления тетрапод. Существенную 
роль в этой реализации играли различные модусы 
филэмбриогенеза, в особенности гетерохронии разви­
тия (педоморфоз, неотения, эмбрионализация, про­
лонгация развития). Они могли обеспечивать уско­
ренные структурные перестройки, в особенности в 
условиях колеблющейся среды, что имело место, в 
частности, при выходе древнейших тетрапод из вод­
ной среды в наземные условия обитания. 

Такие особенности, как двухблочное строение 
мозговой коробки у кистеперых рыб и полидакти­
лия у древних тетрапод могут быть объяснены с 
позиций гетерохронии развития, закрепленных от­
бором. Способность к полидактилии у древних тет­
рапод [Jarvik, 1996; Coates, 1996; Lebedev, Coates, 
1995] сохранилась генетически до наших дней, о 
чем свидетельствует присутствие шестого пальца 
(впереди первого) как варианта развития у одной из 
примитивных хвостатых амфибий - джунгарского 
лягушкозуба [Vorobyeva, 1999]. Напротив, появление 
нерасчлененной ульнарной пластинки у Panderich-
thys rhombolepis (рис. 11д, 406) может быть связано с 
остановкой развития на стадии, предшествующей 
расчленению дистальных радиалий у других рипи­
дистий [Vorobyeva, Hinchliffe, 1996].' 

Было показано также, что современные тетра­
поды: Urodela, Anura, Amniota обладают исходно 
общим планом развития конечностей. Отклонения 
от этого общего плана, принципиально отличаю­
щиеся от такового у Actinopterygii [Hinchliffe et 
al., 2001] связаны с личиночными адаптациями 
(Urodela), гетерохрониями развития и с филогене­
тическим положением представителей этих групп. 
Результаты сравнительного анализа покровных 
костей черепа рипидистий [Long, 1990] и преобра­
зований в строении черепа от кистеперых рыб к 
ископаемым и современным амфибиям 
[Vorobyeva, 2000] также показывают, что в дивер­
сификациях исходного общего плана развития, по-
видимому, важную роль играли гетерохронии, ко­
торые ответственны за формирование новых 
структурных состояний и новых таксонов, про-
слеживаясь в эволюции разных групп первично-
водных позвоночных, в том числе среди кистепе­
рых и двоякодышащих рыб [Воробьева, 1992; 
Bemis, 1984], ископаемых предков лиссамфибий 
[Bolt, 1977, 1991], батрахоморфных лабиринто-
донтов [Шишкин, 1973], парарептилий [Ивахнен-
ко, 1987], осетрообразных, современных хвоста­
тых и бесхвостых амфибий [Vorobyeva, 2000; 
Vorobyeva et al., 2000]. 

На современном уровне знаний в области эволю­
ционной палеонтологии и биологии в целом пробле-
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ма происхождения тетрапод приобрела многоплано­
вые аспекты, с привлечением рецентных саркоптери­
гий [Marshall, Schultze, 1992] и неохваченных прежде 
морфогенетического, генетического и молекулярного 
уровней [Shubin et al., 1997]. Однако, как было пока­
зано выше, информация на последних уровнях весь­
ма фрагментарна и разнопланова. Опираясь на па­
леонтологические находки последнего десятилетия, 
можно придти к заключению, что начальные этапы 
становления тетрапод происходили в воде, где они 
проводили большую часть времени, питаясь рыбой и 
конкурируя с кроссоптеригиями, которые нередко 
служили добычей. Кратковременные выходы первых 
тетрапод на сушу, скорее всего, были связаны с ре­
продукцией и заботой о потомстве. Окончательный 
переход к наземному образу жизни происходил в па­
леозое, в разное время в разных группах. Этим объ­
ясняется тот факт, что рыбоподобные тетраподы 
встречаются как среди батрахоморфов (девонские 
ихтиостегиды), так и среди рептилиеморфов (девон­

ский тулерпетон, пермские парарептилии) (рис. 19 в). 
В этой связи уместно вернуться к идее Б. Шеффера 
[Schaeffer, 1965] об экологически переходном этапе в 
происхождении тетрапод, независимо от их филоге­
нетического положения. Самые ранние ступени пе­
рехода от рыб к тетраподам морфологически оста­
ются слабо изученными. Поэтому всякие новые све­
дения здесь представляют особую важность. Деталь­
ный морфологический анализ структурных особен­
ностей этого уровня, проведенный на 29 таксонах и 
99 признаках у тетраподоморф [Ahlberg, Johanson, 
1998], привел к заключению, что Osteolepiformes яв­
ляются парафилетической группой по отношению к 
тетраподам. Как полагают [Ricqles, Laurin, 1999], 
тетраподоподобные комплексы возникали, по мень­
шей мере, трижды и параллельно внутри тетраподо-
морфов: на уровне остеолепиформов (Tristichopteri-
dae = Eusthenopteridae), Panderichthyformes (Pande-
richthyida) и древнейших водных тетрапод (Acantho­
stega, Ichthyostega). 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

Подкласс Crossopterygii 

Диагноз. Хищные рыбы, обычно с хорошо раз­
витым озублением на челюстях и небе. Нейрокра-
ний у большинства имеет двублочное строение, со­
храняя подвижность в области выхода тройничного 
нерва (рис. 2). Верхнечелюстная дуга крепится к 
нейрокранию самостоятельно и с помощью гио-
мандибулы (амфистилия). Имеются одна-две (Rhi­
pidistia) или две (Actinistia) пары наружных нозд­
рей; у некоторых - хоаны (внутренние ноздри). Че­
люсти обычно хорошо развиты и вооружены клыка­
ми. Тела позвонков развиваются перихордально. По­
звонки полукольцевидные либо кольцевидные, ино­
гда пересегментированы. Чаще позвоночный столб 
представлен окостеневшими невральными и гемаль-
ными дугами и дорсальными, либо вентральными 
ребрами. Эндоскелет парных плавников в виде уни-
сериального, либо бисериального архиптеригия 
(рис. 10). Обычно имеются два спинных и аналь­
ный плавники, которые иногда отсутствуют (Pande­
richthyformes) (рис. 1, 13а, 40, 45). Эти плавники 
могут иметь концентрированный эндоскелет, пред­
ставленный базальной пластинкой, к которой кре­
пятся радиалии (рис. 9а). При отсутствии лопасти в 
переднем спинном плавнике лепидотрихии крепят­
ся непосредственно к базальной пластине (Actini­
stia). Кожные плавниковые лучи (лепидотрихии) 
костные. Сенсорные каналы обычно погружены в 
кость и открываются на поверхности порами. Мо­
гут присутствовать ямочные линии. 

Состав. Два надотряда: Rhipidistia, Actinistia. 
Распространение. Все материки, за исключением 

Южной Америки и Африки; нижний девон - ныне. 

Надотряд Rhipidistia 

Диагноз. Включает морфологически разнообраз­
ные группы - от примитивных до высоко продвину­
тых. Рыбы от мелких (от 10 см) до крупных (свыше 
4-5 м). Нейрокраний полностью окостеневает. В эт-
моидной части черепа развита передняя небная яма. 
Имеются одна или две наружных ноздри. Обычно 
присутствует хоана. Носовые полости сообщаются с 
глазницей и разделены тонкой перегородкой, либо 
широкой межносовой областью. Верхнечелюстная 
дуга причленяется к черепу самостоятельно и с по­
мощью hyomandibulare (рис. 2а, б). Сочленение щи­
тов крыши - по типу "X" или "Y" [Andrews, 1973] 
(рис. 3, 4). Базиптеригоидный отросток, сошники и 
maxillaria обычно хорошо развиты. Имеются quadra-
tojugale, preoperculum, suboperculum и субмандибу-
лярная серия. Обычны три озубленных короноида. 
Dentale длинное, перекрывается одним-двумя infra-
dentalia. В области симфиза имеется адсимфизная 
или парасимфизная пластинка (рис. 20). Зубы бо­
роздчатые снаружи, с простой или сложной складча­
тостью стенок, представленной тремя морфотипами 
(полиплокодонтный, эустенодонтный, дендродонт-
ный) (рис. 7). Clavicula с восходящим отростком, пе­
рекрывание с cleithram варьирует. Присутствует 
часто interclavicula. Сенсорные поры обычно не­
большие. Сенсорные каналы узкие, надглазничный 
канал проходит по nasalia и parietalia. Присутствуют 
туловищные тела позвонков и дорсальные ребра. 
Хвостовой плавник протоцеркный, гетероцеркный 
или дифицеркный, иногда с дополнительной сред-
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Рис. 20. Разнообразие морфологии нижней челюсти Rhipidistia, вид на медиальную поверхность: а - Lam-
protolepis verrucosa; б - Thursius estonicus; в - Platycephalichthys bischoffi (реконструкция); г - Panderichthys 
rhombolepis (оригинал) [Воробьева, 1962, 1992] 

Рис. 21. Примитивное (а, б) и продвинутое (в-д) состояния дерминтермедиальных отростков в носовой по­
лости Osteolepiformes (реконструкция): а - Gyroptychius elgae, этмоид медио-дорсально; б-д — вид на носовую 
капсулу сзади: б - Osteolepidinae; в - Eusthenopteron obruchevii; г — Eusthenopteron foordi; д - Platycephalichthys 
bischoffi [Воробьева, 1975, 1977] 
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ней допастью. Плавниковые лучи многочисленные, 
чаще ветвистые. Чешуя ромбическая или округлая, с 
космином или костная. Могут присутствовать киле­
вые чешуи в основании плавников (рис. 1). 

Состав. Шесть отрядов: Osteolepiformes, Lam-
protolepiformes, Panderichthyformes, Rhizodontifor­
mes, Porolepiformes, Onychodontiformes. 

Распространение. Все материки, за исключени­
ем Ю. Африки; нижний девон - нижняя пермь. 

Отряд Osteolepiformes 

Диагноз. Объединяет экологически разнообраз­
ные группы палеозойских рипидистий: от неболь­
ших пелагических форм до крупных придонных 
хищников, населявших реки и солоноватоводные 
бассейны. Длина тела варьирует от 10 см до 2 и бо­
лее метров. Тело торпедообразной формы, верти­
кально-овальное в поперечном сечении. Голова ко­
нусообразной формы, крыша чаще выпуклая (рис. 
1, 9). Череп состоит из двух костных блоков: этмос-
феноидного и отико-окципитального, обладающих 
определенной подвижностью (рис. 2). Длина этмои-
да варьирует. Передний край рыла прямой, либо 
слабо загнут вентрально. Передние ростральные, но­
совая и предчелюстная кости, формирующие перед­
ний край рыла, обычно слиты в комплексную пар­
ную кость (рис. 4) - naso-rostro-premaxillare (NRP), 
которая пересекается этмоидной сенсорной комис-
сурой и подглазничными сенсорными каналами 
(ioc). Однако здесь могут быть вариации на уровне 
семейств. Имеется одна пара наружных ноздрей. 
Присутствуют внутренние носовые отверстия (хоа­
ны). По нижнему краю ноздри расположено rostrale 
laterale (R1), пересекаемое подглазничным сенсор­
ным каналом. Задний край ноздри образован tectale 
anterior (Tea), контактирующей сзади с supraorbito-
tectale (So-Te), которая включает tectale posterior и 
одно или два supraorbitalia (So). Rostrale laterale (Rl) 
имеет слабо или хорошо развитый дерминтермеди-
апьный отросток (pdm) (рис. 21), участвующий вме­
сте с тектальным отростком на tectale anterior в 
подразделении носовых капсул. Носовая (Na) и по­
стростральная (Ptr) серии вариабельны по числу 
костей и длине (рис. 3, 4, 5). Чаще они простирают­
ся до уровня орбит и контактируют с parietalia. Но­
совые капсулы у примитивных форм небольшие и 
занимают передне-боковые углы этмоида (рис. 21а, 
б), будучи широко раздвинуты и ограничивая по-
стеро-латерально переднюю небную яму, располо­
женную в межносовой области. У многих продви­
нутых форм, типа Eusthenopteron foordi, носовые 
капсулы более или менее крупные, сдвинуты назад 
и сближены между собой (рис. 21 в, г), будучи разде­
лены узкой межносовой перегородкой - septum nasi 
(sn) [Jarvik, 1942]. Небная яма у этих форм находит­
ся в предносовой области (впереди носовых капсул) 
(рис. 6в). Стенки носовых капсул несут гребни, под­
разделяющие носовые полости на верхний, средний 
и нижний отделы, аналогичные таковым у совре-
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менных амфибий. Постназальная стенка имеет зад­
нее внутриносовое отверстие, связующее носовые 
капсулы с орбитами и, по-видимому, служившее 
проходом для нервов и кровеносных сосудов. Это 
отверстие обычно отделено от эндохоанального ко­
стным мостиком. Ольфакторные каналы (coif) длин­
ные, соединяются с переднедорсальными отделами 
мозговой полости (рис. 3). 

Орбиты расположены латерально, либо дорсо-
латерально, обычно в средней части париетального 
щита, чаще средних размеров, могут быть окруже­
ны кольцом склеротических косточек (рис. 1а). На­
ружное пинеальное отверстие (fpi) открытое (рис. 
3), расположено между parietalia и может быть ок­
ружено шестью и более пинеальными пластинками. 
Соотношение длины париетального и постпарие­
тального щитов варьирует. 

Связь между передним (париетальным) и зад­
ним (постпариетальным) щитами подвижна и в ней 
участвуют четыре парные кости: parietale (Ра), 
postparietale (Рр), intertemporale (It), supratemporale 
(St) (связь X, no [Andrews, 1973]). Имеется extra-
temporale (Et), которое у продвинутых форм заме­
няется постспиракулярной пластинкой (Psp). Зад­
ний край черепа образован экстраскапулярной се­
рией (Extl, Extm) (рис. 3, 4, 5а, 6а), в которой боко­
вые extrascapularia налегают на медианное. Заглаз-
ничная кость - postorbitale (Ро) варьирует по длине, 
достигая иногда спиракулярной вырезки (spir), и 
служит связующим звеном между обоими щитами 
крыши и костями щечной области (рис. 5 а, г, д). 
Щечный комплекс включает шесть костей: крупное 
lacrimale (La), jugale (Ju), единственное squamosum 
(Sq), preoperculare (Pop), quadratojugale (OJ), кото­
рые у продвинутых форм сливаются в единую 
щечную пластину, перекрывающую maxillare (Мх). 
Maxillare с развитым передне-дорсальным отрост­
ком формирует вместе с quadratojugale верхнюю 
челюсть. Preoperculum в верхнем положении (за­
нимает вертикальное либо наклонное вперед поло­
жение) и отделяет squamosum от operculum (Op) и 
suboperculum (Sop). Squamosum контактирует с 
maxillare. Operculum и suboperculum обычно круп­
ные, расположены позади squamosum. 

Субмандибулярная серия (Sbm) из ряда элемен­
тов, более или менее длинная (достигает часто 
симфиза), расположена на вентральной поверхно­
сти головы (рис. 66). Бранхиостегальная серия пред­
ставлена единственным элементом - submandibular 
- branchiostegale (Sbm-Rbr). Медиальная непарная 
гулярная пластинка (Gm) - небольшая или средних 
размеров, может отсутствовать. Парные боковые 
gularia (G1) чаще узкие и длинные, контактируют 
друг с другом позади gulare mediale. Нижняя че­
люсть (Lj) горизонтально-овальная в поперечном 
сечении, без развитого ретроартикулярного отрост­
ка. Чаще три короноида (Со) и две - три короноид-
ных ямы. Озубление на dentale обычно достигает 
симфиза. Передний конец челюсти занят неболь­
шой адсимфизной пластинкой (Ads), представляю­
щей один из элементов короноидной серии, распо-
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ложенной над симфизом лингвально к зубному ря­
ду на dentale, который обычно достигает уровня 
симфиза (рис. 20б-г). Симфизные кости, связующие 
ветви нижней челюсти, присутствуют редко. Ино­
гда имеются инфрадентальные фланги. Prearticulare 
обычно достигает симфиза. У древних представи­
телей хорошо развито mentomandibulare и меккеле-
ва кость, выстилающая дно короноидных ям. Зубы 
с простой, либо сложной складчатостью, которая 
относится к полиплокодонтному или эустенодонт-
ному типам [Bystrow, 1939; Воробьева, 1962; 
Schultze, 1969; Vorobyeva, 1977] (рис. 7а, б). Поло­
жение и степень развития сенсорных каналов на 
черепе варьируют. У продвинутых форм эти кана­
лы расположены более поверхностно, чем у прими­
тивных (в губчатом, трабекулярном слое) и откры­
ваются на поверхности двумя или более рядами 
выводных пор (у примитивных - одним рядом). 
Помимо пор имеются ямочная линия и группы 
мелких пор, преимущественно на этмоиде. 

Небная поверхность обнаруживает трансформа­
ции в размерах и относительном расположении 
сошников (Vo) и парасфеноида (Р) от примитивных 
к продвинутым формам. Первые характеризуются 
маленькими треугольными (без задних отростков) 
сошниками, не контактирующими между собой и с 
коротким парасфеноидом (рис. 23а). У вторых (рис. 
6в) сошники соединены между собой в области 
вертикальных озубленных пластин и имеют разви­
тые передние и задние отростки, граничащие с па­
расфеноидом, который заходит в межносовую об­
ласть. Парасфеноид несет более или менее широ­
кую пластину, покрытую шагренью зубов. Имеется 
отверстие гипофизарного канала (chy) и может 
присутствовать межсошниковый канал (civ) между 
вертикальными пластинами сошников. Имеется 
одна пара dermopalatinum (Dpi) (рис. 6в). Небная 
пластина premaxillaria варьирует по степени разви­
тия, иногда с медианным выступом, на котором мо­
гут быть клыки. 

Небно-квадратная кость (palatoquadratum) имеет 
тригоминальную (iV) вырезку для выхода rr.late-
ralis maxillaris и mandibularis (рис. 2а). Присутствие 
и расположение на palatoquadratum отростков, свя­
зующих небно-квадратный комплекс с мозговой 
коробкой, варьируют. Обычно развиты медиальная 
этмоидная, иногда латеральная этмоидная, супра-
орбитальная, базиптеригоидная, посттемпоральная 
и ушная связи. Они могут быть синхондрозными, 
лигаментозными и суставными [Воробьева, 1977]. 
Гипобранхиальный скелет образован двумя базиб-
ранхиальными элементами, сублингвальным 
стержнем и относительно коротким urohyale [Jar­
vik, 1954]. Гиомандибула открытого либо закрыто­
го типа с двумя проксимальными головками. 

Позвоночный столб имеет нерасчлененную ното-
хорду. Позвонки окостеневшие, чаще они относятся 
к рахитомному типу, свойственному ранним тетра­
подам [Jarvik, 1952, 1980]. Вентральная часть позво­
ночника состоит из интерцентров (ic) с парапофиза-
ми для сочленения с короткими дорсальными ребра­

ми (rib) и гемальных дуг [Andrews, Westoll, 1970а] 
(рис. 9а). Дорсальные элементы представлены нев-
ральной дугой (паг), коротким невральным отрост­
ком над интерцентром и маленьким каудально рас­
положенным парным плевроцентром (рс) (interdor-
sale). В процессе эволюции прослеживается тенден­
ция к образованию кольцевидных тел позвонков. 

Имеются два дорсальных (fdi), брюшной (fpl) и 
анальный (fa) плавники (рис. 1, 9), со слабо разви­
тыми мясистыми лопастями (или без них), поддер­
живаемыми проксимальной базальной пластиной, 
которая образована одним-тремя неразделенными 
радиалиями (га) (рис. 9а). Хвостовой плавник гете-
ро- или дифицеркный, с эпи- и гипохордальной ло­
пастями, содержит серию радиалий, связанных с 
гемальными дугами и дорсальными отростками. 
Парные плавники расположены низко на теле, с 
мясистыми лопастями средних размеров и сравни­
тельно длинными ветвистыми лепидотрихиями. Их 
эндоскелет построен по унисериальному типу: мо-
нобазальный короткий проксимальный элемент, 
гомологичный humerus (Ни) ИЛИ femur тетрапод 
[Vorobyeva, Hinchliffe, 1996], входит в гленоидную 
впадину скапулокоракоида и сочленяется дисталь-
но с двумя стержневидными элементами (radius и 
ulna или tibia и fibula). Радиалий, образующие дис-
тальную часть парных плавников, варьируют по 
числу и расположению (рис. 10). Все плавники 
поддерживаются у основания крупными парными 
килевыми чешуями (sec). 

Экзоскелет плечевого пояса образован posttem-
porale (Pt) (связанной с боковыми. extrascapularia 
(Ext.l)), supracleithrum (Sclm) и высоким anocleith-
rum (Aclm), который перекрывается cleithrum (Clm) 
(рис. 6a, 6). Cleithrum с развитой вертикальной и 
укороченной горизонтальной ветвями, располо­
женными обычно в вертикальной плоскости и с от­
ростком на переднем крае. Clavicula имеет обычно 
дорсальный отросток, составляющий естественное 
продолжение кости и перекрываемый cleithrum. 
Задний ее край налегает на передний край cleith­
rum. Чаще присутствует interclavicula. Эндоскелет, 
представленный скапулокоракоидом (Sc), имеет 
тройное крепление к cleithrum (рис. 8а, б). 

Тазовый пояс представлен маленькой треуголь­
ной пластинкой (pig) с двумя ветвями (pubic и 
iliac), связан с позвоночным столбом с помощью 
хрящевого подвздошного ребра (рис. 9а). 

Дермальные кости покрыты слоем космина, под 
которым отсутствуют генерации кожных зубов, 
реже несут костную скульптуру. Для ранних пред­
ставителей характерна ромбическая чешуя, покры­
тая паркетом мелкопористого космина с неравно­
мерно расположенными порами, резорбирующего-
ся во время роста рыбы. Под космином имеется 
толстый губчатый (трабекулярный) слой, в котором 
отсутствуют предшествующие генерации кожных 
зубов, а основание чешуи образовано тонким кост­
ным слоем - изопедином. Внутренняя поверхность 
чешуи несет длинное продольное ребро (рис. 12а). 
В ряде филетических линий у геологически более 
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поздних представителей наблюдается редукция 
космина и замена ромбической формы чешуи на 
овальную или округлую (рис. 126). Костная по­
верхность такой чешуи несет обычно тонкий бу­
горчатый или ребристый орнамент, а внутренняя 
имеет короткий центральный выступ. 

Состав. Три семейства: Osteolepididae Wood­
ward, 1891; Tristichopterydidae Соре, 1889; Rhizodo-
psididae Berg, 1940. 

Семейство Osteolepididae Cope, 1889 

Типовой род - Osteolepis Valenciennes et Pent-
land, 1829. 

Диагноз. Рыбы от 10 см до 1 м длиной. Череп 
характеризуется изометрическими пропорциями 
(рис. 4). Постпариетальный щит либо равен, либо 
длиннее париетального. Набор костей, формирую­
щих передний край рыла, варьирует. Преназальный 
отдел короткий. Обычны многочисленные кости в 
этмоидной области крыши. Носовые капсулы не­
большие, со слабо окостеневающими стенками и 
дном, обычно слабо дифференцированные благо­
даря недоразвитию дерминтермедиального отрост­
ка. Межносовая область более или менее широкая, 
к ней частично, либо полностью приурочена пе­
редняя небная яма (рис. 21а, б). Этмоид длинный, 
составляет до 1/2 длины этмосфеноида. Имеется 
extratemporale. Постспиракулярная пластинка от­
сутствует. Пинеальное отверстие обычно без пине-
альных пластинок. Щечная область сравнительно 
короткая, щечные кости обычно подвижно связаны 
между собой. Отмечается слабое развитие покров­
ных костей на небной поверхности этмоида и на 
медиальной стороне нижней челюсти. Небная пла­
стина premaxillare может иметь срединный отрос­
ток. Postorbitale обычно короткое, не достигает 
спиракулярной вырезки. Имеется длинная субман-
дибулярная серия, маленькое gulare mediale, кото­
рое может отсутствовать. Нижняя челюсть чаще 
широкая и низкая, горизонтально-овальная в попе­
речном сечении (рис. 206). Меккелева кость хоро­
шо развита. Praearticulare почти достигает симфиза. 
Адсимфизная пластинка покрыта шагренью мелких 
зубов. Прекороноидная яма обычно неглубокая, 
либо отсутствует (Viluichthyinae). Характерна от­
носительно слабая дифференциация озубления на 
короноидах и dentale. Симфизных костей нет. 
Сошники обычно без задних отростков, могут не 
контактировать между собой. Череп высококине-
тичный благодаря подвижной связи небно-
квадратного комплекса с мозговой коробкой, изо­
лированности щечных костей (особенно в области 
postorbitale) и разделению черепной крыши на пе­
редний и задний щиты. Палатоквадратные связи, в 
основном, лигаментозные, либо отсутствуют (в ча­
стности, посторбитальная и латеральная этмоид­
ная). Передние премаксиллярньге зубы обычно 
мелкие (исключение - карбоновый Megalichthys 
Agassiz и пермский Ectosteorhachis Соре). Микро­

структура зубов - простая складчатость либо поли-
плокодонтного типа. Полость пульпы свободная. 
Clavicula обычно с развитым восходящим отрост­
ком, задний край перекрывается cleithrum [Jarvik, 
1944b] с одной, либо с обеих сторон. Cleithrum с 
передним отростком. Имеется interclavicula. Скапу-
локоракоид обычно с тремя подошвами и округло-
овальной гленоидной ямкой для humerus. Позвонки 
диплоспондильные, состоят из крупных парных 
интерцентров и плевроцентров [Andrews, Westoll, 
1971Ь]. У большинства видов хвостовой плавник 
гетероцеркный (рис. 1а), гетеро-дифицеркный, ли­
бо дифицеркный, грудные плавники более или ме­
нее короткие. Чешуя чаще ромбическая, реже ок­
ругло-ромбическая, прямоугольная или овальная и 
покрыта слоем космина, под которым отсутствуют 
зубы предшествующих генераций; базальный и 
губчатый слои обычно хорошо развиты. На внут­
ренней стороне чешуи развит продольный гребень. 

Состав. Шесть подсемейств: Osteolepidinae Со­
ре, 1889; Gyroptychiinae Berg, 1955; Glyptopominae 
Goodrich, 1909; Megistolepidinae Vorobyeva, 1975; 
Thysanolepidinae Vorobyeva, 1977; Viluichthyinae 
Vorobyeva, 1977. 

Замечания. Э. Ярвик [Jarvik, 1985], ссылаясь на 
неполноту знаний, предпочитает различать среди 
Osteolepiformes только два семейства: Osteolepidae, 
которые характеризуются ромбической чешуей, 
покрытой космином и Rhizodontidae, округлые че­
шуи которых не имеют космина. Однако ныне, в 
связи с новыми находками, этот отличительный 
признак теряет свою ценность, а огромное разно­
образие форм не вмещается в жесткие рамки такого 
подразделения. Вместе с тем, следует признать, что 
семейство является, в достаточной мере, сборным, 
а присутствие космина в покровах, объединяющее 
все подсемейства, могло быть конвергентным при­
обретением, связанным с морским происхождени­
ем их представителей [Thomson, 1967]. 

Подсемейство Osteolepidinae Соре, 1889 

Диагноз. Мелкие пелагические формы (до 30 см 
длиной), с торпедообразным стройным телом, более 
или менее короткими лопастями грудных плавников 
и гетероцеркным хвостом (рис. 1а). Череп умеренно 
широкий у преорбитальных углов. Постпариеталь-
ный щит равен или короче париетального: соотно­
шение длины щитов крыши от 0,8 до 1,5 (рис. 5а-в). 
Этмоид более 1/2 длины этмосфеноида. Заднее внут­
реннее носовое отверстие обособлено от хоаны. Эк-
зохоанальная вырезка маленькая. Носовые капсулы 
небольшие, широко раздвинуты (рис. 216). Степень 
развития дерминтермедиального отростка варьирует 
(рис. 21а, б). Передняя небная яма со слабо развитой 
дермальной выстилкой расположена в межносовой 
области. Передние кости рыла слитьг обычно без 
швов. Носовая и постростральная серии длинные 
(рис. 4, 5а), состоят из многочисленных элементов. 
Посторбитальная связь palatoquadratum не диффе-
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Рис. 22. Thursius talsiensis Vorobyeva, 1971. Голо­
тип - ПИН, № 2914/2 

Местонахождение Талсы, Северо-Восточная Латвия; 
пярнуские слои, средний девон. Реконструкция черепа: а -
сбоку, б - снизу [Воробьева, 1971а] 

ренцирована и занимает вентральное положение; ме­
диальная этмоидная и базиптеригоидная - представ­
лены простым сочленением; ушная - лигаментозная; 
латеральная этмоидная - отсутствует [Воробьева, 
1992]. Положение орбит и длина орбитальной вырез­
ки варьируют (рис. 5а-в, 22а). Пинеальное отверстие 
расположено в интерорбитальной области. Сошники 
короткие, с низкой зубной пластиной, обычно не 
контактируют между собой и с парасфеноидом, ко­
торый едва заходит в этмоидную область (рис. 23а) 
и может иметь широкое шагреневое поле. Щечная 
пластина умеренно длинная. Субмандибулярная се­
рия (Sbm) длинная: достигает (либо почти достига­
ет) симфиза (рис. 226). Медианное gulare маленькое. 
Нижние челюсти широкие и низкие. Инфраденталь-
ные фланги слабо развиты или отсутствуют (рис. 
206). Симфизных костей нет. Короноиды со слабо 
дифференцированным озублением; короноидные 
ямы мелкие. Адсимфизная пластинка не обособлена 
от короноидов, несет шагрень зубов. Praearticulare 
достигает симфиза. Передние верхнечелюстные и 
нижнечелюстные зубы мелкие. Складчатость зубов 
слабо развита, и кость между складками дентина 
обычно не заходит. Сенсорные каналы проходят на 

границе губчатого и базального слоев, слабо ветви­
стые и открываются одним рядом пор. Cleithrum с 
высокой вертикальной ветвью и с отростком на пе­
реднем крае. Задний край clavicula нередко сливается 
с cleithrum. В составе позвонков - intercentra и 
pleurocentra. Чешуя ромбическая, покрыта тонким 
слоем мелкопористого космина, без орнамента. 

Состав. Thursius Traquair, 1888; Osteolepis Agas­
siz, 1835; Callistiopterus Thomson et Hahn, 1968; 
Sterropterygion Thomson, 1972; Shirolepis Voroby­
eva, 1977; Greiserolepis Vorobyeva, 1977; Geptolepis 
Vorobyeva et Lebedev, 1986; Gogonasus Long, 1985; 
Kenichthys Chang, Zhu, 1993. 

Распространение. Европа, Азия, Индия, Китай, 
Иран, Россия, Сев. Америка, Вост. Гренландия; 
средний девон - нижний карбон. 

Замечание. Включение Kenichthys в подсемей­
ство остеолепидин условно; эта форма из среднего 
девона Китая рассматривается как стволовая для 
тетраподоморфов [Chang, Zhu, 1993]. 

Род Thursius Traquair, 1888 

516; Woodward, 
198; 1985, p. 31; 

293; Воробьева, 

Sedg-

Thursius: Traquair, 1888, p. 
1891a, p. 373-375; Jarvik, 1948, p. 
Воробьева, Обручев, 1964, с. 
1971a, с. 209; 1977, с. 124. 

Osteolepis: Pander, 1860, p. 2. 
Dipterus: Sedgwick, Murchison, 1829, p. 143; 

Agassiz, 1835, p. 111-116. 
Типовой вид — Dipterus macrolepidotus 

wick et Murchison, 1829. 
Диагноз. Стройные рыбы до 30 см длиной. Щи­

ты крыши примерно равной длины. Ростральная 
часть черепа круто изогнута вниз. Ноздри занимают 
вентральное положение, антеро-дорсально к субна-
риальному углу, редко видны сверху. Орбитальные 
вырезки приурочены к средней части париетального 
щита, крупные: около 1/2 длины заднего щита, глу­
бина их варьирует. Посторбитальная область - до 
1/3 суммарной длины орбитальной и преорбиталь-
ной. Пинеальное отверстие расположено на уровне 
задней части орбиты, латерально к париетальным 
ямочным линиям. Ямочные линии на parietale ко­
роткие, либо достигают заднего края щита латераль­
но к медианному шву. Длина intertemporale варьиру­
ет. Длина щечной пластины менее чем вдвое пре­
восходит длину париетального щита. Jugale участву­
ет в образовании орбиты. Длина lacrimale в 2-2,5 
раза больше высоты. Postorbitale короче постпарие­
тального щита в 1,5-1,8 раза. Длина operculum варь­
ирует, обычно ненамного превосходит высоту и ко­
роче постпариетального щита. Длина боковых gula­
ria в 2,5-3,2 раза больше ширины и составляет 0,8-
0,9 длины нижней челюсти. Ямочная линия на 
quadratojugale в средней части кости. Субмандибу­
лярная серия достигает переднего конца медианного 
gulare. Поры сенсорных каналов обычно одноряд­
ные. Спинные плавники сближены между собой и с 
хвостовым. Расстояние от медианного extrascapulare 
до первого спинного плавника, по крайней мере, в 
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Рис. 23. Thursius 
estonicus Vorobyeva, 
1977. Голотип - GI, 
Pi 1061 

Местонахождение 
Тамме, Эстония; apy-
кюлаские слои, сред­
ний девон, Череп: а -
небная поверхность 
этмоида, б - этмосфе-
ноид сбоку, в - сзади; 
г - небно-квадратный 
комплекс медиально 
[Воробьева, 1977] 

пять раз больше длины постпариетального щита. 
Первый спинной плавник примерно на уровне 
брюшного, второй спинной - на уровне анального. 
Мясистые лопасти в парных плавниках короткие. 
Чешуя ромбическая. 

Видовой состав. Th. macrolepidotus (Sedgwick et 
Murchison, 1829); Th. pholidotus Traquair, 1888; 77г. 
moythomasi Jarvik, 1948; Th. talsiensis Vorobyeva, 
1971; Th. fischeri (Eichwald, 1860); Th.estonicus Vo­
robyeva, 1977; 77г. minor Jarvik, 1985; 77г.? sp. [Jes­
sen, 1966b]. 

Распространение. Северо-запад России, При­
балтика, Шотландия, Германия, Восточная Грен­
ландия; средний - верхний девон. 

Замечания. Род наиболее полно изучен [Jarvik, 
1948] на трех видах из среднего девона Шотлан­
дии: Th. macrolepidotus, Th. moythomasi, Th. pholi­
dotus. Он отличается от других родов семейства 
положением спинных плавников, которые сближе­
ны друг с другом и с хвостовым; вентральным по­
ложением ноздрей; крутым изгибом ростральной 
области. На основе последних признаков к этому 
роду отнесены описываемые ниже два вида из се­
веро-западных районов России и Прибалтики [Во­
робьева, 1971а, 1977], представленные фрагмен­
тарным черепным материалом. Один из них - Th. 
estonicus демонстрирует нейрокраниальные струк­
туры и элементы висцерального скелета, неизвест­
ные для других видов. 

Thursius talsiensis Vorobyeva, 1971 

Рис. 22 

Thursius talsiensis: Воробьева, 1971a, с. 209, рис. 
1, 2; Воробьева, 1977, с. 125, табл. 1, фиг. 1, рис. 23. 

Голотип - ПИН, № 2914/2, орбитальная и по­
сторбитальная части черепа (без крыши) с частью 
чешуйного покрова; местонахождение в окрестно­
стях г. Талсы, 50 км к западу от Риги, Северо-
Восточная Латвия; керн гл. 375,3 м, пярнуские сл., 
средний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Длина рыб 20-25 см, реконструиро­

ванная длина черепа - 4 см. Череп, по-видимому, 
сравнительно узкий и низкий. Орбиты небольшие 
(около 1/3 длины париетального щита), расположе­
ны вентро-латерально, в средней части париеталь­
ного щита, который примерно равен по длине 
постпариетальному. Посторбитальный отдел - око­
ло 1/3 длины орбитального и посторбитального. 
Длина щечной пластины в 2,4 раза превосходит ее 
высоту. Длина jugale в 1,6 раза превосходит наи-
большшую высоту и вдвое больше ее высоты на 
границе с lacrimale. Длина postorbitale в 1,7, squa­
mosum в 1,6, quadratojugale вдвое больше их высо­
ты. Ямочная линия в передней части quadratojugale. 
Maxillare высокое по заднему краю: высота в 4-4,5 
раза меньше длины. Бранхиостегальная серия дос­
тигает срединного gulare и состоит не менее чем из 
пяти пластинок. Длина боковых gularia не менее 
чем втрое превосходит ширину и почти равна дли­
не нижней челюсти. Gulare mediale узкое: длина 
вдвое превосходит ширину. Нижняя челюсть более 
чем вдвое длиннее этмосфеноида. Передняя ямоч­
ная линия на нижней челюсти расположена отно­
сительно каудально: k/m = 2,1-2,2. Поры сенсор­
ных каналов мелкие и редкие. Чешуи средних раз­
меров (диаметром 3-5 мм), в передних дорсо-
латеральных рядах насчитывается 10-11 рядов. 
Косминовый покров тонкий, на отдельных чешуях 
имеет волнистый рельеф, отражающий костную 
скульптуру под ним. 
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Распространение. Латвия; пярнуские слои, 
средний девон [Воробьева, 1971а]. 

Замечания. По конфигурации черепа и щеки 
близок к 77г. moythomasi и особенно к Th. macrole-
pidotus из Шотландии [Jarvik, 1948]. Отличается от 
этих видов более узким и низким черепом, вен­
тральным положением орбит, высоким maxillare и 
его конфигурацией, более низким squamosum, 
jugale и lacrimale, передним положением ямочной 
линии на quadratojugale. 

Thursius estonicus Vorobyeva 1977 

Табл. II, фиг. 1-4; рис. 206, 23 

Thursius estonicus: Воробьева, 1977, с. 126, табл. 
1, фиг. 2-3, рис. 25. 

Голотип - GI, Pi, 1061, этмосфеноидный отдел 
черепа с палато-квадратным комплексом и нижней 
челюстью; местонахождение Тамме, восточный бе­
рег оз. Выртсъярв, Эстония; арукюлаские слои, 
средний девон. 

Материал. Помимо голотипа, этмоид, GI, Pi 
1607; две нижние челюсти, фрагмент постпарие­
тального щита GI, Pi 1061/3; (колл. В. Пауля), ти­
повое местонахождение. Передний конец нижней 
челюсти и чешуя - ПИН, № 835/1-3, местонахож­
дение Ново-Сиверская, р. Оредеж, Ленинградская 
область; арукюлаские слои, средний девон. 

Диагноз. Рыбы длиной 30-35 см. Череп относи­
тельно широкий. Крыша черепа круто изогнута 
вниз у переднего края и в области слезно-челюст­
ных выемок. Ноздри треугольные, вентрально рас­
положенные, не видны сверху. Слезно-челюстные 
выемки короткие, глубокие, прямоугольные (рис. 
236). Париетальный щит длиннее постпариетально­
го. Орбитальные вырезки маленькие (менее 1/3 
длины париетального щита), глубокие (длина вдвое 
превосходит глубину), широко расставлены, распо­
ложены впереди (v/w = 1,3) и латерально (табл. II, 
фиг. 1). Ширина крыши у преорбитальных углов -
1,0, у орбитальных вырезок - 0,9-1,0, в области по­
сторбитальных выемок - 0,8 длины париетального 
щита. Посторбитальный отдел относительно длин­
ный: вдвое короче суммарной длины преорбиталь-
ного и орбитального отделов; преорбитальный от­
дел менее 0,7 орбитального и посторбитального. 
Пинеальное отверстие маленькое, расположено ме-
диальнее передних концов париетальных ямочных 
линий (c/d = 0,32) [Jarvik, 1948]. Париетальные 
ямочные линии "короткие, расположены на уровне 
посторбитальных углов. Intertemporale длинное и 
узкое, по-видимому, не участвует в образовании 
орбит. Сошники короткие, широко раздвинуты 
(рис. 23а, г), с низкой озубленной вертикальной 
пластиной. Передняя небная яма далеко заходит в 
широкую межносовую область, слабо подразделена 
впереди низким эндокраниальным выступом (рис. 
23а). Носовые капсулы небольшие, вытянуты вдоль 
боковой стенки этмоида. Дерминтермедиальный от­
росток слабо развит. Эндохоанальные вырезы круп­

ные. Базиптеригоидный отросток низкий (рис. 236), 
слабо связан с мозговой коробкой. Супраптеригоид-
ный отросток не развит. Аутопалатинная яма глубо­
кая (рис. 236), в виде продольного желоба вдоль 
ольфакторного выступа. Palatoquadratum (рис. 23в) с 
развитым апикальным отростком; базальный отрос­
ток (pb) стержневидный; восходящий и ушной отро­
стки не развиты. Гиомандибула длинная и уплощен­
ная, с открытым гиомандибулярным проходом. Сти-
лохиале в 2,5 раза короче гиомандибулы [Воробьева, 
1977]. Нижняя челюсть почти вдвое длиннее этмос-
феноида (табл. П, фиг. 1, 2). Адсимфизная пластинка 
смыкается с озубленным по верхнему краю прекоро-
ноидным отростком (рис. 206). Передняя ямочная 
линия относительно впереди (k/m = 2,5-2,9) [Jarvik, 
1948]. Поры сенсорных каналов мелкие, редкие, сла­
бо заметные. Группы сенсорных пор на этмоиде не 
прослеживаются. Чешуя относительно крупная (до 
10 мм диаметром) (табл. П, фиг. 3, 4), косминовый 
слой относительно толстый. 

Распространение. Эстония и Ленинградская 
область России; арукюлаские слои, средний девон 
[Воробьева, 1977]. 

Замечания. Это единственный вид рода, для 
которого известно строение эндокрания, щечной 
поверхности черепа и висцерального скелета. 
Сравнение его с другими видами возможно лишь 
на основании дермального черепа. Вид сближается 
с Th. pholidotus из Шотландии размерами, относи­
тельно коротким постпариетальным щитом, широ­
кой крышей у преорбитальных углов, вентральным 
положением ноздрей, глубокими слезно-челюстны­
ми выемками. Отличается от Th. pholidotus относи­
тельно длинным посторбитальным отделом. От 
других видов отличается пропорциями крыши, а 
также маленькими, широко расставленными и ла­
терально расположенными орбитами. 

Thursius fisheri (Eichwald, 1860) 

Osteolepis fischeri: Eichwald, 1860, p. 1554, pi. 57: 
15, 16; Woodward, 1891a, p. 372; Gross, 1933a, S. 56; 
Jarvik, 1937, p. 121. 

"Osteolepis fisheri": Jarvik, 1948, p. 282, fig. 85 F, G. 
Osteolepis macrolepidotus: Pander, 1860, p. 75-76, 

pi. 3: 11 (pars). 
Thursius fischeri: Воробьева, 1977, с. 125, табл. 

II, фиг. 1-2, рис. 24. 
Лектотип - ПИН, № 1897/32, париетальный 

щит; местонахождение на р. Славянка у д. Марьи­
но, Ленинградская область, Россия; наровские 
слои, средний девон. Выделен Э.И. Воробьевой 
[1977, с. 125] из синтипов, описанных Э. Эйхваль-
дом [Eichwald, 1860, р. 1554; Jarvik, 1948, р. 282]. 

Материал. Помимо лектотипа и нижней челю­
сти, описанных Э. Эйхвальдом [Eichwald, 1860], 
постпариетальный щит - ПИН, № 1897/33, перед­
няя часть этмоида, extrascapulare mediale, нижняя 
челюсть, чешуи, зубы - ПИН, № 1897/1-8, типовое 
местонахождение [Воробьева, 1977]. 
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Диагноз. Длина рыб 20-25 см (длина парие­
тального щита 9-14 мм). Череп умеренно широ­
кий. Ноздри расположены антеродорсальнее суб-
нариального угла слезно-челюстной выемки, час­
тично видны сверху. Париетальный щит равен или 
чуть длиннее постпариетального. Орбитальные 
вырезки крупные (составляют около 0,4 длины 
париетального щита) и глубокие (длина их в 3-3,5 
раза превышает глубину), занимают антеро-
дорсальное положение в средней части парие­
тального щита (v/w - 1,1). Посторбитальный отдел 
короткий, около 1/3 длины преорбитального и ор­
битального; преорбитальный - чуть больше 1/2 
суммарной длины орбитального и посторбиталь­
ного. Крыша сравнительно широкая у преорби­
тальных углов (d/b - 0,86), узкая у орбитальных 
(е/b - 0,5-0,6) и посторбитальных углов (f/b - 0,5-
0,6), расширяясь в области спиракулярной вырез­
ки (g/a - 0,9) и у заднего края постпариетального 
щита (h/a - 1,5). Пинеальное отверстие маленькое, 
округлое, без пинеальных пластинок, расположе­
но в задней части орбитального отдела, антероме-
диальнее париетальных ямочных линий (с/b - 0,3). 
Париетальные ямочные линии достигают заднего 
края щита вблизи срединного шва; передние кон­
цы их расположены на уровне посторбитальных 
углов. Intertemporale короткое. Нижняя челюсть 
высокая, длина в 4,5 раза превосходит высоту, пе­
редняя ямочная линия впереди (k/m - 5,5). Поры 
сенсорных каналов многочисленные, сравнитель­
но крупные, • однорядные. Группы мелких пор 
имеются вблизи субнариальных углов, на уровне 
передней части орбит и у задних углов париеталь­
ного щита. Чешуя мелкая. 

Распространение. Эстония и Ленинградская 
область России; арукюлаские и наровские слои, 
средний девон [Воробьева, 1977]. 

Замечания. Сближается с 77г. pholidotus конфи­
гурацией рыла, положением париетальных ямоч­
ных линий и пинеального отверстия, длинными ор­
битальными вырезками [Jarvik, 1948]. Отличается 
от этого вида укороченным преорбитальным отде­
лом и меньшей шириной крыши у преорбитальных 
углов. От Th. talsiensis отличается более широкой 
головой и передним положением ямочной линии на 
нижней челюсти. 

Род Osteolepis Agassiz, 1835 

Osteolepis: Agassiz, 1835, p. 117; Woodward, 
1891a, p. 368; Save-Soderbergh, 1933, p. 11; Westoll, 
1936, p. 157; Обручев, 1941, с. 40, 46; Jarvik, 1948, 
p. 141; Берг, 1955, с. 89; Воробьева, Обручев, 1964, 
с. 292. 

Triplopterus: McCoy, 1855, p. 589. 
Синонимию до 1891 г. см. также Woodward, 

1891а, р.368; Jarvik, 1948, р.141. 
Типовой вид - Osteolepis macrolepidotus Agas­

siz, 1835. 
Диагноз. Стройные рыбы, длиной 20-30 см (рис. 

1а). Париетальный щит в 1,1-1,5 раза длиннее пост-
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париетального (рис. 5а). Ростральная и передне-
боковые части черепа умеренно круто изогнуты 
вниз. Ноздри расположены относительно дорсально 
и впереди, над слезно-челюстной выемкой. Орби­
тальные вырезки занимают переднее положение, 
средних размеров или крупные, до 0,4 длины пост­
париетального щита, мелкие (длина более чем втрое 
превосходит глубину). Посторбитальная область ко­
роткая, менее 1/3 суммарной длины орбитальной и 
посторбитальной. Пинеальное отверстие небольшое, 
округлое, без пинеальных пластинок, расположено в 
межглазничной области, рострально к париетальным 
ямочным линиям, которые обычно достигают меди­
анного шва между parietalia. Intertemporale относи­
тельно короткое. Щечная пластина более чем вдвое 
длиннее париетального щита. Jugale участвует в фор­
мировании орбиты. Длина lacrimale более чем втрое 
превосходит высоту. Postorbitale составляет половину 
длины постпариетального щита. Длина operculum не­
сколько превосходит высоту и длиннее либо равной 
длины с постпариетальным щитом. Длина maxillare 
более чем в 6 раз превосходит высоту. Субмандибу-
лярная серия не достигает симфиза. Длина боковых 
gularia втрое больше их ширины и достигает 0,8-0,9 
длины нижней челюсти. Ямочная линия на quadrato-
jugale расположена вблизи переднего края кости. 
Выводные поры сенсорных каналов на крыше черепа 
и нижней челюсти расположены обычно в один ряд. 
Вертикальная ветвь cleithrum высокая. Передний 
спинной плавник приурочен к средней части тела; 
брюшной - между спинными плавниками, анальный 
- между вторым спинным и дорсальной лопастью ге-
тероцеркного хвостового (рис. 1а). Грудной плавник 
имеет развитую лопасть. Чешуя ромбическая. 

Видовой состав. О. macrolepidotus (Agassiz, 
1835); О. panderi (Pander, 1860); О. baltica Voro­
byeva, 1972. 

Распространение. Шотландия, Прибалтика, се­
веро-запад России, ? Антарктика, ? Австралия, ? 
Турция; средний - верхний девон. 

Замечания. К этому роду относят также множе­
ство других видов, представленных фрагментар­
ными остатками. Полные экземпляры известны 
только по двум видам: О. macrolepidotus Agassiz, 
1835 и О. panderi [Pander, 1860] из среднего девона 
Шотландии [Jarvik, 1948]. О. fisheri Eichwald, 1860 
из наровских слоев среднего девона Ленинградской 
обл. позже отнесен к роду Thursius как Th.fisheri 
[Jarvik, 1948]. О. grewingki Gross, 1933 из низов 
верхнего девона Латвии позже включен в род 
Latvius [Jarvik, 1948]. Виды О. intermedia Eichwald, 
1844; О. nana Eichwald, 1844; О. tsherskyi Rohon, 
1889; О. striata Gross, 1942; О. sp. Obruchev, 1941 
остаются проблематичными [Jarvik, 1948]. 

Osteolepis baltica Vorobyeva, 1972 

Osteolepis baltica: Воробьева, 1972, с. 485, табл. 
Ill, фиг. 1,2 

Голотип - GI, Pi 1622, париетальный щит; 
местонахождение Тамме, восточный берег оз. 
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Выртсъярв, Эстония; арукюлаские слои, средний 
девон. 

Материал. Помимо голотипа, найденного В. 
Паулем [Paul, 1940], в этот вид включен париеталь­
ный щит - LDM, № 43/4004, местонахождение скв. 
в окрестностях Сарцены, Северо-Восточная Лат­
вия; арукюлаские слои, средний девон. 

Диагноз. Мелкие рыбы 12-15 см длиной. Рыло 
неширокое. Край рыла впереди и в области слезно-
челюстной выемки умеренно круто изогнут вниз, не 
перегибаясь назад. Ноздри расположены сравни­
тельно низко, вблизи края слезно-челюстных вы­
емок. Преорбитальный отдел не превышает 0,8 сум­
марной длины орбитального и посторбитального. 
Крыша широкая у преорбитальных углов (d/b - 0,88) 
и у орбитальных вырезок (с/b - 0,74), сужается в об­
ласти посторбитальных выемок (f/b - 0,44). Орби­
тальные вырезки в переднем положении (v/w - 1,1), 
неглубокие, длина - 0,3-0,4 париетального щита. 
Пинеапьное отверстие небольшое, находится на 
уровне средней части орбитальных вырезок и впере­
ди длинных париетальных ямочных линий, которые 
достигают заднего края щита вблизи его срединного 
шва. Поры сенсорных каналов крупные, немного­
численные, расположены обычно в один ряд. 

Распространение. Эстония, Латвия; арукюла­
ские слои, средний девон [Воробьева, 1972]. 

Замечания. Отличается от шотландских видов 
рода конфигурацией париетального щита - широко­
го в области орбитальных вырезок и резко сужаю­
щегося в области посторбитальных. В качестве ? 
Osteolepis sp. нами [Воробьева, 1972] описан пост­
париетальный щит - LDM, № 43/4005, из скважины 
восточнее г. Лиепая; огрская свита, фран, верхний 
девон. По размерам и основным пропорциям щита 
этот вид похож на О. macrolepidotus. Однако более 
поздний геологический возраст вызывает сомнения 
в их идентичности. Как Osteolepididae gen. indet. 
описаны очень мелкие чешуйки (0,4-0,5 мм в попе­
речнике), ПИН, № 1737, местонахождение Паста-
Муйжа, лев. берег р. Даугава, Латвия; аматские 
слои, верхний девон [Воробьева, Лярская, 1968]. 

Род Shirolepis Vorobyeva, 1977 

Shirolepis: Воробьева, 1977, с. 131. 
Типовой вид - Shirolepis ananjevi Vorobyeva, 

1977. 
Диагноз. Длина - 15-20 см. Париетальный и 

постпариетальный щиты примерно,равной длины. 
Передний край рыла высокий, отвесный. Крыша 
этмосфеноида впереди орбит выпуклая, умеренно 
круто изогнута вниз по бокам рыла. Ноздри распо­
ложены антеродорсально, над вершиной субнари-
ального угла, видны сверху. Носовые капсулы не­
большие, округлые, находятся относительно далеко 
от рострального края, разделены широкой межно­
совой областью, вдвое превосходящей ширину 
капсулы. Орбитальные вырезки - в относительно 
заднем положении, небольшие и глубокие (длина в 
2,5-3 раза превосходит глубину) и длинные (длина 
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их составляет 0,35 длины постпариетального щи­
та). Длина посторбитального отдела - 0,3-0,35 ор­
битального и преорбитального вместе. Преорби­
тальный отдел составляет 0,8-0,9 длины орбиталь­
ного и преорбитального вместе. Ширина крыши у 
преорбитальных углов - 0,8-0,9, у орбитальных 
вырезок - 0,7-0,75, у заднего края париетального 
щита - 0,4-0,5 его длины (рис. 24). Пинеальное от­
верстие без пластинок, расположено позади орбит, 
на уровне посторбитальных углов, впереди или ме-
диальнее передних концов париетальных ямочных 
линий, которые достигают заднего края щита вбли­
зи его медианного шва. Intertemporale короткое. 
Щечная пластина невысокая, не менее чем вдвое 
превосходит длину париетального щита. Jugale, 
возможно, не участвует в формировании орбит. 
Postorbitale не достигает 1/2 длины постпариеталь­
ного щита. Длина maxillare в 9-10 раз превосходит 
высоту заднего края. Субмандибулярная серия, по-
видимому, не достигает симфиза. Нижние челюсти 
относительно низкие: длина в 5-5,5 раз превосхо­
дит наибольшую высоту впереди длинной и пока­
той площадки налегания quadratojugale. Передние 
нижнечелюстные зубы мелкие. Поры сенсорных 
каналов мелкие, с однорядным либо двурядным 
расположением. Вертикальная ветвь cleithrum ши­
рокая и относительно низкая. Чешуя ромбическая с 
закругленными краями или яйцевидной формы. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Красноярский край и Тува; 

илеморовская свита среднего девона. 
Замечание. Близок к роду Osteolepis, отличаясь 

от него, главным образом, задним положением ор­
бит, низким cleithrum и формой чешуи. 

Shirolepis ananjevi Vorobyeva, 1977 

Рис. 24 

Shirolepis ananjevi: Воробьева, 1977, с. 131, табл. 
II, фиг. 3-6 

Голотип - ПИН, № 782/1, этмосфеноидный 
щит; местонахождение Шира у оз. Круглого, Ми­
нусинская котловина, Красноярский край, Россия; 
сарагашская фация илеморовской свиты, живет, 
средний девон. 

Материал. Помимо голотипа, 25 экземпляров, 
включая щиты крыши черепа, ПИН № 783/7, 781/75; 
нижние челюсти, ПИН, №78 i/75-79; изолированные 
кости черепа и плечевого пояса, а также около 80 
чешуи, ПИН, № 782Л-И, 783/2-6, 1741 из ряда место­
нахождений Минусинской котловины у поселка 
Шира и в районе оз. Круглое, Красноярский край, 
Россия; илеморовская свита, живет, средний девон. 
Этмосфеноидный щит и чешуя - ПИН, № 789, ме­
стонахождение Кызьш-Джара, Тува, Россия; илемо­
ровская свита, средний девон. Фрагменты черепа 
СНИИГИМС, № 87, типовое местонахождение. 

Диагноз. Ноздри крупные, вытянуты вдоль верх­
него края слезно-челюстной выемки (рис. 24), длина 
которой в 3-5 раз превосходит глубину и почти рав-
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Рис. 24. Shirolepis ananjevi Vorobyeva, 1977. Экз. 
ПИН, № 782, 783, 1741. Местонахождение Шира, 
Красноярский край, Россия; илеморовская свита, 
средний девон. Реконструкция черепа сверху [Во­
робьева, 1977] • 

на длине орбитальных вырезок. Субнариальный и 
преорбитальный утлы прямые. Орбиты латерально 
расположены, занимают среднюю и частично зад­
нюю половину щита (v/w - 1,4—1,5). Пинеальное от­
верстие маленькое, округлое. Intertemporale состав­
ляет 0,3 длины париетального щита. Боковые gularia 
относительно узкие, длина в 2,5-3 раза превосходит 
ширину. Ямочная линия на нижней челюсти в перед­
нем положении (k/m - 3,1). Передние нижнечелюст­
ные зубы мелкие и низкие (высота вдвое превосходит 
диаметр основания). Пульпарная полость большая, 
стенки зубов тонкие. Чешуя длиной 5-15 мм. 

Распространение. Местонахождение Шира у 
оз. Круглое, Минусинская котловина, Краснояр­
ский край, Россия; саргашская фация, илеморов­
ская свита, средний девон, живет. Кызыл-Джара, 
Тува, Россия; илеморовская свита, живет, средний 
девон [Воробьева, 1977]. 

Род Greiserolepis Vorobyeva, 1977 

Greiserolepis: Воробьева, 1977, с. 134. 
Типовой вид - Greiserolepis minusensis Воробь­

ева, 1977. 
Диагноз. Рыбы длиной около 30 см. Париеталь­

ный щит ненамного длиннее постпариетального. 
Передний край рыла низкий. Крыша в передней 
части черепа уплощена, круто изогнута вниз у бо­
ковых краев рыла. Ноздри расположены относи­

тельно низко, вплотную к вершине длинной слез­
но-челюстной выемки, соответствующей по длине 
орбитальной вырезке. Носовые капсулы маленькие, 
находятся по бокам рыла, позади небной ямы. 
Межносовая область широкая (G. tulensis). Орби­
тальные вырезки расположены в средней части щи­
та дорсолатерально, сравнительно мелкие и длин­
ные: достигают 0,3-0,4 длины щита. Преорбиталь­
ный отдел составляет 0,7-0,8 суммарной длины ор­
битального и посторбитального. Ширина крыши у 
преорбитальных углов 0,8-1, у орбитальных выре­
зок 0,6-0,7, у заднего края париетального щита -
0,5 его длины. Пинеальное отверстие без пласти­
нок, расположено на уровне посторбитальных уг­
лов, рострально или антеромедиально к передним 
концам париетальных ямочных линий, достигаю­
щих заднего края щита латеральнее медианного 
шва. Intertemporale короткое и узкое. Jugale может 
участвовать в образовании орбит. Postorbitale со­
ставляет 0,4 длины постпариетального щита. Име­
ется gulare mediale. Нижняя челюсть высокая (дли­
на в 4-4,5 раза больше высоты средней части), с 
покатым заостренным и низким задним концом 
(рис. 25б-д). Вертикальная ямочная линия на ниж­
ней челюсти далеко впереди (k/m - 2-3). Поры сен­
сорных каналов крупные, расположены в один, 
иногда в два ряда. Cleithrum с высокой и узкой дор­
сальной ветвью. Чешуя ромбическая. 

Видовой состав. G. minusensis Vorobyeva, 1977; 
G. tulensis Vorobyeva et Lebedev, 1986. 

Распространение. Минусинская котловина, 
Красноярский край и Тульская область России; бы-
стрянская свита и малевский горизонт, нижний 
карбон [Воробьева, 1977; Воробьева, Лебедев, 1986а]. 

Замечание. По-видимому, принадлежит к одной 
филетической линии с Shirolepis, имея близкое ре­
гиональное распространение и морфологическое 
сходство. 

Greiserolepis minusensis Vorobyeva, 1977 

Рис. 25б-з 

Greiserolepis minusensis: Воробьева, 1977, с. 134, 
табл. П, фиг. 7-10. 

Голотип - ПИН № 781/93, неполный череп; ме­
стонахождение у села Медведское, р. Караульная, 
Минусинская котловина, Красноярский край, Рос­
сия; быстрянская свита, нижний карбон. 

Материал. Помимо голотипа, париетальные и 
постпариетальные щиты, нижние челюсти, изоли­
рованные кости черепа и плечевого пояса, много­
численные чешуи - ПИН, № 781/94-97, 2661/1-4, 
типовое местонахождение. 

Диагноз. Передний край рыла слегка нависает 
над ртом. Ноздри почти не видны сверху, овальные 
или округлые, расположены вплотную к вершине 
слезно-челюстных выемок, которые ненамного ко­
роче орбитальных вырезок. Преорбитальный угол 
острый. Пинеальное отверстие средних размеров, 
округлое, расположено в межглазничной области, 
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репные кости: б-д - нижняя челюсть; е - postorbitale; ж, з - gulare laterale; е -
ева, Лебедев, 1986а]; б-з [Воробьева, 1977]) 

Рис. 25. а - Greisero-
lepis tulensis Vorobyeva et 
Lebedev, 1986. Голотип -
ПИН, № 2921/1. Место­
нахождение Андреевка, 
Тульская обл., Россия; 
малевский горизонт, 
нижний карбон. Череп -
этмосфеноид вентрально. 
б—з - Greiserolepis mi-
nusensis Vorobyeva, 1977. 
Экз. - ПИН, № 781/94-97. 
Местонахождение Мед-
ведское, Красноярский 
край, Россия; быстрян-
ская свита, нижний кар­
бон. Разрозненные че-

extratemporale laterale (а [Воробь-

впереди париетальных ямочных линий. Париеталь­
ные ямочные линии длинные, их передние концы 
находятся на уровне, либо немного позади постор­
битальных углов, а задние обычно достигают зад­
него края parietale. Орбита расположена дорсолате-
рально (v/w - 1,4-1,5). Intertemporale у большинст­
ва особей не участвует в образовании орбиты, бу­
дучи отделено от нее задним краем supraorbitale. 
Lacrimale короткое и высокое: длина в 1.5 превос­
ходит высоту. Postorbitale короткое, явно не дости­
гает спиракулярной вырезки (рис. 25е). Длина бо­
ковых gularia в 2,5-3 раза превосходит ширину; 
ямочная линия в передней части костей (рис. 25ж, 
з). Gulare mediale короткое и узкое. Чешуя ромби­
ческая, длиной 3-6 мм и высотой 5-9 мм, нередко с 
закругленными краями. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1977]. 

Greiserolepis tulensis Vorobyeva et Lebedev, 1986 

Табл. И, фиг. 6; рис. 25а 

Greiserolepis tulensis: Воробьева, Лебедев, 1986а, 
с. 74, рис. 3^1. 

Голотип - ПИН, № 2921/1, этмосфеноидный от­
дел черепа; местонахождение в 700 м выше д. Андре-
евки, р. Тресна, Тульская область, Россия; упинские 
слои, малевский горизонт, нижний карбон. 

Материал. Помимо голотипа, этмосфеноидный 
щит, lacrimale, фрагменты gulare laterale и чешуи -
ПИН, № 2921/2-7, типовое местонахождение. 

Диагноз. Передний край рыла отвесный. Нозд­
ри видны сверху, овальные, вытянуты вдоль перед­
ней части верхнего края слезно-челюстных выемок, 
которые равной длины с неглубокими орбиталь­
ными вырезками (табл. П, фиг. 6). Преорбитальный 
угол тупой. Маленькие носовые капсулы располо­
жены по бокам рыла позади мелкой и короткой 
парной небной ямы (рис. 25а). Ширина межносо­
вой области составляет около 0,6 длины этмосфе­

ноида. Пинеальное отверстие маленькое, находится 
немного впереди передних концов париетальных 
ямочных линий. Париетальные ямочные линии ко­
роткие, их передние концы расположены на уровне 
каудальной части орбит, а задние не достигают 
конца parietale. Postrostrale posterior длинное, глу­
боко вклинивается между parietalia, в задней поло­
вине щита. Intertemporale образует край орбиты. 
Lacrimale длинное и низкое: длина в 3,5 раза превы­
шает высоту у переднего края орбитальной вырезки. 
Ямочная линия на боковых gularia расположена 
вблизи бокового края средней части кости. Gulare 
mediale короткое и широкое. Парасфеноид с широ­
кой озубленной пластиной, которая достигает меж­
носовой области. Чешуи от длинноромбических 
низких до высоких, субквадратных длиной 1-10 мм. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, Лебедев, 1986а]. 

Замечание. Отличается от типового вида мень­
шими размерами ноздрей и пинеального отверстия, 
низким lacrimale, формой преорбитальных углов, 
широким gulare mediale, положением и протяжен­
ностью гулярной и париетальной ямочных линий. 

Род Geptolepis Vorobyeva et Lebedev, 1986 

Geptolepis: Воробьева, Лебедев, 1986a, с. 70. 
Типовой вид - Geptolepis donensis Vorobyeva et 

Lebedev, 1986. 
Диагноз. Небольшие рыбы до 25 см длиной. 

Париетальный щит длиной 2 см. Рыло впереди вы­
сокое с крутым изгибом. Ноздри крупные, дор-
сально расположены над передней частью мелкой и 
длинной слезно-челюстной выемки, видны сверху. 
Носовые капсулы средних размеров, вытянуты 
вдоль переднебоковых краев рыла (рис. 26а). Меж­
носовая область умеренно широкая. Дерминтерме-
диальный отросток развит умеренно. Преорбиталь­
ный угол прямой, субнариальный острый. Орбиты 
приурочены к задней половине щита, составляя 
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Рис. 26. Geptolepis donensis Vorobyeva et Lebedev, 
1986. Голотип - ПИН, № 2752/2. Местонахождение у 
д. Петино, Воронежская обл., Россия; алатырская сви­
та, фран, верхний девон. Черепная крыша: а - вен­
трально, б - дорсально [Воробьева, Лебедев, 1986а] 

менее 0,2 его длины. Длина преорбитального отдела 
- около 0,9 суммарной длины орбитального и по­
сторбитального. Nasorostropremaxillare со слабо раз­
витой небной пластиной, несет сравнительно круп­
ные передние зубы. Постростральная серия длинная 
(около 1/2 париетального щита): включает одну пе­
реднюю и две задние postrostralia. Носовая серия со­
держит семь костей, из которых третья пара контак­
тирует между собой. Имеются самостоятельные 
posterior tectale и переднее supraorbitale. Пинеальное 
отверстие сравнительно крупное, без пинеальных 
пластинок, расположено на уровне задней части ор­
битальной вырезки и впереди передних концов ко­
ротких париетальных ямочных линий, занимающих 
латеральное положение и не достигающих заднего 
края щита (рис. 26 б). Постпинеальная длина парие­
тального щита составляет около 1/3 его длины. 
Lacrimale низкое: длина почти втрое превосходит 
высоту. Поры сенсорных каналов мелкие, редкие, 

расположены однорядно. Чешуя ромбическая, со 
слегка закругленными краями, до 1 см в высоту. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Воронежская область, Рос­

сия; алатырская свита, фран, верхний девон [Во­
робьева, Лебедев, 1986а]. 

Geptolepis donensis Vorobyeva et Lebedev, 1986 

Рис. 26 

Geptolepis donensis: Воробьева, Лебедев, 1986a, 
с. 71, рис. 1, 2а-в , 

Голотип - ПИН, № 2752/2, париетальный щит; 
местонахождение у д. Петино, пр. берег р. Дон, Во­
ронежская область, Россия; алатырская свита, 
фран, верхний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Типовое местонахождение 

[Воробьева, Лебедев, 1986а]. 
Замечания. Форма и пропорции париетального 

щита близки к таковому у Shirolepis. Отличается от 
последнего формой и более задним положением 
носовых капсул, латеральным положением парие­
тальных ямочных линий и редким расположением 
сенсорных пор. 

Подсемейство Gyroptychiinae Berg, 1955 

Типовой род - Gyroptychius McCoy, 1848. 
Диагноз. Пелагические и мелководно-придонные 

рыбы от 20 см до 1 м длиной с относительно узким 
или широким черепом. Хвостовой плавник дифи-
церкный с большой эпихордальной лопастью (рис. 
16). Положение непарных плавников варьирует. 
Лопасти грудных плавников маленькие. Череп у 
преорбитальных углов умеренно широкий. Длина 
этмоида менее 1/2 длины этмосфеноида. Постпа­
риетальный щит короче париетального. Кости рыла 
слиты. Иногда различимы многочисленные postro­
stralia. Внутреннее задненосовое отверстие обособ­
лено от небольшой экзохоанальной вырезки. Носо­
вые капсулы широко разделены межносовой обла­
стью и приурочены к боковым стенкам этмоида. 
Дерминтермедиальный отросток развит умеренно 
(рис. 21а). Передняя небная яма заходит в межносо­
вую область, ее дермальная выстилка слабо развита 
(рис. 27а). Супраптеригоидный отросток не развит, 
боковая этмоидная связь palatoquadratum отсутству­
ет (рис. 27в). Базиптеригоидная связь представлена 
сложным замковым сочленением. Ушная связь осу­
ществляется дорсально расположенным ушным от­
ростком palatoquadratum в области крыши черепа 
(рис. 276) [Воробьева, 1977]. Орбитальные вырезки 
небольшие, дорсо-латерально расположенные. Пи­
неальное отверстие обычно находится в посторби­
тальной области. Щечная пластина длинная (рис. 
28). Жаберная область средней длины. Субмандибу-
лярная серия длинная. Медианное gulare относи­
тельно крупное. Сошники с низкими вертикальными 
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пластинами, контактирующие между собой медиан-
но, с короткими задними отростками. Парасфеноид 
заходит в межносовую область и несет узкую шаг­
реневую пластину. Нижняя челюсть с инфраден-
тальными флангами. Симфизных костей нет. Перед­
ний прекороноидный отросток иногда покрыт шаг­
ренью зубов (табл. П, фиг. 5). Короноидные ямы 
мелкие. Короноидные клыки небольшие. Адсим-
физная пластина слабо дифференцирована от коро-
ноидной серии. Praearticulare достигает симфиза. 
Предчелюстные и передние нижнечелюстные зубы 
некрупные. Дентиновые складки зубов простые, 
между ними заходит кость (примитивный полипло-
кодонтный тип). Сенсорные каналы проходят в тра-
бекулярном слое и открываются одним рядом пор. 
Cleithrum без выраженного переднего отростка. По­
звонки кольцевидные, образованные интерцентрами 
и плевроцентрами. Чешуи ромбические либо округ­
лые, покрыты тонким слоем космина. 

Состав. Типовой род. 

Род Gyroptychius McCoy, 1848 

Diplopterus: Traill, 1841, p. 89-92; Agassiz, 1845, 
p. 55; McCoy, 1848, p. 305; Traquair, 1888, p. 516 
(pars); 1890, p. 484; 1894, p. 285 (pars); 1895, p. 248 
(pars); Woodward, Sherborn, 1890, p. 68 (pars); 
Woodward, 1891a, p. 375; Goodrich, 1904, p. 521; 
Watson, 1935, p. 162. 

Gyroptychius: McCoy, 1848, p. 308; 1855, p. 597; 
Pander, 1860, p. 79; Traquair, 1888, p. 514 (pars), 
1895, p. 247; Woodward, 1891a, p. 358 (pars); Wat­
son, Day, 1916, p. 18 (pars); Jarvik, 1948, p. 236; 
1949, p. 5; 1950a, p. 10; 1950c, p. 20; 1985, p. 12; 
Берг, 1955, с. 90; Воробьева, Обручев, 1964, с. 293; 
Воробьева, 1977, с. 137. 

Diplopterax: McCoy, 1855, p. 586; Pander, 1860, p. 
23; Save-Soderbergh, 1933, p. 103-105; Westoll, 
1936, p. 167. 

Canningius: Save-Soderbergh, 1937, p. 20. 
Типовой вид - Diplopterus agassizi Traill, 1841. 
Диагноз. Рыбы от 20 см до 1 м длиной. Перед­

ний край рыла загнут внутрь. Париетальный щит в 
1,35-1,55 раза длиннее постпариетального. Ноздри 
расположены вентрально, частично видны, либо не 
видны сверху. Межносовая область широкая. Дли­
на и ширина преорбитальной области изменчивы. 
Посторбитальная область составляет более 1/3 
длины орбитальной плюс преорбитальной. Череп 
значительно расширяется в области коротких и 
глубоких орбитальных вырезок. Пинеальное отвер­
стие смещено назад, в посторбитальную область, 
его положение варьирует по отношению к парие­
тальным ямочным линиям. Швы между пинеаль-
ными пластинками обычно хорошо различимы, ли­
бо пластинки отсутствуют. Intertemporale длинное 
и узкое. Щечная пластина в 2,2-2,5 раза длиннее 
постпариетального щита. Lacrimale высокое и час­
то контактирует с postorbitale, отделяя jugale от ор­
биты. Postorbitale длинное и низкое: длина состав­

ляет 1,4-2 высоты и несколько более 0,5 длины 
заднего щита. Maxillare низкое. Субмандибулярные 
и бранхиостегальные серии почти достигают сим­
физа. Боковые gularia составляют менее чем 0,75 
длины нижней челюсти. Нижняя челюсть длинная 
(более чем в 2,5 раза длиннее постпариетального 
щита), с развитыми инфрадентальными флангами, 
передние нижнечелюстные зубы мелкие. Сенсор­
ные каналы умеренно ветвистые, выводные поры 
расположены обычно в один ряд. Первый спинной 
плавник меньше второго; оба находятся несколько 
позади уровня начала брюшного и анального, соот­
ветственно. Гипохордальная лопасть хвостового 
плавника выше эпихордальной (рис. 16). Чешуи не­
большие и многочисленные, округлые, либо ромби­
ческие, дорсальный ряд в передней части тела может 
насчитывать свыше 30 чешуи и превосходит длину 
постпариетального щита более чем в 7 раз. 

Видовой состав: Gyroptychius agassizi (Traill, 
1841); G. milleri Jarvik, 1948; G. kiaeri Jarvik, 1949; 
G. groenlandicus Jarvik, 1950; G. ? taylori Jessen, 
1968; G. ? tuwensis Vorobyeva, 1972; G. pauli Voro­
byeva, 1977; G. elgae Vorobyeva, 1977; G. ? latvicus 
Vorobyeva, 1981; G. ? grossi Vorobyeva, 1981; G. ? 
tuwensis Vorobyeva, 1972; G. australis Young et Cor-
ter, 1981; G. dolichotatus Jarvik, 1985. 

Распространение. Шотландия, Канада, Восточ­
ная Гренландия, Норвегия, Австралия, Латвия, Эс­
тония, Россия (Ленинградская область, ? Краснояр­
ский край, ? Тува); средний девон. 

Замечания. Виды, объединенные в этом роде, 
основаны на неадекватном материале, их таксоно­
мический статус условен. Диагноз покровного че­
репа и посткраниального скелета основаны на це­
лых рыбах, найденных в Шотландии [Jarvik, 1948] 
и Восточной Гренландии [Jarvik, 1985]; эндокрани-
альные характеристики даны по фрагментарным 
остаткам прибалтийских форм [Воробьева, 1977]. 

Gyroptychius pauli Vorobyeva, 1977 

Табл. I, фиг. 1; Табл. II, фиг. 5; рис. 27 

Gyroptychius pauli: Воробьева, 1977, с. 138, табл. 
III, фиг. 1-3; табл. IV, фиг. 8. 

Голотип - GI, Pi 1063, неполный череп; место­
нахождение Тамме у оз. Выртсъярв, Эстония; ару­
кюлаские слои, средний девон. 

Материал. Помимо голотипа, в колл. GI, Pi 
имеются пять этмоидов, нижняя челюсть GI, Pi 
1619, неполный постпариетальный щит, чешуя GI, 
Pi 1558; местонахождения Тамме, Арукюля и Хаа­
слава; арукюлаские слои, средний девон. 

Диагноз. Рыбы длиной не менее 40 см. Череп 
слегка уплощен дорсовентрально. Передний край 
рыла выступает над ротовой щелью. Ноздри округ­
лые, расположены в верхней половине субнариаль-
ных углов, частично видны сверху. Субнариальный 
угол прямой, преорбитальный - почти прямой. Но­
совые капсулы небольшие, овально вытянуты вдоль 
боковой стенки этмоида, достигают переднего края 
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Рис. 27. Gyroptychius 
pauli Vorobyeva, 1977. Голо­
тип - GI, Pi 1063. Местона­
хождение Тамме, Эстония; 
арукюлаские слои, средний 
девон. Реконструкция чере­
па с небно-квадратным ком­
плексом: а - вид на небную 
поверхность черепа, б - вид 
на крышу черепа, в - небно-
квадратный комплекс меди­
ально [Воробьева, 1977] 

Рис. 28. Gyroptychius elgae Vorobyeva, 1977. Экз. 
GI, Pi 1508, 1520, 1565, 1570. Местонахождение Kap-
кси, Эстония; буртнекские слои, средний девон. Ре­
конструкция черепа сбоку на основе разрозненных 
костей 

рыла, длина их в 1,6 больше ширины. Межносовая 
область широкая, около 0,4 ширины этмоида у суб-
нариональных углов и до 0,5 на уровне носовых 
капсул. Небная яма заходит в межносовую область, 
короткая (не более 0,15 длины этмосфеноида), ши­
рокая, задние 2/3 разделены высоким и широким 
медианным эндокраниальным выступом (табл. I, 
фиг. 1). Крыша в области слезно-челюстных вы­
емок умеренно круто изогнута вниз. Слезно-че­
люстные выемки неглубокие, длиннее орбитальных 

вырезок, расположенных дорсолатерально. Длина 
маленьких орбитальных вырезок вдвое превосхо­
дит их глубину и составляет менее 1/5 длины па­
риетального щита. Орбиты расположены дорсола­
терально (рис. 276). Преорбитальный отдел - около 
3/5 суммарной длины орбитального и посторби­
тального. Ширина крыши у преорбитальных углов, 
в области орбит и заднего края париетального щита 
составляет: 4/5, 1/2 и 2/5 его длины. Пинеальное 
отверстие маленькое, без пластинок, расположено 
позади уровня посторбитальных углов и антероме-
диальнее передних концов париетальных ямочных 
линий (с/Ь - 0.23) [Jarvik, 1948]. Париетальная 
ямочная линия достигает уровня посторбитальных 
углов и срединного шва вблизи заднего края щита. 
Наибольшая высота этмосфеноида в средней части 
втрое меньше его длины. Линия контакта эндокра-
ниальных блоков наклонена постеровентрально, 
нижние сочленовные отростки хорошо развиты, 
дорсальные едва различимы. Базиптеригоидный 
отросток сильно выдается от боковой стенки эт­
мосфеноида, его передняя поверхность ступенчатая 
(рис. 27а), без периостальной выстилки. Базиптери-
гоидное сочленение замкового типа. Супраптери-
гоидный отросток не развит. Нотохордальная фа­
сетка высокая. Небно-квадратный комплекс зани­
мает относительно горизонтальное положение 
(учитывая широкий и уплощенный череп). Перед­
ний конец palatoquadratum крепился медиально над 
основанием наружного сошникового клыка. За-
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глазничные связи сближены с этмоидной. Восхо­
дящий отросток (pr. ascendens) высокий и тонкий. 
Ушной отросток (рис. 276, в) пластинчатый, дор-
сально-горизонтально расположенный впереди 
спиракулярной вырезки. Stylohyale четко не обо­
соблено от стержневидной hyomandibulare, форми­
руя вместе с нею спиракуло-гиомандибулярную ни­
шу (repq). Длина щечной пластины в 2,4 раза превос­
ходит высоту и не более чем в 2,3 раза длину постпа­
риетального щита. Длина lacrimale и quadratojugale 
почти вдвое, maxillare в 6 раз, postorbitale и 
squamosum в 1,4 раза превосходит их высоту. Jugale 
может участвовать в образовании орбиты. Ямочная 
линия quadratojugale расположена вблизи переднего 
края кости. Нижняя челюсть короткая, примерно в 
2,5 раза превышает длину постпариетального щита. 
Ямочная линия на нижней челюсти занимает перед­
нее положение (k/m > 3). Короноиды несут по верх­
нему краю кромку шагрени, смыкающуюся с адсим-
физной пластинкой (табл. II, фиг. 5). Имеется один 
ряд мелких, слабо прослеживаемых сенсорных пор 
по нижнему краю челюсти. Зубы невысокие, с тол­
стыми стенками, с двойными либо тройными широ­
кими складками в основании. Чешуя ромбическая, до 
6 мм длиной. 

Распространение. Эстония, арукюлаские слои 
среднего девона [Воробьева, 1977]. 

Замечания. По пропорциям крыши черепа за­
нимает промежуточное положение между G. 
agassizi и G. kiaeri, сближаясь с широкоголовыми 
формами - G. milleri и G. groenlandicus. От всех 
этих видов отличается маленькими размерами ор­
бит, высокими maxillare и передним положением 
ямочной линии на нижней челюсти. 

Gyroptychius elgae Vorobyeva, 1977 

Рис. 21а, 28 

Gyroptychius elgae: Воробьева, 1977, с. 142, табл. 
IV, фиг. 1-7. 

Голотип - GI, Pi 1520, передняя часть этмоида; 
местонахождение Каркси, Эстония; буртнекские 
слои, верхи среднего девона. 

Материал. Помимо голотипа, фрагментарные 
остатки черепа, нижних челюстей, плечевого пояса, 
зубы, чешуи GI, Pi 1521, 1522, 1527, 1627, 1583, 
1589, типовое местонахождение. 

Диагноз. Рыбы до 1 м длиной. Череп сильно уп­
лощен дорсовентрально: крыша занимает горизон­
тальное положение над слезно-челюстной выемкой 
(рис. 28), верхняя часть щечной пластины (в частно­
сти, lacrimale) участвовала в формировании череп­
ной крыши. Передний край рыла отчетливо выдает­
ся над ротовой щелью. Ноздри треугольные или 
овальные расположены в верхней половине субна-
риального угла, частично видны сверху. Носовые 
капсулы небольшие, овальные, расположены вдоль 
переднего края рыла, широко раздвинуты (рис. 21а). 
Ширина межносовой области - около 0,3 ширины 
этмоида на уровне субнариальных углов. Передняя 

небная яма находится в межносовой области. Слез­
но-челюстные выемки глубокие, дорсо-латерально 
расположенные, вдвое длиннее небольших и глубо­
ких орбитальных вырезок, расположенных дорсаль­
но. Ширина черепа у преорбитальных углов в 1,2-
1,8, в области орбит в 0,8-1,3 превосходит длину па­
риетального щита до соответствующего уровня. 
Кости преорбитальной части крыши слиты без 
швов. Premaxillaria с хорошо развитыми небными 
пластинами и боковыми отростками. Щечная пла­
стина невысокая, длина примерно в 2,3 раза превос­
ходит ее высоту. Длина squamosum почти вдвое, 
postorbitale в 1,7, lacrimale равна, operculum более 
или менее равна, quadratojugale в 1,5, maxillare в 6 
раз превосходит высоту этих костей (рис. 28). Ямоч­
ная линия на quadratojugale пересекает нижний край 
кости посередине, либо смещена вперед. Jugale не 
участвует в образовании орбит. Боковые gularia 
длинные и узкие, длина втрое превосходит ширину. 
Передняя ямочная линия нижней челюсти располо­
жена на уровне интеркороноидной ямы (k/m < 3). 
Поры сенсорных каналов мелкие, однорядные. Зубы 
невысокие, конусовидные. Передние 4-5 зубов в 1,5 
раза крупнее задних. Стенки оснований крупно­
складчатые, вершины гладкие. Чешуя ромбическая, 
не превышает 16 мм в длину. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1977]. 

Замечание. Относится к числу широкоголовых 
видов. Сближается с G.milleri, G.groenlandicus, G. 
pauli уплощенной крышей черепа, глубокими, пря­
моугольными и сравнительно длинными слезно-че­
люстными выемками. Выделяется крупными раз­
мерами, более дорсальным положением орбит, вы­
соким и коротким lacrimale, низким squamosum, 
высоким quadratojugale, узкими гулярными пла­
стинками. Не исключена принадлежность к новому 
роду. 

Gyroptychius ? latvicus Vorobyeva, 1981 

Gyroptychius ? latvicus: Воробьева, 1981, с. 441, 
рис. 78. 

Голотип - LDM, № 43/4007, этмосфеноид; ме­
стонахождение в окрестностях г. Резекне, скважина 
22 - Шкипе, гл. 377,1 м; пярнуские слои, низы 
среднего девона. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Рыбы до 25-30 см длиной, с относи­

тельно широкой и выпуклой в области орбиталь­
ных вырезок крышей черепа. Крыша впереди орбит 
круто изогнута вниз и назад. Край рыла нависает 
над ротовой щелью. Ноздри впереди и на уровне 
вершины слезно-челюстной выемки вытянуты па­
раллельно оральному краю. Субнаринальный угол 
прямой, преорбитальный слегка заострен. Носовые 
капсулы расположены вдоль боковой стенки эт­
моида, немного не достигают переднего края рыла. 
Небная яма мелкая, парная, между носовыми кап­
сулами, подразделена каудально широким и низ­
ким срединным выступом. Слезно-челюстные вы-
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емки прямоугольные, неглубокие, равны по длине 
орбитальным вырезками. Орбитальные вырезки 
маленькие, глубокие, составляют 0,2 длины парие­
тального щита, длина их вдвое больше глубины. 
Преорбитальный отдел более, чем в 1,5 раза длин­
нее посторбитального. Ширина крыши у посторби­
тальных углов, орбитальных вырезок и заднего 
края щита достигает, соответственно: 0,8, 0,75 его 
длины. Пинеальное отверстие, по-видимому, рас­
полагалось в посторбитальном отделе. Передние 
концы париетальных ямочных линий значительно 
каудальнее посторбитальных углов. Базиптериго-
идные отростки широко отходят в стороны, фор­
мируя широкий карман для базальных отростков 
palatoquadratum. Зубы относительно крупные, часто 
расположенные, передние не превышают по высоте 
задние. Складки имеются только в основании, стен­
ки относительно тонкие, гладкие, полость пульпы 
широкая, почти достигает вершины зуба. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1972]. 

Замечание. По размерам тела и короткому ор­
битальному отделу сближается с G.kiaeri из низов 
среднего девона Норвегии, отличаясь от него глу­
бокими орбитальными вырезками и более широким 
передним щитом. 

Gyroptychius ? grossi Vorobyeva, 1981 

Gyroptychius ? grossi: Воробьева, 1981, с. 443, 
рис. 79. 

Голотип - ПИН, № 2914/1, передний черепной 
щит; местонахождение в окрестности г. Талей, скв. 
гл. 2749 м, северо-восточная Латвия; наровские 
слои, низы среднего девона. 

Материал. Помимо голотипа, передняя часть 
этмосфеноида - ПИН, №835/6, местонахождение у 
д. Хотенжи, р. Лемовжа, Ленинградская обл., Рос­
сия; наровские слои, верхний девон. Две нижние 
челюсти - ПИН, № 805/1-2, местонахождение в 
Витебской обл., скважина у г. Орши, 365-375 м; 
наровский горизонт, верхний девон. 

Диагноз. Рыбы до 0,5 м длиной, с узкой головой 
и выпуклой крышей черепа. Край рыла загнут вни­
зу и нависает над ротовой щелью. Ноздри распо­
ложены впереди слезно-челюстных выемок, почти 
параллельны их переднему краю. Субнариальный 
угол не выдается назад, преорбитальный - прямой. 
Слезно-челюстные выемки расположены латераль­
но, короче орбитальных вырезок. Орбитальные вы­
резки средних размеров - около 0,3 длины парие­
тального щита, глубина втрое уступает длине, рас­
положены в средней части щита. Преорбитальный 
и посторбитальный отделы примерно равной дли­
ны. По-видимому, имеются четыре отдельных nasa-
lia. Postrostrale posterior крупное. Ширина крыши у 
преорбитальных углов, орбитальных вырезок и 
заднего края щита, соответственно, 0,8, 0,56, 0,43 
его длины. Пинеальная вырезка большая, овальная, 
заостренная сзади, расположена антеромедиальнее 
передних концов ямочных линий (с/b - 0,28), кото­

рые находятся на уровне, либо впереди посторби­
тальных углов. Пинеальное отверстие окружено 
тремя крупными пластинками. Ширина intertempo­
rale втрое меньше длины. Боковые gularia узкие, 
срединное - вытянуто в длину. Нижняя челюсть 
вдвое длиннее париетального щита, относительно 
высокая. Зубы стройные, высокие, с маленькой 
пульпарной полостью, с умеренно толстыми стен­
ками. Складчатость почти достигает их вершины. 
Поры сенсорных каналов сравнительно крупные, 
обычно однорядные. В передней части крыши на 
уровне ноздрей различается парная группа мелких 
пор. Чешуя ромбическая. 

Распространение. Латвия, Ленинградская обл. 
России, Белоруссия; наровские слои, низы среднего 
девона [Воробьева, 1972]. 

Gyroptychius ? tuwensis Vorobyeva, 1972 

Gyroptychius ? tuwensis: Воробьева, 1972, с. 557, 
табл. IX, фиг. 1-3. 

Голотип - ПИН, № 789/2, этмосфеноидный 
щит; местонахождение Бай-Булун, Тува, Россия; 
сарагашская фация, илеморовская свита, средний 
девон. 

Материал. Помимо голотипа, чешуя из типово­
го местонахождения; постпариетальный щит и че­
шуя - ПИН, № 789, местонахождение Красный Ка­
мень (Назаровская впадина), Минуса, Краснояр­
ский край, Россия [Воробьева, 1972]. 

Диагноз. Рыбы около 20 см длиной, длина па­
риетального щита - 25 мм, постпариетального - 12 
мм. Край крыши впереди слезно-челюстной выем­
ки круто изогнут вниз, образуя нависающую 
"губу". Ноздри сравнительно крупные, треугольной 
формы, расположены непосредственно впереди 
слезно-челюстной выемки, относительно высоко 
над ее верхним краем, видны сверху. В области 
слезно-челюстной выемки крыша относительно по­
логая, lacrimale занимает дорсолатеральное поло­
жение. Слезно-челюстная выемка с прямым верх­
ним краем, глубокая. Ширина черепа на уровне 
ноздрей в 2,6 раз превосходит его пренариальную 
длину. Ширина постпариетального щита у перед­
него края составляет 0,72, в области спиракулярной 
вырезки - 1,0 и у заднего края щита - 1,4 его дли­
ны. Задний край щита выпуклый. Extratemporale 
слито с tabulare. Intertemporale длинное, почти рав­
но parietale. Поры сенсорных каналов крупные, 
многочисленные, местами двурядные. Чешуя высо­
кая: высота свободной поверхности равна или пре­
восходит длину чешуи. Перекрываемая поверх­
ность узкая, отделена от свободной поверхности 
тонкой бороздой. Ширина гребня на внутренней 
поверхности варьирует от тонкого (экземпляры из 
Бай-Булун) до широкого, составляющего 1/5 длины 
чешуи (Красный камень). 

Распространение. Назаровская впадина Мину­
сы, Красноярский край, илемовская свита, средний 
девон; Бай-Булун, Тува, сарагашская фация иле-
мовской свиты, средний девон [Воробьева, 1977]. 

308 

http://jurassic.ru/



Замечание. Вид отнесен к роду Gyroptychius, 
исходя из конфигурации переднего края рыла. От­
личается от многих известных видов дорсальным 
положением ноздрей. 

Подсемейство Glyptopominae Goodrich, 1909 

Типовой род - Glyptopomus Agassiz, 1844 
Диагноз. Относительно стройные и, по-видимо­

му, глубоководные рыбы, достигавшие 25-100 см в 
длину. Хвостовой плавник гетероцеркный либо ге-
теродифицеркный (с тремя лопастями). Спинные 
плавники сближены между собой и с хвостовым, 
противостоят анальному и брюшным. Лопасти 
грудных плавников несколько удлинены. Передний 
и задний черепные щиты примерно равной длины. 
Длина этмоида - около половины длины этмосфе-
ноида. Заднее внутриносовое отверстие сообщается 
с хоаной. Носовые капсулы сравнительно узкие, 
вытянуты вдоль боковой стенки этмоида. Межно­
совая стенка широкая, около 1/2 ширины этмоида. 
Передняя носовая яма двойная, короткая и глубо­
кая, расположена в предносовом отделе, разделена 
широким эндокраниальным выступом, выстланным 
сошником и небной пластиной. Ушные отростки 
занимают верхнее положение, ушная связь palato­
quadratum, вероятно, лигаментозная. Ростральные 
кости неразличимы. Орбитальные вырезки относи­
тельно крупные. Пинеальное отверстие расположе­
но в посторбитальной области либо может отсутст­
вовать. Наружная щечная пластина относительно 
короткая. Жаберная область длинная, особенно у 
геологически более молодых форм. Субмандибу-
лярная серия относительно короткая. Медианное 
gulare маленькое, либо отсутствует. Сошники с от­
носительно высокими вертикальными пластинами, 
смыкающимися между собой, с короткими задними 
отростками. Нижние челюсти с укрупненными пе­
редними, либо с парой клыковидных крупносклад­
чатых зубов. Структура зубов простого полиплоко-
донтного типа. Малые челюстные зубы с гладкой 
наружной поверхностью. Ветвящиеся сенсорные 
каналы с несколькими рядами выводных пор. Ка­
налы проходят через верхнюю часть трабекулярно-
го слоя. Cleithrum может сливаться с clavicula. Ром­
бические чешуи покрыты гладким слоем тонкопо­
ристого космина, который может отсутствовать на 
костях черепа и чешуе, последние в этом случае 
несут костную скульптуру. 

Состав. Latvius Jarvik 1948; Megapomus Voroby­
eva 1977; Glyptopomus Agassiz, 1844; Cryptolepis 
Vorobyeva, 1975; ? Megadonichthys Vorobyeva, 1972; 
? Peregrinia Vorobyeva et Lebedev, 1986; Litopty-
chus Denison, 1951 (Schultze, Chorn, 1998); ? Mars-
denichthys Long, 1985; ? Medoevia Lebedev, 1995. 

Замечания. Подсемейство сборное, поскольку 
рода трудно сопоставимы. Помимо Прибалтики и 
России, представители известны из С. Америки и 
Австралии. 

Род Latvius Jarvik, 1948 

Osteolepis: Gross, 1933a, S. 55; 1935, c. 42; 1936a, 
c. 133. 

Latvius: Jarvik, 1948, p. 280; Gross, 1956, S. 39; 
Jessen, 1966b, p. 308-309; 1973, S. 160; Воробьева, 
1972, с. 570; 1977, с. 147; 1981, с. 81. 

Eusthenopteron: Gross, 1936a, S. 71. 
Типовой вид - Osteolepis grewingki Gross, 1933. 
Диагноз. Длина тела от 16 см до 1 м. Череп по­

степенно расширяется в каудальном направлении. 
Жаберная область средних размеров. Париеталь­
ный щит немного длиннее постпариетального. 
Крыша черепа круто изогнута вниз в передней час­
ти рыла и умеренно в области слезно-челюстной 
выемки. Ноздри занимают относительно дорсаль­
ное положение: в верхней половине субнариально-
го угла, который, как и преорбитальный угол, пря­
мой. Пинеальное отверстие ромбической формы, 
расположено впереди уровня посторбитальных уг­
лов и медиально, либо антеромедиально к перед­
ним концам париетальных ямочных линий, кото­
рые могут достигать заднего края щита латеральнее 
медианного шва. Орбиты крупные, латерально рас­
положенные. Щечная пластина относительно высо­
кая; высота squamosum и quadratojugale в 1,5 и 1,7 
раза превышает их длину. Имеется медианное 
gulare. Задний край постпариетального щита пере­
крывается extrascapularia. Область базикапсулярной 
фонтанели окостеневает. Bullae acustica слабо раз­
виты. Типичный постушной отросток отсутствует. 
Бриджиевы ямы большие, сближены, широко от­
крыты вентрально. Затылочный гребейь представлен 
развилкой над foramen magnum и коническим отро­
стком ниже fossa supraoticum, пронизанным кана­
лом. Канал нотохорды умеренно широкий (рис. 29а). 
Передние нижнечелюстные зубы могут быть укруп­
ненные. Сенсорные каналы погружены в трабеку-
лярный слой, открываясь на поверхности костей 
чаще двумя рядами пор. Ромбическая чешуя и дер-
мальные кости несут тонкий косминовый слой. 

Видовой состав. Latvius grewingki [Gross, 1933]; 
L .deckerty Jessen, 1966; L. niger Jessen, 1973; L. obru-
tus Vorobyeva, 1977; L. ? sibiriacus Vorobyeva, 1972. 

Распространение. Латвия, Рейнская область 
Германии, Ленинградская область и, вероятно, 
Красноярский край, Россия; фран, верхний девон 
[Gross, 1956; Jessen, 1966а; Воробьева, 1972, 1977]. 

Замечания. Среди известных остеолепид 
Latvius выделяется присутствием большого числа 
сенсорных пор, сближаясь в этом отношении с 
Glyptopomus. В то же время по пропорциям черепа 
он обнаруживает сходство с Osteolepis, в особенно­
сти с О.macrolepidotus, отличаясь от него, однако, 
не только более развитой сенсорной системой, но и 
формой черепа в области слезно-челюстных вы­
емок, положением пинеальньного отверстия, па­
риетальных ямочных линий и некоторыми характе­
ристиками щечной пластины. 
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Latvius grewingki (Gross, 1933) 

Osteolepis grewingki: Gross, 1933a, S. 55-56, Taf. 
6, Fig. 2, 3, 30a, c; 1935, S. 42, 59, Taf. 5, Fig. 1; 
1936b, S. 133-135, Abb. 2; 1942, S. 392-394; Во­
робьева, Обручев, 1964, с. 293. 

Eusthenopteron foordi: Gross, 1936a, S. 130, Abb. 
4 (pars). 

Eusthenopteron saevesdederberghi: Gross, 1941, S. 
44, Abb. 24a. 

Latvius grewingki: Jarvik, 1948, p. 280; Gross, 
1956, S. 7, 39, Abb. 36D, Taf. 9, fig. 8; Jessen, 1966b, 
p. 308. Воробьева, 1977, с. 147; 1981, с. 445, рис. 80. 

Голотип - MB, f. (№ не указан), отико-
окципитальный щит; местонахождение Кокнессе, 
р. Персе, Латвия; снетогорские слои, фран, верхний 
девон [Gross, 1933а, Taf. 6, Fig. 2; 1936b, Abb. 80D]. 

Материал. Неполные четыре париетальных и 
семь постпариетальных щитов, десять нижних че­
люстей, чешуя - MB, f.161, 162, 196, 545, 262, 316, 
175, 546 и др. Кости плечевого пояса (cleithrum и 
claviculae), разрозненные черепные кости (squamo­
sum, gulare, dentale) - NHRM, p. 3240, 3135, 3128, 
3250, 3306 и др. [Jarvik, 1948; Gross, 1956]. Черепные 
кости (нижняя челюсть, два постпариетальных щита 
и др.) - LDM, № 43; типовое местонахождение и 
пос. Кандава, р. Атава; чешуя, нижняя челюсть -
ПИН, № 2917, местонахождение д. Вачукинцы, р. 
Оять; псковские слои, фран, верхний девон. 

Диагноз. Маленькие рыбы, по-видимому, около 
15-20 см длиной. Ноздри продольно-овальной фор­
мы, расположены над вершиной субнариального уг­
ла, видны сверху. Орбитальные вырезки относи­
тельно длинные и мелкие, занимают почти 1/2 дли­
ны средней части щита. Преорбитальный отдел щи­
та составляет около 0,65 длины орбитального и по­
сторбитального вместе. Пинеальное отверстие ром­
бовидное, расположено впереди, либо медиальнее 
передних концов париетальных ямочных линий (с/Ь 
- 0,25), которые достигают задней части медианного 
шва между parietalia. Череп расширяется каудально: 
ширина крыши у посторбитальных выемок 0,6-0,65 
или менее, у спиракулярной вырезки - 0,75-0,9 дли­
ны париетального щита. Постпариетальный щит 
широкий сзади, с длинными и глубокими спираку-
лярными выемками, выпуклый по заднему краю в 
области медианного шва между postparietalia. Lacri­
male невысокое: длина в 2,5 превышает его наи­
большую высоту у переднего края орбитальной вы­
резки. Maxillare высокое по заднему краю: высота в 
5 раз меньше длины. Длина quadratojugale менее, 
чем в 1,5 раза превышает высоту средней части; 
ямочная линия находится вблизи переднего края 
кости. Судя по площадке на gulare laterale, имелось 
широкое gulare mediale. Длина и конфигурация 
нижней челюсти варьируют. Ее верхний край пря­
мой. Вентральная поверхность широкая и плоская, 
латеральная - узкая, зубной ряд на dentale длин­
ный, передние зубы небольшие. Снаружи от них 
прослеживаются многочисленные ряды мелких зу­

бов. Spleniale короткое: вдвое короче postspleniale, 
которое пересекается в средней части вертикальной 
ямочной линией (k/m - 1,88-2,0), достигающей шва 
с dentale. Сенсорный мандибулярный канал прохо­
дит вдоль нижнего края челюсти, открываясь на 
нем и в средней части infradentalia двойным рядом 
пор. Поры сенсорных каналов сравнительно круп­
ные, расположены в 2-3 ряда: около 70 на каждой 
стороне париетального и 40-60 - постпариетально­
го щитов. Cleithrum с длинным передним отрост­
ком, перекрываемым clavicula, и с развитым меди­
альным флангом, формирующим заднюю стенку 
жаберной полости. Обе кости нередко прочно со­
единены в cleithroclavicula. На переднем конце 
clavicula имеется шовная линия для interclavicula. 
Форма и размеры чешуи вариабельны, нередко че­
шуя с развитым передним отростком на перекры­
ваемой поверхности. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Jarvik, 1948]. 

Latvius obrutus Vorobyeva, 1977 

Рис. 29 

Latvius obrutus: Воробьева, 1977, с. 148, табл. V, 
фиг. 1-2, рис. 32. 

Голотип - ПИН, № 54/243, задняя часть черепа; 
местонахождение д. Столбово, р. Сясь, Ленинград­
ская область, Россия; шелонские слои, франский 
ярус, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, чешуя и фраг­
ментарные остатки дермальных костей черепа -
ПИН, № 54/243, типовое местонахождение. 

Диагноз. Крупные рыбы длиной около 1 м или 
более. Отико-окципитальный отдел широкий в об­
ласти спиракулярной выемки. Задний край постпа­
риетального щита вогнутый с выступающий назад 
extratemporalia и tabularia. Максимальная ширина 
отико-окципитального отдела совпадает с перед­
ним краем сильно развитых паротикальных греб­
ней и с передним краем tabularia, превосходя здесь 
высоту затылка в 1,3-1,4 раза. Постушные отростки 
неразвиты (рис. 29а). Срединный затылочный гре­
бень над верхним краем foramen magnum расширя­
ется в массивный раздвоенный дорсальный выступ. 
Бриджиевы ямы составляют около 1/2 ширины че­
репа между вершинами паротикальных гребней. 
Диаметр нотохорды более 1/4 высоты затылка и 
втрое больше foramen magnum (рис. 296). Поры 
сенсорных каналов мелкие, многочисленные, до 
15-20 рядов на постпариетальном щите. Чешуя 
ромбическая, невысокая, диаметром менее 10 мм, с 
закругленными нижним и задним краями. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1977]. 

Замечание. Особенности строения нейрокра-
ния, включенные в диагноз рода, даны на основе L. 
obrutus. 
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Рис. 29. Latvius obrutus 

Vorobyeva, 1977. Голотип 
- ПИН, № 54/243. Место­
нахождение Столбово, 
Ленинградская обл., Рос­
сия; шелонские - порхов-
ские слои, верхний девон. 
Отико-окципитальный от­
дел черепа: а - латераль­
но, б - сзади [Воробьева, 
1977] 

Latvius ? sibiriacus Vorobyeva, 1972 

Latvius ? sibiriacus: Воробьева, 1972, с. 575, 
табл. X, фиг. 1-6. 

Голотип - ПИН, №783/12, фрагмент этмоида; 
местонахождение в 1 км ниже д. Ивановка, р. 
Урюп, бассейн р. Оби, Красноярский край; кохай-
ская свита, фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, разрозненные 
кости черепа, нижней челюсти и чешуя - ПИН № 
783/13, 14. 

Диагноз. Рыбы средних размеров (длина maxil­
lare - 5 см) с крупными, округлыми, относительно 
вентральными ноздрями, расположенными вплот­
ную к слезно-челюстной выемке и вблизи вершины 
прямого субнариального угла. По нижнему краю 
ноздри развит длинный, с узким основанием дер-
минтермедиальный отросток, который тянется на­
зад и вверх. Maxillare достигает наибольшей высо­
ты в средней части, на границе squamosum с jugale, 
длина кости в 5-6 раз превышает ее высоту. Ниж­
няя челюсть с сильно выпуклым нижним краем, 
передние зубы некрупные, с игольчатыми, загну­
тыми лингвально вершинами. Стенки зубов глад­
кие, складчатость развита только у основания. По­
лость пульпы расширена в средней части зуба. По­
ры сенсорных каналов средних размеров, в два-че­
тыре ряда. Впереди ноздри, вблизи орального края 
имеется группа мелких сенсорных пор. Чешуи 
ромбические, нередко с закругленными краями, 
иногда овальные, высота в 1,3-1,6 превышает дли­
ну. Передний сочленовный отросток не прослежи­
вается. Слой космина на костях и чешуе гладкий. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1972]. 

Замечания. От L. grewingki и L .deckerti отлича­
ется низким положением ноздрей, конфигурацией 
нижней челюсти и строением зубов. От L. obrutus -
менее интенсивной ветвистостью сенсорных кана­
лов и относительно более крупной чешуей. 

Род Megapomus Vorobyeva, 1977 

Megapomus: Воробьева, 1977, с. 150. 

Типовой вид - Megapomus markovskyi Voro­
byeva, 1977. 

Диагноз. Рыбы средних размеров (до 20-40 см), 
с ланцетовидной ("змеевидной") головой и длинной 
жаберной областью (табл. I, фиг. 3). Париетальный 
щит ненамного длиннее постпариетального. Крыша 
черепа почти отвесно изогнута вниз в передней 
части рыла и в области мелких слезно-челюстных 
выемок (табл. I, фиг. 2). Ноздри расположены от­
носительно низко, вплотную к средней части этих 
выемок, почти не видны сверху. Субнариальный и 
преорбитальный углы прямые. Слезно-челюстная 
выемка мелкая и пологая. Пинеальное отверстие 
крупное, ромбической формы, расположено в по­
сторбитальном отделе, на уровне передних концов 
париетальных ямочных линий (с/b - 0,25), которые 
достигают заднего края щита в латеральной части 
parietale. Орбитальные вырезки относительно 
крупные и неглубокие: длина втрое превосходит 
глубину и составляет более 0,3 длины париетально­
го щита. Преорбитальный отдел длинный: около 
1/2 длины париетального щита. Ширина крыши у 
преорбитальных углов около 0,9; у орбитальных 
вырезок - 0,6 длины щита. Щечная пластина вдвое 
длиннее постпариетального щита. Длина quadrato­
jugale в 1,5 раза больше высоты, ямочная линия 
проходит в передней части кости. Длина squamo­
sum ненамного превосходит высоту. Operculum 
длиннее постпариетального щита и составляет 2/5 
длины черепа. Maxillare высокое: высота в 4 раза 
меньше длины. Субмандибулярная серия из трех 
костей, короткая, достигает впереди уровня заднего 
края maxillare. Боковые gularia узкие и короткие: 
далеко не достигают симфиза. Срединное gulare от­
сутствует. Oticooccipitale полностью перекрыто 
дорсально постпариетальным щитом. Базикапсу-
лярная фонтанель не окостеневает. Bulla acustica 
представлена массивным выступом. Супрафарин-
геальный элемент первой жаберной дуги крепится 
к постушному отростку. Бриджиевые ямы широко 
разделены, средний затылочный гребень непре­
рывный. Нотохордальный канал широкий. Сенсор­
ные каналы проходят в трабекулярном слое, от­
крываясь многочисленными порами. Лопасть груд-

311 

http://jurassic.ru/



V" hyv f ' b c 

Рис. 30. Megapomus heckeri Vorobyeva, 1977. Голо­
тип - ПИН, № 835/1. Местонахождение д. Билово, 
Ленинградская обл., Россия; биловские слои, верхний 
девон. Отико-окципитальный отдел черепа сбоку [Во­
робьева, 1977] 

ного плавника удлиненная. Кости и чешуи покры­
ты толстым слоем космина. Чешуя ромбическая. 

Видовой состав. Megapomus heckeri Vorobyeva, 
1977; М. markovskyi Vorobyeva, 1977; M. punctatus 
Vorobyeva, 1977. 

Распространение. Ленинградская и Орловская 
области России, Белоруссия; фамен, верхний девон 
[Воробьева, 1977]. 

Замечания. Род представляют, по-видимому, 
более продвинутые формы по сравнению с родом 
Latvius. По основным пропорциям черепа и форме 
черепных костей обнаруживает сходство с Glypto-
pomus. 

Megapomus heckeri Vorobyeva, 1977 

Табл. I, фиг. 5-7; Рис. 30 

Megapomus heckeri: Воробьева, 1977, с. 152, 
табл. VI, фиг. 1, рис. 34. 

Голотип - ПИН, № 835/1, отико-окципиталь­
ный отдел черепа; местонахождение окрестности 
Билово, пр. берег р. Малый Тудер, Ленинградская 
область; биловские слои, фамен, верхний девон. 

Материал. Голотип и чешуя - ПИН, № 835/2, 
типовое местонахождение. 

Диагноз. Отико-окципитальный отдел черепа уз­
кий и низкий впереди, значительно повышается и 
расширяется сзади (рис. 30). Швы между покровны­
ми костями постпариетального щита широкие и глу­
бокие. Ширина крыши в посторбитальной выемке -
0,6, в области спиракулярной вырезки - 0,8 и у зад­
него края щита - 1,6 его длины. Спиракулярная вы­
резка мелкая, занимает не более 1/3 длины щита; 
большая ее часть образована supratemporale, которое 
длиннее tabulare, имея равную с ним ширину. Post-
parietalia составляют более 1/2 ширины переднего 
края щита, расширяясь вдвое сзади. Височная стенка 
впереди низкая. Борозда для яремной вены узкая, 
латерально замкнутая. Отверстие для церебральной 
вены (v.cerebralis media) небольшое, расположено в 
передней части яремной борозды. Отросток базаль­
ной пластинки, ограничивающий латерально бази-
капсулярную вырезку, короткий. Вентральная гио-

мандибулярная фасетка (hyv) расположена медиаль-
нее и позади дорсальной (hyd) (рис. 31). Базискапу-
лярная фонтанель широкая (табл. I, фиг. 5). Ното-
хордальный канал диаметр около 1/2 высоты задне­
го края отико-окципитального отдела. Чешуя ром­
бическая, низкая (табл. I, фиг. 6, 7). 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Megapomus markovskyi Vorobyeva, 1977 

Табл. I, фиг. 2, 3; рис. 31 

Megapomus markovskyi: Воробьева, 1977, с. 150, 
табл. V, фиг. 3, рис. 33. 

Голотип - ПИН, № 2657/1, голова с передней 
частью тела, включая грудной плавник; местона­
хождение с. Русский Брод, левый берег р. Любов-
ша, Орловская область, Россия; задонские слои, 
фамен, верхний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Голова около 40 см длиной, плавно су­

жается позади praeoperculum, где череп достигает 
наибольшей высоты: в 2,5 раза меньше его длины 
(до заднего края operculum) (табл. I, фиг. 2, 3, рис. 
31а). Посторбитальный отдел составляет около 2/5 
орбитального и преорбитального вместе. Отико-
окципитальный отдел низкий и узкий. Ширина 
крыши в посторбитальной выемке около 0,5, в спи­
ракулярной вырезке и у заднего края щита - 1,5 его 
длины. Спиракулярная вырезка (рис. 316) глубокая, 
образована в равной мере supratemporale и широким 
tabulare. Extratemporale длинное, по-видимому, дос­
тигает спиракулярной вырезки. Высота щечной пла­
стины - около 1/2 ее длины. Lacrimale одинаково 
высокое у переднего и заднего краев орбитальной 
вырезки, длина в 1,6 раза превосходит высоту. Ниж­
няя челюсть вдвое длиннее постпариетального щита 
(рис. 31 в). Передняя вертикальная ямочная линия на 
нижней челюсти сдвинута рострально (k/m - около 
2,7) (рис. 31а). Группы мелких сенсорных пор на че­
репе не прослеживаются. Чешуя ромбическая, мел­
кая на лопасти грудного плавника (рис. 31 в). 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1977]. 

Megapomus punctatus Vorobyeva, 1977 

Megapomus punctatus: Воробьева, 1977, с. 155, 
табл. VI, фиг. 2-4. 

Голотип - ПИН, № 805/2, фрагмент отико-
окципитального отдела черепа; местонахождение с. 
Масловка, р-н Орши, Белоруссия; данково-лебедян-
ские слои, фамен, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, чешуя - ПИН, № 
805/3, типовое местонахождение. Возможно, чешуя 
- ПИН, № 805, местонахождения в Орловской и 
Великолукской областях, Россия; данково-лебедян-
ские слои, верхний девон. 

Диагноз. Относительно крупная форма. Отико-
окципитальный отдел равновысокий у переднего и 
заднего краев, слегка понижается спереди. Спира-
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Рис. 31. Mega­
pomus markovskyi 
Vorobyeva, 1977. 
Голотип - ПИН, 
№ 2657/1. Место­
нахождение Рус­
ский Брод, Орлов­
ская обл.; задон­
ские слои,верхний 
девон. Реконструк­
ция черепа: а -
сбоку, б - сверху, 
в - вид на нейро-
краний и palato­
quadratum сбоку 
[Воробьева, 1977] 

кулярная выемка мелкая и длинная, образована 
преимущественно tabulare, которое длиннее supra-
temporale. Височная стенка в передней части срав­
нительно высокая. Яремная борозда широкая, лате­
рально открытая; отверстие для v.cerebralis media 
крупное, расположено в ее средней части. Отросток 
базальной пластинки, ограничивающий латерально 
базискапулярную вырезку, длинный. Вентральная 
гиомандибулярная фасетка расположена почти в 
одной вертикальной плоскости с дорсальной. Че­
шуя ромбическая, высокая: высота вдвое превосхо­
дит длину; сочленовный отросток слабо развит. 
Под слоем космина - грубая костная скульптура. 

Распространение. Помимо типового местона­
хождения, возможно, также Орловская область (р. 
Цон, ниже с. Сабурово) и Великолукская область (у 
д. Лукьянове); данково-лебедянские слои фамена 
[Воробьева, 1977]. 

Замечание. Чешуя из Орловской области была 
частично [Воробьева, 1977, табл. VI, фиг. 4] отне­
сена О. Лебедевым [Lebedev, 1995b] к Cryptolepis 
grossi Vorobyeva. 

Род Glyptopomus Agassiz, 1844 

Glyptopomus: Agassiz, 1844; Newberry, 1889; 
Goodrich, 1909, p. 490; Watson, Day,. 1916, p. 8; Берг, 
1940, с. 11; Gross, 1941, S. 41; Jarvik, 1950b, p. 10; 
Воробьева, Обручев, 1964, с. 293; Воробьева, 1972, 
с. 577; Lebedev, 1995b, p. 367. 

Синонимию см. также Woodward, 1891а, р. 389. 
Типовой вид - Glyptopomus minor Agassiz, 

1844. 
Диагноз. Стройные щукообразные рыбы дли­

ной 0,6-1 м. Голова впереди узкая, плавно расши­
ряется к умеренно длинной жаберной области. Па­
риетальный щит равен либо короче постпариеталь­

ного. Рыло умеренно круто изогнуто вниз. Ноздри 
сдвинуты назад и дорсально над мелкими слезно-
челюстными выемками, видны сверху. Субнари-
альный угол прямой, преорбитальный - тупой. Пи­
неальное отверстие маленькое, расположено в ор­
битальном или посторбитальном отделах, рост­
рально к длинной париетальной ямочной линии, 
достигающей заднего края щита вблизи медианно­
го шва. Орбитальные вырезки небольшие, находят­
ся в средней части щита и составляют не более 0,3 
его длины. Преорбитальный отдел длиннее постор­
битального. Щечная пластина низкая, вдвое длин­
нее постпариетального щита. Длина squamosum в 
1,5-1,7 раза, quadratojugale более чем вдвое превос­
ходит высоту этих костей. Maxillare невысокое. 
Субмандибулярная серия не достигает симфиза. 
Срединное gulare маленькое, либо отсутствует. Пе­
редние нижнечелюстные зубы могут быть крупны­
ми. Сенсорные каналы ветвистые, проходят по­
верхностно, поры часто многорядные. Передний 
спинной плавник расположен позади середины те­
ла, брюшной и анальный - в промежутках между 
спинным и хвостовым. Лопасти грудных плавников 
короткие. Хвост дифицеркный. Кости и часто че­
шуя без паркета кожных зубов, с костными гре­
бешками, образующими сеть. Чешуя ромбическая. 

Видовой состав. Glyptopomus minor Agassiz, 
1844; GI. kinnairdi [Huxley, 1859]; GI. ? sayeri [New­
berry, 1889]; GI. elginensis Jarvik, 1950; GI. ? gigan-
teus Vorobyeva, 1972; GI. ? bystrowi [Gross, 1941]. 

Распространение. Сев. Америка, Шотландия, ? 
Прибалтика, ? Центр. Казахстан; фамен, верхний 
девон. 

Glyptopomus ? giganteus Vorobyeva, 1972 

Glyptopomus ? giganteus: Воробьева, 1972, с. 577. 
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Голотип - ПИН, №2879/2, отпечаток и проти-
воотпечаток постпариетального щита; местонахож­
дение Бетпакдала, северо-западное крыло Сарака-
мышской мульды, Центральный Казахстан; ? верх­
ний фамен, верхний девон. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Постпариетальный щит длиной 7 см, 

узкий, особенно в области спиракулярной выемки, 
принадлежал крупной рыбе, не менее 1 м длиной. 
Extratemporale, судя по выемке на tabulare, корот­
кое (около 1/4 длины щита). Надглазничный сен­
сорный канал проходит непосредственно под кос-
мином и сильно ветвится, открываясь мелкими, 
многорядно расположенными порами. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1972]. 

Замечания. Сближается по многим параметрам с 
американским G. ? sayeri [Newberry, 1886]. Отличает­
ся от него и от типового вида присутствием покрова 
космина [Воробьева, 1972, с. 577, табл. X, фиг. 7]. 

Glyptopomus ? bystrowi (Gross, 1941) 

Panderichthys bystrowi: Gross, 1941, S. 41, fig. 22; 
Воробьева, 1960a, c. 88; 1962, c. 89. 

Glyptopomus ? bystrowi: Lebedev, 1995b, p. 366. 
Голотип. He выделен. 
Материал. Экземпляры ПИН (№ не указаны), 

нижние челюсти, чешуя; местонахождение Рыб-
ницкий карьер, Орловская обл., Россия; орловско-
сабуровские слои, фамен, верхний девон [Lebedev, 
1995b, p. 366]. 

Диагноз. Орнамент покровных костей черепа в 
виде сети костных гребней. Передний конец ниж­
ней челюсти несет клыки. 

Замечания. На основании скульптуры покров­
ных костей в синонимию вида сведены остатки 
нижней челюсти, в том числе голотип, описанные 
ранее В. Гроссом [Gross, 1941, S. 41, Abb. 22] и 
Э.И. Воробьевой [1960, 1962, с. 89, рис. 33] как 
Panderichthys bystrowi, которые характеризуются 
присутствием клыков на переднем конце dentale и 
происходят из местонахождения Кетлери на р. 
Венте, Латвия; светеская свита, фамен, верхний де­
вон. Валидность вида вызывает сомнения. 

Род Cryptolepis Vorobyeva, 1975 

Osteolepis ?: Gross, 1942, S. 426. 
Cryptolepis: Воробьева, 1975, с. 233. 
Chrysolepis: Лебедев, 1983, с. 68. 
Типовой вид - Cryptolepis grossi Vorobyeva, 1975. 
Диагноз. Рыбы больше 1 м длиной (длина чере­

па - 25 см), с узким рылом. Этмосфеноид длинный 
и низкий, этмоид короткий (около 1/4 длины эт­
мосфеноида). Париетальный щит, по-видимому, 
длиннее постпариетального. Ноздри сдвинуты на­
зад и расположены дорсально, хорошо видны свер­
ху (рис. 32а). Межносовая стенка широкая. Длин­
ные носовая и постростральная серии составляют 

около 1/2 длины париетального щита. Пинеальное 
отверстие без пластинок, расположено в посторби­
тальной области, позади передних концов длинных 
париетальных ямочных линий, которые достигают 
средней части заднего края parietalia. Орбитальные 
вырезки маленькие и мелкие, расположены лате­
рально в средней части этмосфеноида, размеры ор­
бит неясны. Преорбитальный отдел - около 0,42 
суммарной длины орбитального и посторбитально­
го. Ширина крыши в орбитальной области - около 
0,5 длины париетального щита. Supratemporale 
большое и широкое. Медианное gulare отсутствует. 
Extascapulare mediale почти треугольное: передний 
край втрое уже заднего, глубоко выемчатого края, 
ширина которого втрое превосходит длину кости. 
Базиптеригоидные отростки массивные, супрапте-
ригоидные отсутствуют. Нижняя челюсть с мелки­
ми краевыми зубами, клыкоподобными передними 
и крупными прекороноидными клыками, с длинной 
постдентальной порцией. Имеется небольшой ин-
фрадентальный фланг, образованный spleniale и 
postspleniale, и задний инфрадентальный фланг. 
Prearticulare круто изогнуто вверх к симфизу; его 
шагреневая площадка не достигает уровня преко-
роноидных клыков. Имеются три короноида. Пре-
короноидная яма небольшая, но глубокая. Верти­
кальная пластина прекороноида высокая, выдается 
над озубленным краем dentale. Адсимфизная пла­
стинка покрыта шагренью зубов. Сошник с корот­
ким задним отростком. Шагреневая пластинка па-
расфеноида короткая. Зубы с резко выраженным 
плевродонтным прикреплением и округлым сече­
нием в основании. Нижняя половина клыков несет 
грубые, широкие, подразделенные складки. Стенки 
малых челюстных зубов гладкие. Микроструктура 
полиплокодонтного типа. Складки в основаниях 
клыков иногда имеют до трех боковых ответвле­
ний, между ними заходят узкие костные перемыч­
ки, одиночные или двойные. Полость пульпы ши­
рокая. Мандибулярный сенсорный канал с широ­
ким просветом, проходит вблизи вентрального края 
челюсти, открываясь на поверхности тремя-че-
тырьмя рядами редких и умеренно крупных сен­
сорных пор. Чешуя крупная, прямоугольная, до 1 
см в поперечнике, высокая, массивная, с длинным 
и широким гребнем на внутренней поверхности, 
достигающим 1/2 поперечника чешуи. Кости и че­
шуя покрыты тонким паркетом космина, скульпту­
ра под ним в виде высоких бугорков и гребней, пе­
реплетающихся в сеть. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Латвия, Орловская область 

России; кетлерская свита и орловско-сабуровские 
слои, фамен, верхний девон. 

Замечания. Включен в подсемейство на основе 
многорядного расположения сенсорных пор, при­
сутствия клыков на dentale и полиплокодонтной 
складчатости зубов. Сближается с Megapomus 
длинной протяженностью носовой и постростраль­
ной серии, отсутствием медианного gulare. Отлича-
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Рис. 32. Cryptolepis grossi 
Vorobyeva, 1975. Экз. ПИН, 
№ 3725/500, 501, 511. Ме­
стонахождение Рыбницкий 
карьер, Орловская обл., Рос­
сия; данковский горизонт, 
верхний девон. Череп: а -

I реконструкция крыши [Ле­
бедев, 1983]. Perigrinia kras-
novi Vorobyeva et Lebedev, 
1986. Голотип - ПИН, № 
3047/1. Местонахождение: 
Еней-Мусюр, Архангельская 
обл., Россия; ?фамен, верх­
ний девон. Череп: б - рекон­
струкция, вид сверху [Во­
робьева, Лебедев, 19866]. 
Medoevia lata Lebedev, 1995. 
Голотип - ПИН, № 2879/5. 
Местонахождение и возраст 
неизвестны. Череп: в - сбоку 
(модифицировано [Lebedev, 
1995а] 

ется крупной и толстой чешуей с массивным со­
членовным гребнем на ее внутренней поверхности, 
почти треугольной формой extrascapulare mediate, 
низким этмосфеноидом, пропорциями и деталями 
строения черепной крыши. 

Cryptolepis grossi Vorobyeva, 1975 

Табл. I, фиг. 4; рис. 32а 

Cryptolepis grossi: Воробьева, 1975, с. 234, табл. 
I, фиг. 1-5. 

Chrysolepis orlensis: Лебедев, 1983, с. 69, рис. 1-3. 
Голотип - LDM, 15/49, передняя часть нижней 

челюсти; местонахождение Кетлери, р. Вента, Лат­
вия; кетлерская свита, фамен, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, фрагмент нижней 
челюсти - LDM № 43/402, местонахождение Пава-
ри, Латвия. Экстраскапулярная кость около 40 че­
шуи - LDM, № 43/336 (табл. I, фиг. 4); типовое ме­
стонахождение. Этмосфеноид - ПИН, № 3725/500; 
неполный отико-окципитальный отдел — ПИН, № 
3725/501, 511; фрагменты нижней челюсти - ПИН, 
№ 3725/519, 532; местонахождение Рыбницкий 
карьер, 8 км южнее г. Орел, Россия; орловско-
сабуровские слои, фамен, верхний девон. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Местонахождения Кетлери и 

Павери, Латвия; кетлерская свита, фамен, верхний 

девон [Воробьева, 1975]; Рыбницкий карьер, Ор­
ловская область, Россия; орловско-сабуровские 
слои, фамен, верхний девон [Lebedev, 1995Ь]. 

? Род Megadonichthys Vorobyeva, 1972 

Megadonichthys: Воробьева, 1972, с. 495 
Типовой вид - Megadonichthys kurikae Voro­

byeva, 1972. 
Диагноз. Небольшие рыбы, длина тела - 20-25 

см. Преорбитальный отдел крыши черепа круто изо­
гнут вниз. Передний край рыла высокий и отвесный. 
Субнариальный угол прямой. Ноздри крупные, рас­
положены постеродорсально вблизи вершины длин­
ной и неглубокой слезно-челюстной выемки, видны 
сверху. Носовые капсулы небольшие, сближены с 
передним краем рыла, дерминтермедиальный отрос­
ток хорошо развит. Межносовая область широкая. 
Орбиты находятся в передней половине щита. Пре­
орбитальный отдел составляет 0,57 длины орби­
тального и посторбитального, посторбитальный -
0,66 длигы орбитального и преорбитального. Ши­
рина крыши на уровне орбитальных вырезок - 0,7, у 
заднего края щита - не менее 0,7 его длины. Перед­
ние концы париетальных ямочных линий располо­
жены вблизи посторбитальных углов. Пинеальное 
отверстие средних размеров, без пинеальных пла­
стинок, расположено впереди либо медиально к ко-

315 

http://jurassic.ru/



ротким париетальным ямочным линиям. Нижняя че­
люсть с развитым передним инфрадентальным 
флангом и клыкоподобными передними зубами, 
расположенными в общем краевом ряду мелких зу­
бов на dentale. Клыки с крупными двойными склад­
ками в основании, вероятно, полиплокодонтная 
складчатость. Мандибулярный сенсорный канал 
расположен дорсально, широкий в сечении. Поры 
канала редкие, чаще расположены в один ряд. Че­
шуи крупные (до 1 см длиной), ромбические. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Эстония, Ленинградская 

область России; фран, верхний девон [Воробьева, 
1972]. 

Замечания. Включен в подсемейство на осно­
вании присутствия переднего инфрадентального 
фланга, наличия клыков на переднем конце dentale, 
вероятно, с полиплокодонтной складчатостью, 
сближаясь по этим признакам с Cryptolepis. Выде­
ляется однорядным расположением сенсорных пор. 

Megadonichthys kurikae Vorobyeva, 1972 

Megadonichthys kurikae: Воробьева, 1972, с. 497, 
табл. IV, фиг. 1-6. 

Голотип - GI, Pi 1597, нижняя челюсть; место­
нахождение Ратта-Мююр, р. Выханду, юго-восточ­
ная Эстония; гауйские слои, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, передняя часть 
нижней челюсти, фрагмент этмосфеноидного щита 
и этмоида, около 50 чешуи - GI, Pi 1597/1-10, типо­
вое местонахождение. Этмоидная часть черепа, 
около 10 чешуи - ПИН, № 1737/1-11, местонахож­
дение д. Горынь, р. Оредеж, Ленинградская обл., 
Россия; аматские слои, фран, верхний девон. Эт-
мосфеноид - ПИН, № 1353, местонахождение Ан-
домские высоты, Ленинградская обл., Россия; сне­
тогорские слои, фран, верхний девон. 

Диагноз. Крыша этмосфеноида куполообразно 
выпуклая. Ноздри овальные, вытянуты параллельно 
передней части верхнего края слезно-челюстной вы­
емки. Небная яма расположена в широкой межносо­
вой области. Крыша широкая в преорбитальной об­
ласти: 0,75-0,9 длины париетального щита. Parietale 
составляет менее 1/2 длины переднего щита и вдвое 
длиннее intertemporale. Praearticulare образует срав­
нительно высокую медиальную стенку прекороно-
идной ямы. Прекороноидная яма сравнительно 
большая. Адсимфизная пластинка не обнаружена. 
Прекороноид с низкой вертикальной пластиной. Пе­
редний его отросток контактирует с prearticulare. 
Dentale образует антеро-медиальное расширение на 
уровне пары передних клыкоподобных зубов. Ман­
дибулярный сенсорный канал проходит по верхнему 
краю переднего инфрадентального фланга. На уров­
не прекороноидной ямы и вдоль передней верти­
кальной ямочной линии на dentale прослеживаются 
скопления мелких сенсорных пор. Чешуя высокая 
(высота свободной части в 1,5 раза превосходит 
длину чешуи), покрыта гладким космином. 

Распространение. Эстония, гауйские слои; Ле­
нинградская обл.; аматские и снетогорские слои, 
верхний девон [Воробьева, 1972]. 

? Род Perigrinia Vorobyeva et Lebedev, 1986 

Perigrinia: Воробьева, Лебедев, 19866, с. 123. 
Типовой вид - Perigrinia krasnovi Vorobyeva et 

Lebedev, 1986. 
Диагноз. Рыбы средних размеров до 0,5 м в 

длину с длинной жаберной областью (рис. 326). 
Постпариетальный щит длинный, немного короче 
париетального. Протяженность постростральной и 
назальной серии превышает 1/2 длины париеталь­
ного щита. Передний край рыла отвесный и низ­
кий. Дорсальная поверхность этмоида куполовид­
ная. Ноздри видны сверху, расположены вблизи 
вершины слезно-челюстной выемки. Субнариаль-
ный угол заострен, слабо выдается назад. Пинеаль­
ное отверстие без пинеальных пластинок, находит­
ся позади посторбитальных углов, рострально к пе­
редним концам париетальных ямочных линий, ко­
торые могут достигать заднего края щита. Орби­
тальные вырезки расположены посредине парие­
тального щита, мелкие, короткие, составляют около 
0,2 его длины. Преорбитальный отдел почти равен 
по длине орбитальному и посторбитальному. Ши­
рина крыши в орбитальной области составляет 0,8, 
в области преорбитальных углов - 0,9-1 от общей 
длины париетального щита. Intertemporale широ­
кое, postorbitale высокое (высота примерно равна 
длине), не достигает спиракулярной вырезки. Lac­
rimale относительно низкое. Jugale участвует в об­
разовании орбиты. Maxillare невысокое. Боковые 
gularia широкие, срединное gulare маленькое и уз­
кое. Субмандибулярная серия достигает симфиза. 
Передние зубы на dentale мелкие, на premaxillare ук­
рупненные. Поры сенсорных каналов мелкие, мно­
горядные. Чешуя ромбическая, покрыта космином. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. По-видимому, Новая Земля, 

Россия; ? фамен, верхний девон. 
Замечания. Валун с остатками этих рыб обна­

ружен в Большеземельской тундре на возвышенно­
сти Еней-Мусюр, Ненецкий национальный округ. 
Скорее всего, он принесен на материк ледником с 
Новой Земли. Вид включен в подсемейство на ос­
нове многочисленных сенсорных пор на костях че­
репа, покрытых космином. 

Perigrinia krasnovi Vorobyeva et Lebedev, 1986 

Рис. 326 

Gyroptychius peregrinus: Воробьева, 1972, с. 554, 
табл. VIII, фиг. 5-7. 

Peregrinia krasnovi: Воробьева, Лебедев, 19866, 
с. 123, рис. 1,2 а-в. 

Голотип - ПИН, № 3047/1, этмосфеноидный 
щит в валуне из верхней части морены; местонахо­
ждение на возвышенности Еней-Мусюр, р. Пярц-
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вор, Ненецкий национальный округ, Архангельская 
обл., Россия; по-видимому, фамен, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, отдельные кости 
черепа и посткраниального скелета, в том числе: 
париетальный, три неполных постпариетальных 
щита, фрагменты четырех правых и пяти левых 
ветвей нижних челюстей, около 70 чешуи и много­
численные лепидотрихии - ПИН, № 3047/1-27, ти­
повое местонахождение. 

Диагноз. Мелкие рыбы: длина черепа около 8 
см. Соотношение длины париетального и постпа­
риетального щитов 1:2. Ноздри крупные, верти­
кально вытянутые. Орбиты крупные, образована 
двумя supraorbital, postorbitale, jugale и lacrimale. 
Длина postorbitale в 1,5, jugale в 1,3, lacrimale в 1,7, 
qudratojugale в 2 раза превосходит высоту этих кос­
тей. Parietalia занимают примерно 1/2 длины щита. 
Париетальные ямочные линии достигают заднего 
края щита латеральнее медианного шва между 
parietalia либо сходятся к этому шву. Intertemporale 
не участвует в образовании орбиты, его ширина 
достигает 0,6 длины. Ширина постпариетального 
щита превосходит длину. Щит по заднему краю во­
гнутый. Tabulare уже и короче supratemporale. Суб-
мандибулярная серия состоит из 6 костей. Реконст­
руированная длина suboperculum примерно равна 
длине париетального щита. Высота нижней челю­
сти составляет 1/4-1/5 ее длины. Короноидная се­
рия слабо дифференцирована: все короноидные 
клыки примерно равных размеров. Остальные ха­
рактеристики см. диагноз рода. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, Лебедев, 19866]. 

? Род Medoevia Lebedev, 1995 

Medoevia: Lebedev, 1995a, p. 294. 
Типовой вид - Medoevia lata Lebedev, 1995. 
Диагноз. Длина 40-50 см. Череп относительно 

широкий и низкий. Соотношение длины этмоида к 
длине этмосфеноида - 0,44. Наибольшая ширина у 
преорбитальных углов. Постпариетальный щит от­
носительно длинный, ненамного короче париеталь­
ного. Передняя и боковая стенки рыла почти вер­
тикальные. Наружные ноздри расположены у вер­
шины субнариальных углов, видны сверху (рис. 
32в). Слезно-челюстные выемки глубокие. Пине­
альное отверстие находится на уровне середины 
орбит и передних концов латерально расположен­
ных париетальных ямочных линий. Орбиты ма­
ленькие, находятся в задней половине щита. Длина 
преорбитального отдела составляет 0,56 длины орби­
тального и посторбитального вместе. Длина щечной 
пластины в 1,5 раза превосходит длину постпарие­
тального щита. Maxillare низкое. Боковые gularia уз­
кие. Имеется gulare mediale. Субмандибулярная се­
рия длинная. Четвертый гипобранхиальный элемент 
сочленяется с третьим. Поры сенсорных каналов 
мелкие, многочисленные. Чешуи преимущественно 
округлые, покрыты космином, со срединным высту­
пом на внутренней стороне. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Неизвестно; возможно, верх­

ний девон бывшей территории Советского Союза. 

Medoevia lata Lebedev, 1995 

Рис. 32в 

Medoevia lata: Lebedev, 1995a, p. 295, fig. 1-25. 
Голотип - ПИН, № 2879/5, передняя часть тела, 

включая череп, плечевой пояс, humerus, позвонки и 
чешуи; местонахождение неизвестно. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Длина черепа около 10 см, примерно в 

1,5 раза превышает его наибольшую ширину на 
уровне преорбитальных углов. Кости этмоида сли­
ты без швов и покрыты космином, как и большая 
часть плечевого пояса. Наружные ноздри овальной 
формы, расположены впереди и дорсально к вер­
шине субнариального угла (рис. 32в). Передний 
край рыла слегка вогнутый. Глубина слезно-
челюстной выемки вдвое превышает длину. Соот­
ношение париетального и постпариетального отде­
лов черепа 1:2,2. Высота maxillare составляет 0,2 
его длины. Длина gulare laterale в 2,3 раза больше 
ширины, ямочная линия расположена в передней 
трети кости. Субмандибулярная серия не достигает 
симфиза. Передний конец парасфеноида расщеп­
лен. Ушные капсулы расположены в задних углах 
трапециевидного отико-окципитального отдела. 
Другие особенности см. диагноз рода. 

Распространение. Неизвестно [Lebedev, 1995а]. 
Замечания. Голотип был передан автору Г.Д. 

Медоевым (Институт зоологии и генофонда жи­
вотных, Алма-Ата, Казахстан). Местонахождение и 
возраст неизвестны. Этот вид сближается с 
Marsdenichthys longioccipitus Long из верхнего де­
вона Австралии [Long, 1985с]. Обе формы рассмат­
риваются как возможное связующее звено между 
Osteolepididae и Tristichopterydae [Lebedev, 1995а]. 
Вид включен в подсемейство условно на основе 
развитой сенсорной системы и ряда других особен­
ностей морфологии черепа. 

Подсемейство Megistolepidinae Vorobyeva, 
1975 

Типовой род - Megistolepis Obruchev, 1955. 
Диагноз. Крупные рыбы, не менее 1 м в длину, 

с коротким покатым рылом. Череп умеренно рас­
ширен в области преорбитальных углов. Этмоид 
короткий, около 1/3 длины этмосфеноида (рис. 
33а). Ростральные кости и кости крыши слиты без 
швов. Внутреннее задненосовое отверстие соеди­
няется с хоаной. Экзохоанная вырезка глубокая и 
узкая. Носовые капсулы крупные, вытянуты вдоль 
боковой стенки этмоида, дно капсул окостеневшее. 
Межносовая область широкая (около 1/2 ширины 
этмоида). Небная яма глубокая, разделена меди­
альным выступом небной пластины, расположена в 
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Рис. 33. Megis-
tolepis klementzi Ob­
ruchev, 1955. Неотип 
-ПИН, № 781/1. Ме­
стонахождение пос. 
Таловка, Тува; джар-
гинская свита, верх­
ний девон. Реконст­
рукция этмосфенои­
да: а - сбоку, б -
вентрально [Воробь­
ева, 1977] 

предносовом отделе (рис. 336). Медиальная этмо­
идная, базиптеригоидная и супраптеригоидная свя­
зи palatoquadratum в виде простого сустава. Орбиты 
латерально расположены в передней половине щи­
та. Пинеальное отверстие находится в посторби­
тальной области. Сошник с коротким задним отро­
стком и высокой вертикальной пластиной, контак­
тирующей со своей парой. Парасфеноид заходит в 
межносовую область, контактирует с сошником и 
несет умеренно' короткую шагреневую пластину. 
Имеется срединное gulare. Нижняя челюсть широ­
кая, с передним и иногда с задним инфраденталь-
ными флангами. Передние премаксиллярные и 
нижнечелюстные зубы небольшие. Стенки малых 
челюстных зубов гладкие, клыки с крупными вы­
сокими складками в основании и со сложной поли-
плокодонтной микроструктурой. Сенсорные кана­
лы умеренно ветвящиеся, проходят глубоко в тра-
бекулярном слое, поры в один-два ряда. Чешуя 
крупная, прямоугольная, покрыта толстым слоем 
гладкого мелкопористого космина. 

Состав. Типовой род. 

Род Megistolepis Obruchev, 1955 

? Megalichthys: Обручев, 1941, с. 41. 
Megistolepis: Обручев, 1955, с. 45; Воробьева, 

Обручев, 1964, с. 293; Воробьева, 1977, с. 157; Fox 
R.C. et al., 1995, p. 109. 

Типовой вид - Megistolepis klementzi Obruchev, 
1955. 

Диагноз. Рыбы около 1 м длиной. Этмосфеноид 
сравнительно низкий (длина в 2,6 раза превосходит 
высоту), с сильно выступающим связующим высту­
пом (рис. 33а) и крупной нотохордальной вырезкой. 
Крыша этмосфеноида уплощенная, Круто изогнута 
вниз в области слезно-челюстных выемок и орбит. 
Короткое рыло широко вогнуто по переднему краю, 
несущему мелкие зубы. Ноздри находятся вблизи 
вершин коротких, глубоких и прямоугольных слез­

но-челюстных выемок; субнариальный угол острый, 
преорбитальный - тупой. Передняя небная яма пар­
ная, короткая и глубокая. Пинеальное отверстие ма­
ленькое, без пластинок, расположено далеко позади 
передних концов париетальных ямочных линий, ко­
торые могут сходиться к медианному шву. Орби­
тальные вырезки мелкие. Преорбитальный отдел ко­
роткий, посторбитальный - длинный. Парасфеноид 
узкий впереди, расширяется более чем вдвое в об­
ласти высоких восходящих отростков, заходит меж­
ду сошниками в заднюю часть межносовой области 
(рис. 336). Intertemporale длинное. Базиптеригоид-
ный и супраптеригоидный отростки массивные. Пе­
редние челюстные зубы небольшие. Микрострукту­
ра - полиплокодонтного типа. Поры сенсорных ка­
налов немногочисленные, расположены в один-два 
ряда. Чешуя крупная, прямоугольная или ромбиче­
ская, чаще с тонким срединным ребром изнутри, по­
крыта мелкопористым космином. Остальные при­
знаки см. диагноз подсемейства. 

Видовой состав. М. klementzi Obruchev, 1955; 
M.doroshkoji Vorobyeva, 1977. 

Распространение. Минусинская котловина, 
Красноярский край и Республика Тува, Россия; ко-
хайская, тубинская и джаргинская свиты, франский 
ярус, верхний девон. 

Замечания. Возможно, филетически близок к 
нижнекарбоновому Megalichthys [Janvier et al., 1979], 
отличаясь от него такими примитивными чертами, 
как отсутствие передних клыков на этмоиде и ниж­
ней челюсти, наличие пинеального отверстия, менее 
развитая сенсорная система. В этой связи мы исклю­
чаем род Megistolepis из семейства Megalichthyidae 
Hay, 1902 [Young et al., 1992; Fox et al., 1995]. 

Megistolepis klementzi Obruchev, 1955 

Рис. 33 а, б 

Megalichthys? sp.: Обручев, 1941, с. 41, табл. 3, 
фиг. 1 (pars). 
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Megistolepis klementzi: Обручев, 1955, с. 45, 
табл. XXV, фиг. 4; Воробьева, Обручев, 1964, с. 
293, табл. IV, фиг. 8; Воробьева, 1977, с. 158, табл. 
VII, фиг. 1-5, рис. 35. 

Голотип - № и место хранение неизвестны, ме-
диодорсальная чешуя. Местонахождение Мину­
синская котловина, Красноярский край, Россия; ту-
бинская свита, фран, верхний девон [Обручев, 
1955, табл. 25, фиг. 4]. 

Неотип - ПИН, № 781/1, этмосфеноидный от­
дел черепа; местонахождение в 5,5 км выше посел­
ка Таловка, левый берег р. Таловка, Тува, Россия; 
джаргинская свита, фран, верхний девон. Выделен 
Э.И. Воробьевой [1977, с. 158]. 

Материал. Помимо голотипа, многочисленные 
чешуи и изолированные зубы в коллекции ПИН, № 
781 из типового местонахождения, а также из ряда 
местонахождений в Туве на левом берегу р. Ус, 
выше устья р. Тихая; с. Элегест, правый берег р. 
Элегест; Туран, урочище Сандыкбар, правый борт 
лога в 2,6 км от устья р. Песчаная; джаргинская 
свита, фран, верхний девон. Чешуи, operculum и 
suboperculum в колл. ПИН, № 789, местонахожде­
ние Кызыл-Гира у подножия хр. Хербес, правый 
берег р. Енисей, Красноярский край; джаргинская 
свита, верхний девон. 

Диагноз. Ноздри овальные, косо вытянуты вбли­
зи вершины отвесной слезно-челюстной выемки, 
частично видны сверху (рис. 33а). Относительно уз­
кие носовые капсулы расположены вдоль боковой 
стенки этмоида. Передняя небная яма подразделена 
на две части низким широким медианным выступом 
небной пластины, смыкающимся с передним отро­
стком сошника (рис. 336). Размеры орбит неясны. 
Пинеальное отверстие ромбовидное, находится да­
леко позади орбит (с/т - около 0,2). Длина преорби-
тального отдела составляет 0,4 длины посторби­
тального и орбитального вместе. Ширина парие­
тального щита у преорбитальных углов достигает 
0,6, между орбитами 0,3 и у заднего края не менее 
0,3 его длины. Intertemporale составляет около 0,3 
длины щита. Клыки крупноскладчатые и округлые в 
основании, вершины гладкие. Микроструктура клы­
ков сложноскладчатая, полость пульпы небольшая. 
В малых челюстных зубах, диаметром 4-6 мм, раз­
личаются первичные и вторичные складки с боко­
выми ответвлениями по три-пять с каждой стороны. 
Костные пластины между складками широкие и до­
ходят до конца складок и их ответвлений. Массив­
ный базиптеригоидный отросток - с глубокой сед­
ловидной суставной поверхностью для сочленения с 
базальным отростком palatoquadratum. Крупный 
супраптеригоидный отросток. Выступ, связующий 
этмосфеноид с отико-окципитальным отделом, под­
разделяется на вентральную и дорсальную порции, 
из которых последняя сильно выдается назад и име­
ет вырезку по верхнему краю. Межкраниальная 
щель, по-видимому, отсутствует. Линия контакта 
блоков образует угол около 45°. Нотохордальная 
вырезка составляет около 1/2 высоты этмосфеноида. 
Поры сенсорных каналов средних размеров, распо­

ложены в один-два ряда. Крупные чешуи до 3 см в 
диаметре, обычно прямоугольные, с коротким со­
членовным отростком. Срединное ребрышко на 
внутренней поверхности чаще длинное и узкое. 

Распространение. Ряд местонахождений в Ми­
нусинской котловине Красноярского края и Туве; 
тубинская и джаргинская свиты, фран, верхний де­
вон [Воробьева, 1977]. 

Замечания. Первоначально описание этого ви­
да основывалось на изолированных чешуях из Ми­
нусинской котловины [Обручев, 1955], которые 
фактически неотличимы от чешуи из Тувы. 

Megistolepis doroshkoji Vorobyeva, 1977 

Megalichthys ? sp.: Обручев, 1941, с. 41, табл. 3, 
фиг. 7 (pars). 

Megistolepis klementzi: Обручев, 1955, с. 41 
(pars); Сергиенко, 1961, с. 566, табл. Д-91, фиг. 1; 
Воробьева, Обручев, 1964, с. 293. 

Megistolepis doroshkoji: Воробьева, 1977, с. 160, 
табл. VII, фиг. 6-9. 

Голотип - ПИН, № 783/10, передняя половина 
нижней челюсти; местонахождение на р. Берешь, 
Назаровская впадина, Северная Минуса, Краснояр­
ский край, Россия; кохайская свита, франский ярус, 
верхний девон. 

Материал. Голотип. Чешуи и изолированные 
клыки - ПИН, № 789, 1490, местонахождения на 
левом берегу р. Кунжарт, Красноярское водохра­
нилище и на правом берегу р. Капчала, станция 
Капчала, Минусинская впадина, Красноярский край, 
Россия; кохайская свита, фран, верхний девон. 

Диагноз. Нижняя челюсть с умеренно развитым 
передним инфрадентальным флангом и короткой 
широкой площадкой для налегания симфизных кос­
тей. Меккелева кость широко выходит на медиаль­
ную поверхность челюсти. Адсимфизная пластинка 
покрыта редкими и тупыми шагреневыми зубами, 
частично Перекрывается паркетом космина. Короно-
идные пластины низкие. Прекороноидная яма ма­
ленькая - вдвое меньше интеркороноидной. Клыки с 
овальным основанием, с большой пульпарной поло­
стью, с высоким цементным цоколем, крупносклад­
чатые в основании и гребенчатые в верхней полови­
не. Складки - в малых челюстных зубах без боковых 
ответвлений, в клыках слабоветвистые, вторично 
подразделенные по периферии. Между складками 
находятся тонкие костные перекладины. Полость 
пульпы большая (в клыках диаметром 7-8 мм она 
составляет до 1/2 диаметра основания). Поры сен­
сорных каналов мелкие, однорядные. Чешуя прямо­
угольная или ромбическая, до 2 см в диаметре, вы­
сокая (высота равна или в 1,5 больше длины), со 
слегка закругленным задним краем. Размеры сочле­
новного отростка на внутренней стороне чешуи 
варьируют. 

Распространение. Минусинская котловина, 
Красноярский край, Россия; кохайская свита, фран, 
верхний девон [Воробьева, 1977]. 
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Рис. 34. Thysanolepis micans Vorobyeva, 1977. 
Голотип - ПИН, № 2805/1. Местонахождение 
Эмяксин-Хаята, Якутия; эмяксинская свита, ниж­
ний карбон. Нижняя челюсть: а - латерально. Экз. 
- ПИН, № 2805/110. Нижняя челюсть: б - меди­
ально. Экз. - ПИН, № 2805. Клык: в - вид сбоку 
[Воробьева, 1977] 

Замечание. Вид отличается от типового менее 
сложной микроструктурой зубов, меньшими раз­
мерами и вариациями в конфигурации чешуи. Дру­
гие остатки несопоставимы. 

Подсемейство Thysanolepidinae Vorobyeva, 
1977 

Типовой род - Thysanolepis Vorobyeva 1977. 
Диагноз. Рыбы менее 1 м длиной. Представлены 

фрагментами черепа и посткраниального скелета. Ро­
стральная часть рыла образована короткой непарной 
выпуклой косточкой - rostro-premaxillare, пересекае­
мой этмоидной комиссурой и несущей мелкие зубы. 
Нижняя челюсть относительно узкая, с высоким вы­
пуклым передне-верхним озубленным краем dentale и 
с развитыми инфрадентальными флангами (табл. IV, 
фиг. 7; рис. 34 а, б). Симфизные кости отсутствуют. 
Prearticulare не достигает симфиза. Адсимфизная пла­
стинка длинная, узкая, обособлена от короноида. 
Прекороноид с хорошо дифференцированным озуб-
лением. Короноидная серия, по-видимому, полная. 
Прекороноидная яма длинная и мелкая. Передние зу­
бы на dentale крупные, высокие, тонкие, с изогнутой 
назад вершиной, с глубокими короткими складками в 
основании и с ребристым дуродентином на вогнутой 
лингвальной поверхности; выпуклая лабиальная по­
верхность гладкая (рис. 34в). Зубная микроструктура 
полиплокодонтного типа с простой складчатостью. 
Между складками заходит кость. Полость пульпы 
большая. Восходящий отросток ключицы, по-
видимому, не развит. Cleithrum с развитым отростком 
на переднем крае, перекрываемом clavicula и входя­
щим в выемку на заднем крае этой кости. Скапулоко-
ракоид не окостеневал, возможно, с одиночным креп­
лением к cleithrum. Кости и чешуи покрыты толстым 
слоем космина. Губчатый слой вдвое толще базаль-
ного. Сенсорные каналы проходят в трабекулярном 
слое, интенсивно ветвистые, открываются на поверх­
ности костей многочисленными порами (табл. Г/, 
фиг. 8). Чешуя ромбическая, на спине округлая. Края 
перекрываемых площадок нередко изрезаны (ба­

хромчатые). Вдоль переднего и верхнего краев чешуи 
встречаются отдельные косминовые бугорки. Лепи­
дотрихии неветвящиеся, состоят из простых или 
двойных чешуеобразных члеников, сочленяющихся в 
основании по принципу выступа и ямки. 

Состав. Типовой род. 
Замечания. Трудно сопоставимо с другими под­

семействами и семействами остеолепиформов, вы­
деляясь присутствием непарной rostro-premaxillare, 
формирующей передний край рыла, необычной 
внешней формой зубов, присутствием серии хвата­
тельных зубов на переднем конце нижней челюсти, 
характером сочленения cleithrum с clavicula и со 
скапулокоракоидом, строением лепидотрихии. 

Род Thysanolepis Vorobyeva, 1977 

Thysanolepis: Воробьева, 1977, с. 162. 
Типовой вид - Thysanolepis micans Vorobyeva, 

1977. 
Диагноз. Ширина крыши у спиракулярной выем­

ки примерно равна длине постпариетального щита. 
Ширина переднего края медиального extrascapulare в 
5 раз меньше ширины заднего, сильно выпуклого 
края. Ростропремаксиллярные зубы мелкие, игольча­
тые. Maxillare высокая сзади. Jugale в 1,5 раза длиннее 
lacrimale, не участвует в образовании орбиты. Длина 
operculum в 1,4 раза превосходит высоту. Боковые 
gularia узкие. Передняя часть верхнего края нижней 
челюсти высокая, сильно выпуклая и несет пять-
шесть крупных высоких зубов (табл. V, фиг. 7; рис. 
34 а, б). Короноиды низкие. Передний инфраденталь-
ный фланг короткий, образован spleniale. Задний 
инфрадентальный фланг длинный, образован angulare 
и supraangulare. Адсимфизная косточка покрыта 
узкой полоской шагрени зубов. Мандибулярный 
сенсорный канал проходит вдоль вентрального края 
челюсти. Сенсорные поры крупные, нередко 
многорядные. Передняя ямочная линия расположена 
на уровне прекороноида. Дуродентин зубов несет 
тонкие гребешки. Свободная поверхность чешуи 
отделена от перекрываемой глубокой бороздой. 
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Рис. 35. Viluichthys 
fradkini Vorobyeva. 1977. 
Голотип - ПИН, № 
2847/1. 

Местонахождение 
Онкучах, Ыгыатанская 
котловина, Якутия; вер­
хи эмяксинской свиты, 
нижний карбон. Рекон­
струкция черепа: а -
сверху, б - снизу 

Видовой состав. Th. micans Vorobyeva, 1977. 
Распространение. Ыгыатанская впадина, р. Ви­

люй, Якутия, Россия; вилючанская и эмяксинская 
свиты, низы нижнего карбона. 

Thysanolepis micans Vorobyeva, 1977 

Табл. ГУ, фиг. 7-8; рис. 34 

Thysanolepis micans: Воробьева, 1977, с. 162, 
табл. IX, фиг. 1-11. 

Голотип - ПИН, № 2805/110, передняя полови­
на нижней челюсти; местонахождение Эмяксин-
Хаята, левый берег р. Вилюя, Якутия; эмяксинская 
свита, нижний карбон. 

Материал. Голотип. Кости черепа, плечевого 
пояса, чешуя, зубы, лепидотрихии - ПИН, № 2805, 
2847, местонахождения в Ыгыатанской впадине; 
вилючанская и эмяксинская свиты, нижний карбон. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Ыгыатанская впадина Яку­

тии; вилючанская и эмяксинская свиты, низы ниж­
него карбона [Воробьева, 1977]. 

Подсемейство Viluichthyinae Vorobyeva, 1977 

Типовой род - Viluichthys Vorobyeva, 1977 
Диагноз. Крупные рыбы не менее 1 м длиной. 

Череп относительно узкий. Париетальный щит не­
много длиннее постпариетального. Этмоид около 
1/3 длины париетального щита. Передний край рыла 
образован парными naso-rostro-premaxillaria, пересе­
каемыми инфраорбитальным каналом (рис. 35а). 
Постростральная серия представлена двумя костями 

- postrostrale anterior и крупным postrostrale posterior. 
Носовая серия достигает посторбитальной области. 
Орбиты, по-видимому, небольшие, расположены в 
передней половине щита. Пинеальное отверстие, ве­
роятно, отсутствует. Есть extratemporale и gulare me-
diale. Субмандибулярная серия длинная (рис. 356). 
Нижняя челюсть широкая, горизонтально-овальная 
в поперечном сечении. Короноидная серия непол­
ная. Прекороноидная яма не развита. Имеются 
крупные симфизные кости между ветвями нижней 
челюсти. Премаксиллярные зубы небольшие, перед­
ние нижнечелюстные - клыкоподобные. Зубы с 
двойной крупной складчатостью в основании, с 
гладкими стенками. Микроструктура зубов эустено-
донтного типа, умеренно сложноскладчатая, кость 
заходит до конца складок. Полость пульпы заполне­
на остеодентином. Cleithrum с высокой восходящей 
ветвью. Отросток на его переднем крае слабо развит. 
Clavicula с восходящим отростком, входит задним 
краем в выемку между передним краем cleithrum и 
развитым гребнем на его вентральной поверхности. 
Есть interclavicula. Скапулокоракоид не окостенева­
ет, с тройным прикреплением к cleithrum. Сенсор­
ные каналы проходят на границе базального и губ­
чатого слоев, интенсивно ветвятся. Кости без кос­
мина, с бугорчатой скульптурой. Чешуя овальная, с 
удлиненным срединным выступом на внутренней 
поверхности, покрыта тонким слоем космина, под 
которым развит бугорчатый костный орнамент. 

Состав. Типовой род. 
Замечание. Морфологически сближается с под­

семейством Glyptopbminae. Выделяется наличием 
крупных симфизных костей, короткой короноидной 
серией, характером сочленения cleithrum с clavicula. 
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Род Viluichthys Vorobyeva, 1977 

Viluichthys: Воробьева, 1977, с. 165. 
Типовой вид - Viluichthys jradkini Vorobyeva, 1977. 
Диагноз. Париетальный щит примерно в 1,2 раза 

длиннее постпариетального (рис. 35а). Крыша черепа 
широкая в посторбитальной и спиракулярной выем­
ках (г7а - 0,7, g/a - 0,8) [Jarvik, 1948]. Postrostralia me­
dia отсутствуют. Задние postrostralia представлены 
непарной крупной костью (рис. 35а). Носовая серия 
состоит из 4-5 костей. Длина maxillare в 6 раз пре­
восходит высоту. Lacrimale в 1,5 раза длиннее jugale. 
Postorbitale не достигает спиракулярной вырезки. 
Нижняя челюсть почти втрое длиннее постпарие­
тального щита. Короноидная серия - из двух костей. 
Две глубокие межкороноидные ямы. Передние пре-
максиллярные зубы игольчатые. Передние клыкопо-
добные зубы нижней челюсти расположены в общем 
зубном ряду. Боковые gularia длинные и узкие. Сре­
динное gulare - маленькое (рис. 356). Субмандибу-
лярная серия достигает либо почти достигает симфи­
за. Clavicula перекрывается вентральным гребнем 
cleithrum. В плечевом поясе присутствуют posttempo-
rale, anocleithrum, supracleithrum и interclavicula. Зубы 
с заполненной полостью пульпы, складчатость стенок 
умеренно сложноветвистая, между складками кость. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Ыгыатанская впадина, Яку­

тия, Россия; эмяксинская свита, нижний карбон. 

Viluichthys jradkini Vorobyeva, 1977 

Рис. 35 

Viluichthys fradkini: Воробьева, 1977, с. 165, 
табл. VIII, фиг. 1-3, рис. 37, 38. 

Голотип - ПИН, № 2847/1, плита с разрознен­
ными костями черепа, плечевого пояса и чешуи; 
местонахождение в 100 км ниже устья р. Онкучах, 
левый берег р. Вилюя, Ыгыатанская котловина, 
Якутия, Россия; верхняя часть эмяксинской свиты, 
низы нижнего карбона. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Типовое местонахождение 

[Воробьева, 1977]. 

Семейство Tristichopterididae Соре, 1889 

Типовой род - Tristichopterus Egerton, 1861. 
Диагноз. Рыбы длиной от 30 см до 2,5 м. Про­

порции черепа варьируют в направлении укороче­
ния отико-окципитального отдела и сокращения 
костей в этмоидной области. Передний край рыла 
образован парными naso-rostro-premaxillaria. Длина 
преназального отдела варьирует. Носовая серия со­
стоит из 4-7 элементов, постростральная - укороче­
на (рис. 3, 5г-е). Задний постростральный элемент 
крупный, непарный. Носовые капсулы вытянуты 
.вдоль боковой стенки этмоида, дно их слабо окосте­

невает, носовая полость дифференцирована разви­
тыми дермальным и тектальным отростками. Пе­
редняя небная яма расположена в предносовой об­
ласти (рис. 6в). Длина этмоида варьирует. Rostrale 
laterale обособлено от praemaxillare. Extratemporale 
отсутствует, имеется postspiraculare. Пинеальное от­
верстие может быть окружено пинеальными пла­
стинками. Кости щеки срастаются в единую пласти­
ну. Наблюдается выраженная дермализация небной 
поверхности и нижней челюсти. Небная пластина 
praemaxillare с боковыми отростками. Нижняя че­
люсть горизонтально-овальная в поперечном сече­
нии. Praearticulare достигает симфиза. Три коронои-
да с дифференцированным озублением. Прекороно-
идная яма глубокая. Могут присутствовать мелкие 
симфизные кости. Сошники с развитыми задними 
отростками, высокими озубленными вертикальными 
пластинами, смыкающимися по медианному шву, в 
котором проходит межсошниковый канал (рис. 6в). 
Связи palatoquadratum с черепом большей частью 
синхондрозные. Имеется латеральная этмоидная 
связь. Hyomandibulare с замкнутым каналом. Перед­
ние премаксиллярные зубы мелкие, нижнечелюст­
ные могут быть клыкоподобными. Зубы конусовид­
ные, гладкостенные у вершины, с крупной, двойной 
складчатостью у оснований. Микроструктура слож-
носкладчатая - эустенодонтного либо полиплоко-
донтного типов (рис. 7а, б). Clavicula с восходящим 
отростком, перекрывается cleithrum, который имеет 
развитый передний отросток. Скапулокоракоид око­
стеневший, с тремя подошвами крепления к 
cleithrum (рис. 8а). Имеется развитая interclavicula. 
Позвонки образованы парными крупными интер­
центрами и маленькими плевроцентрами (рис. 9а). 
Имеются короткие дорсальные ребра. Сенсорные 
каналы проходят глубоко в кости, замкнутые, ветви­
стые, с многочисленными выводными порами. Че­
шуя округлая с маленьким выступом на внутренней 
поверхности, либо ромбическая с продольным греб­
нем снутри, скульптирована костными гребешками 
и бугорками, космин в покровах отсутствует. 

Состав. Два подсемейства: Tristichopterynae 
Соре, 1889 и Platycephalichthyinae Vorobyeva, 1975. 

Замечания. Диагноз семейства основан на роде 
Eusthenopteron, детально описанном Э. Ярвиком в 
серии работ. Филетически семейство связано с 
Osteolepididae, отличаясь от представителей послед­
него продвинутыми особенностями, в том числе: бо­
лее высоко дифференцированными носовыми по­
лостями; малочисленностью и упорядоченностью 
расположения костей в этмоидной области черепа, 
более выраженной дермализацией неба и нижней 
челюсти; преобладанием синхондрозных связей 
palatoquadratum; консолидацией костей щечной об­
ласти; строением позвонков; усложнением складча­
тости зубов; элиминацией космина в покровах. 

Подсемейство Tristichopterinae Соре, 1889 

Типовой род - Tristichopterus Egerton, 1861. 
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Диагноз. Рыбы средних размеров с удлиненными 
лопастями грудных плавников (рис. 9а, б), по-
видимому, хищники-преследователи. Форма и про­
порции черепа, соотношение длины париетального и 
постпариетального щитов, положение пинеального 
отверстия, размеры орбит и их положение варьиру­
ют. Назальная серия длинная, до 7 элементов (рис. 
5г). Носовые капсулы большие, с хорошо окосте­
невшими стенками, разделены тонкой межносовой 
перегородкой (septum nasi) (рис. 46в). Внутреннее 
задненосовое отверстие отделено костным мостиком 
от эндохоаны. Хоанная вырезка крупная (рис. 6в). 
Дерминтермедиальный отросток развит умеренно и 
не достигает медианной стенки носовой капсулы. 
Ольфакторные каналы длинные. Сошники с длин­
ными задними и короткими передними латеральны­
ми отростками. Медианный отросток может отсут­
ствовать. Небная яма расположена в предносовом 
отделе, размер, глубина и ее подразделенность варь­
ируют. Относительная длина, высота и ширина 
нижней челюсти меняются на родовом и видовом 
уровнях, равно как присутствие инфраорбитальных 
флангов, размеры передних зубов (от мелких до 
клыков) и характер их микроструктуры (полиплоко-
донтный или эустенодонтный типы). Чешуя округ­
лая, относительно тонкая, со срединными коротким 
выступом на внутренней стороне, скульптура состо­
ит из тонких костных гребней. 

Состав: Tristichopterus Egerton, 1861; Eustheno­
pteron Whiteaves, 1881; Eusthenodon Jarvik, 1952; 
Jarvikina Vorobyeva, 1977; Spodichthys Jarvik, 1985. 

Род Eusthenopteron Whiteaves, 1881 

Cricodus (Polyplocodus) (pars): Pander, 1860, p. 
28; Rohon, 1889, p. 49; Trautshold, 1889, p. 621; Wo­
odward, 1891a, p. 363. 

Dendrodus: Trautshold (error), 1880, S. 139-145 
(pars). 

Eusthenopteron: Whiteaves, 1881a, p. 495; 1981b, 
p. 160; Traquair, 1890, p. 17; Stensio, 1925, p. 2; 
Gross, 1936b, p. 69; Graham-Smith, 1936, p. 598; Jar­
vik, 1937, p. 63; 1942, p. 348; 1944a, p. 4; 1944b, p. 
10; 1954, p. 11; 1996a, p. 287; 1985, p. 36; Westoll, 
1937a, p. 20; 1937b, p. 509; 1940, p. 67; Bystrow, 
1939, p. 324; Gregory, Raven, 1941, p. 3; Sternberg, 
1941, p. 52; Берг, 1940, с. 152; 1955, с. 94; Воробье­
ва, Обручев, 1964, с. 295; Воробьева, 1962, с. 60; 
1977, с. 174; Cloutier, 1996b, p. 272. 

Polyplocodus: Gross, 1933b, S. 60. 
Типовой вид - Eusthenopteron foordi Whiteaves, 

1881. 
Диагноз. Рыбы длиной от 30 см до 1 м, со срав­

нительно узким черепом (рис. 9). Передний край 
рыла относительно высокий. Ноздри расположены 
высоко по бокам рыла, обычно видны сверху (рис. 
3). Постпариетальный щит длинный: равен, либо 
немного короче париетального. Орбитальные вы­
резки сравнительно крупные, расположены по бо­
кам черепа, могут составлять до 1/4 длины парие­

тального щита. Имеются склеротические косточки. 
Пинеальное отверстие небольшое, обычно на уров­
не центра окостенения parietale, окружено пине-
альными пластинками. Supraorbitale posterior не 
контактирует с intertemporale. Jugale и postorbitale 
не участвуют в образовании орбиты. Lacrimale вы­
сокое впереди, образует большую часть орбиталь­
ной вырезки. Щечная пластина умеренно длинная и 
высокая: длина почти втрое превосходит высоту и 
в 3,5 раза длиннее постпариетального щита. Maxil­
lare длинное, отчетливо повышается сзади, обособ­
лено от jugale и lacrimale. Нижние челюсти сравни­
тельно короткие (примерно втрое длиннее постпа­
риетального щита), без развитых инфрадентальных 
флангов. Передние нижнечелюстные зубы обычно 
некрупные. Квадратная ветвь palatoquadratum длин­
ная, пологая (рис. 2а). Имеются латеральная и ме­
диальная этмоидные, супраптеригоидная и пара-
темпоральная связи palatoquadratum с черепом син-
хондрозного типа. Полиплокодонтный тип микро­
структуры: складки зубов с немногочисленными 
боковыми ответвлениями, полость пульпы свобод­
ная. В костной скульптуре черепа преобладают 
мелкие бугорки. Чешуи небольшие, округлые и 
тонкие, с большой свободной поверхностью, орна­
ментированы тонкими бугорками и гребешками. 

Видовой состав. Пять видов: Е. foordi White­
aves, 1888; Е. saevesdederberghi Jarvik, 1937; Е. ob­
ruchevi Vorobyeva, 1977; E. traquairi Westoll, 1940; 
E. dalgleisiensis [Anderson, 1859]. 

Распространение. Известен из нескольких ме­
стонахождений в Прибалтике и северо-западной 
России, из Шотландии и Восточной Канады; фран, 
верхний девон. 

Eusthenopteron saevesdederberghi Jarvik, 1937 

Eusthenopteron foordi: Gross, 1936a, S. 69, Abb. 2, 
3 (pars). 

Eusthenopteron saevesdederberghi: Jarvik, 1937, p. 
70; фиг. 4A, В; Воробьева, 1962, с. 62, табл. I, фиг. 1-
3; 1977, с. 175, табл. XI, фиг. 1; 1977, с. 175, табл. XI, 
фиг. 1; Воробьева, Обручев, 1964, табл. 2, фиг. 5. 

Голотип - неполная передняя часть черепа, № 
не указан, коллекция Палеонтологического Музея в 
Упсале, Швеция [Jarvik, 1937, фиг. 4А, В]; место­
нахождение Кокнесе, р. Даугава, Латвия; снетогор­
ские сл., фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, нижняя челюсть, 
ПИН № 54/111; местонахождение р. Кересть, Ле­
нинградская обл., Россия; чудовские слои, фран. 
Фрагменты нижней челюсти, зубы и чешуи, кол­
лекция Музея Природы в Риге, Латвия; местонахо­
ждение: Кандава, Латвия; снетогорские слои, фран, 
верхний девон. 

Диагноз. Рыбы менее 0,5-0,6 м длиной (длина 
имеющейся полной нижней челюсти - 127 мм). 
Этмоид относительно узкий и высокий. Предносо-
вой отдел сравнительно длинный и узкий, состав­
ляет до 1/5 длины этмосфеноида. Назальная серия 
длинная, достигает уровня середины орбит, грани-
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Рис. 36. Eusthenopteron obruchevi Voro­
byeva, 1977. Экз. - ПИН, № 1737. Место­
нахождение Ям-Тесово, Ленинградская 
обл.; аматские слои, верхний девон. 
Rostrale laterale: а - медиально, б - лате­
рально, в - вид на носовую полость посте-
ролатерально 

чит коротким швом с supraorbital posterior. Пине­
альное отверстие находится на уровне центра ра­
диации parietale, окружено крупными пинеальными 
пластинками. Lamina supraorbital с двумя длинны­
ми, в равной мере развитыми отростками. Передняя 
небная яма умеренно глубокая, длина ее вдвое 
меньше ширины; небная вырезка большая. Сошни­
ки с развитыми передними срединными отростка­
ми, не контактируют позади межсошникового ка­
нала. Парасфеноид достигает впереди вертикальной 
сошниковой пластины. Передний инфрадентальный 
фланг развит умеренно, задний - отсутствует. Перед­
ние нижнечелюстные зубы значительно крупнее зад­
них. Третий короноид имеет две пары клыков. Вер­
шины клыков слегка сплющены. Скульптура дер-
мальных костей и чешуи представлена мелкими, тес­
но расположенными бугорками. Чешуя тонкая, не­
большая (0,5-0,6 см диаметром), орнаментирована 
тонкими гребешками. Срединное ребрышко на внут­
ренней поверхности может быть удлиненным. 

Распространение. Латвия, Ленинградская обл., 
Россия; снетогорские и чудовские слои, верхний 
девон [Воробьева, 1977]. 

Замечания. От типового вида отличается отно­
сительно длинным преназальным отделом, боль­
шей небной ямой, более задним положением пине­
ального отверстия, двумя парами клыков на треть­
ем короноиде, орнаментом скульптуры и рядом бо­
лее мелких особенностей. 

Eusthenopteron obruchevi Vorobyeva, 1977 

Табл. II, фиг. 7; рис. 21 в, 36 

Eusthenopteron saevesbederberghi: Воробьева, 
1962, с. 62; табл. I, фиг. 2, 3; Воробьева, Лярская, 
1968, с. 76, табл. XI, фиг. 3. 

Eusthenopteron obruchevi: Воробьева, 1977, с. 
176, табл. XI, фиг. 2-5, рис. 40, 41. 

Голотип - ПИН, № 1737/42, часть этмосфенои­
да; местонахождение: Ям-Тесово, р. Оредеж, Ле­

нинградская область, Россия; аматские слои, ниж­
ний фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, черепные кости 
(rostrale laterale, praemaxillare) - ПИН, № 1737/39, 
типовое местонахождение. Передняя и задняя час­
ти нижней челюсти - ПИН, № 1737/40-41, место­
нахождение: с. Писковичи, р. Великая, Псковская 
область; аматские слои, верхний девон. Постпарие­
тальный щит - ПИН, № 1737/24, местонахождение 
Паста-Муйжа, Латвия; аматские слои, верхний де­
вон. Фрагменты нижней челюсти и плечевого пояса 
- ПИН, № 54/107-109, типовое местонахождение. 

Диагноз. Длина рыб до 1 м (длина этмосфенои­
да около 4 см). Этмоид низкий и сравнительно ши­
рокий. Предносовой отдел короткий (до 0,1 длины 
этмосфеноида). Назальная серия длинная, достига­
ет уровня середины орбит, не контактирует с 
supraorbitale posterior. Ноздри (рис. 36а, б) распо­
ложены у основания субнариального угла, частич­
но видны сверху. Дерминтермедиальный отросток 
с высокой восходящей пластиной (рис. 21 в, 36в). 
Пинеальное отверстие расположено каудально, по­
зади центра радиации parietale. Медиальный отрос­
ток lamina supraorbitalis широкий и короткий. Лате­
ральный - тонкий и длинный. Передняя небная яма 
короткая (длина втрое уступает ширине), неглубо­
кая. Сошники не имеют передних срединных отро­
стков, смыкаются позади межсошникового канала. 
Передний конец парасфеноида далеко не достигает 
вертикальной сошниковой пластины. Задний ин­
фрадентальный фланг хорошо развит, передний -
слабо. Третий короноид с одной парой клыков. Па­
ра передних нижнечелюстных зубов клыкоподобны. 
Клыки с заостренными вершинами. В орнаменте 
крыши преобладают короткие бугорчатые гребни. 

Распространение. Ленинградская и Псковская 
обл. России, Латвия; аматские слои, верхний девон 
[Воробьева, 1977]. 

Замечание. От типового вида отличается вен­
тральным положением ноздрей, конфигурацией 
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Рис. 37. Jarvikina wenjukowi [Rohon, 1889]. Экз. - ПИН, № 54 
Местонахождение Столбово, Ленинградская обл.; шелонскиё слои, фран, верхний девон. Реконструкция черепа- а - сбо­

ку, 6 - сверху, в - небно-квадратный комплекс медиально [Воробьева, 1977] 

дерминтермедиального отростка, задним положе­
нием пинеального отверстия и наличием инфраден-
тальных флангов. 

Род Jarvikina Vorobyeva, 1977 

Cricodus (Polyplocodus): Rohon, 1889, p. 49 (pars). 
Dendrodus: Rohon, 1889, p. 49 (pars). 
Eusthenopteron: Jarvik, 1937, p. 90 (pars); Bys-

trow, 1939, c. 324. 
Eusthenodon: Воробьева, 19606, с. 121 (pars); 1962, 

с. 65; 1977, с. 182; Воробьева, Обручев, 1964, с. 295. 
Jarvikina: Воробьева, 1977, с. 181; Jarvik, 1985, р. 45. 
Типовой вид - Cricodus (Polyplocodus) wenju-

kowi Rohon, 1889. 
Диагноз. Рыбы свыше 1 м длиной, с относитель­

но широким черепом. Передний край рыла корот­
кий, ноздри находятся сравнительно высоко по бо­
кам рыла, видны сверху (рис. 37а, б). Париетальный 
щит вдвое длиннее постпариетального. Орбиты 
средних размеров, расположены латерально в пе­
редней половине этмосфеноида. Длина орбитальной 
вырезки - около 1/5, преорбитального отдела - око­
ло 0,85 длины париетального щита. Склеротические 
косточки отсутствуют. Пинеальное отверстие круп­
ное, окружено пинеальными пластинками и распо­
ложено позади центра радиации parietale, в задней 
половине посторбитального отдела. Заднее supraor-
bitale контактирует коротким швом с intertemporale и 
не достигает jugale. Postorbitale и jugale участвуют в 
образвании задней части орбиты. Lacrimale форми­

руют большую нижнюю часть орбитальной вырезки, 
имея равную высоту у ее переднего и заднего кон­
цов. Щечная пластина длинная и сравнительно вы­
сокая: длина вдвое превосходит высоту и в 4 раза 
длиннее постпариетального щита. Maxillare длинное 
и очень низкое в средней части, увеличивается в вы­
соту каудально, может сливаться с lacrimale и ино­
гда с jugale; squamosum сливается с preoperculum и 
quadratojugale, формируя щечную пластину. Нижняя 
челюсть длинная (в 4 раза длиннее постпариеталь­
ного щита), с развитыми инфрадентальными флан­
гами. Передние 4-5 нижнечелюстных зубов круп­
ные. Квадратная ветвь palatoquadratum короткая и 
круто изогнутая (рис. 37в). Имеется каудально рас­
положенный ушной отросток. Микроструктура зу­
бов эустенодонтного типа: складки зубов с рядом 
боковых ответвлений, между ними заходит кость, 
полость пульпы заполнена балками остеодентина 
(табл. П, фиг. 8). Дермальные кости скульптированы 
короткими гребнями с бугорками на вершине. Че­
шуи сравнительно большие, округлые и тонкие, 
сильно перекрывающиеся, с сетчатым орнаментом 
костной скульптуры. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Ленинградская и Вологод­

ская области, Россия; порховские - ильменские 
слои, фран, верхний девон. 

Замечания. По ряду признаков род занимает 
переходное положение между Eusthenopteron и 
Eusthenodon, что привело к разногласиям в опреде­
лении его систематического положения. Э. Ярвик 
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[Jarvik, 1937] отнес эту форму ("Cricodus" wenjuko­
wi) к роду Eusthenopteron, тогда как автор включала 
ее в род Eusthenodon [Воробьева, 1960, 1962], а 
позже на основе дополнительных материалов вы­
делила в новый род - Jarvikina [Воробьева, 1977]. 

Jarvikina wenjukowi (Rohon, 1889) 

Табл. II, фиг. 8; рис. 5д, 37 

Cricodus (Polyplocodus) wenjukowi: Rohon, 1889, 
p. 49, pi. I, fig. 3-11 (pars). 

Dendrodus biporcatus: Rohon, 1889, p. 49, pi. I, 
fig. 1, 9 (pars). 

Eusthenopteron wenjukowi: Jarvik, 1937, p. 90, fig. 
10, 11; Bystrow, 1939, c. 324, fig. 18-25. 

Eusthenodon wenjukowi: Воробьева, 1960, с. 121, 
рис. 1-3, 5; 1962, с. 66, табл. II-VIII, табл. XXIV, 
фиг. 4; табл. XXVI, фиг. 1, табл. XXVIII. 

Jarvikina wenjukowi: Воробьева, 1977, с. 182, 
табл. XI, фиг. 6-7, табл. XII, фиг. 1-6. 

Лектотип - ЛГУ, № 76/1, этмосфеноид, Горный 
музей СПГУ (коллекция И.В. Рогона); местонахож­
дение у д. Юхора, р. Сясь, Ленинградская обл., Рос­
сия; порховские слои, фран, верхний девон. Выделен 
Э. Ярвиком [Jarvik, 1937, р. 90] на основе двух воз­
можных типовых экземпляров, описанных в работе 
И. Рогона [Rohon, 1889, табл. 1, fig. 3] как Cricodus 
wenjukowi. 

Материал. Помимо лектотипа, свыше 100 че­
репных остатков, в том числе почти полный череп, 
элементы нижней челюсти, крыши черепа, этмос­
феноида, небно-квадратного комплекса, посткрани­
ального скелета, зубы, чешуи - ПИН, № 54/116, 
54/112, 113-185, ряд местонахождений на р. Сясь (д. 
Столбово, Мелексы, Юхора, Гверстовка), Ленин­
градская обл.; порховские сл., фран, верхний девон. 
Мелкие фрагменты черепа, чешуя, зубы - ПИН, № 
2984, 2917, р. Свирь (д. Ровское, Долгая гора, р. Ле-
шенка, ниже д. Городище) и у оз. Онежское (Андом-
ская гора), Ленинградская и Вологодская обл. Рос­
сия; ильменские сл., фран, верхний девон. 

Диагноз. См диагноз рода. 
Распространение. Ленинградская и Вологод­

ская обл., Россия; порховские - ильменские сл., 
фран, верхний девон. 

Подсемейство Platycephalichthyinae 
Vorobyeva, 1977 

Типовой род - Platycephalichthys Vorobyeva, 1959. 
Диагноз. Крупные рыбы, до 2 м, по-видимому, 

придонные подстерегающие хищники, с широким и 
низким рылом и коротким отико-окципитальным от­
делом черепа. Париетальный щит более чем вдвое 
длиннее постпариетального. Пинеальное отверстие 
замкнутое, либо очень маленькое. Назальная серия 
состоит из немногих (3^1) элементов, короткая. Но­
совые капсулы небольшие, стенки неполно окостене­
вают. Межносовая область широкая, внутреннее по­

стназальное отверстие большое, связано с хоаной, 
вырезка экзохоаны маленькая. Дерминтермедиальный 
отросток иногда достигает медиальной стенки, под­
разделяя капсулу на верхний и нижний отделы (рис. 
21д). Ольфакторные каналы короткие. Сошники с не­
доразвитыми задними, с передними боковыми и не­
большими срединными отростками, подразделяющи­
ми заднюю часть небной ямы. Небная яма находится в 
предносовой области. Нижняя челюсть широкая, с 
развитыми передним и задним инфрадентальными 
флангами и крупными короноидными клыками (рис. 
38г, д). Зубы крупноскладчатые в основании, микро­
структура эустенодонтного либо полиплокодонтного 
типов. Чешуи ромбические, с длинным медианным 
гребнем, скульптура - костные бугорки. 

Состав. Типовой род. 

Род Platycephalichthys Vorobyeva, 1959 

Platycephalichthys: Воробьева, 1959, с. 96; 1962, с. 
72; 1977, с. 192; Воробьева, Обручев, 1964, с. 295. 

Типовой вид - Platycephalichthys. bischoffi Vo­
robyeva, 1959. 

Диагноз. Рыбы, достигавшие, вероятно, 2 м в 
длину, с относительно низким и широким черепом. 
Постпариетальный щит короче париетального (табл. 
Ш, фиг. 1, рис. 38а). Крыша уплощенная, край рыла 
между ноздрями короткий и прямой. Ноздри распо­
ложены низко, у переднего края рыла (рис. 386). Но­
совые капсулы приурочены к переднебоковой стенке 
этмоида (рис. 38в). Небная яма короткая и глубокая. 
Орбитальные вырезки маленькие, составляют менее 
1/5 длины париетального щита, расположены впере­
ди: длина посторбитального отдела - более 1/2 дли­
ны щита. Supraorbitale posterior, по-видимому, кон­
тактировало с intertemporale и lacrimale, отделяя 
postorbitale и jugale от орбиты. Postorbitale короткое, 
далеко не достигает спиракулярной вырезки. Длина 
щечной пластины более чем в 2,5 раза превосходит 
высоту (табл. Ш, фиг. 3). Maxillare на всем протяже­
нии низкое, высота более чем в 10 раз уступает длине. 
Квадратная ветвь palatoquadratum длинная и пологая. 
Передние нижнечелюстные зубы увеличены. Плици-
дентин в зубах сложноскладчатый, полость пульпы 
может быть свободной (полиплокодонтный тип) или 
заполнена остеодентином (эустенодонтный тип). 
Скульптура дермальных костей и чешуи образована 
бугорками и гребнями с гладкими и бугорчатыми 
вершинами (табл. Ш, фиг. 1,3). Чешуя ромбическая. 

Видовой состав. P. bischoffi Vorobyeva, 1959; P. 
rohoni Vorobyeva, 1962; P.skuenicus Vorobyeva, 1962. 

Распространение. Ленинградская и Новгородская 
обл., Россия, Латвия; фран-фамен, верхний девон. 

Замечание. В основу диагноза рода положен ти­
повой вид. 

Platycephalichthys bischoffi Vorobyeva, 1959 

Табл. Ill, фиг. 1-3; рис. 5е, 38а-г 

Platycephalichthys bischoffi: Воробьева, 1959, с. 
96; рис. 1-3; 1962, с. 73, табл. IX, фиг. 1-3, табл. X-

326 

http://jurassic.ru/



t o 

Рис. 38. Platycephalichthys bischoffi Vorobyeva, 1977. Экз. - ПИН, № 2917/7 (а, б), ПИН № 54/160a (в), ПИН № 2917/4 (г). Местонахождение: д. Лука, 
Новгородская обл.; надснежские слои, верхний девон. Реконструкции черепа: а - вид на черепную крышу сверху, б - этмосфеноид латерально, в - этмоид 
вентрально с удаленными покровными небными костями, г - нижняя челюсть медиально [Воробьева, 1977]. 

Platycephalichthys rohoni Vorobyeva, 1962. Экз. - ПИН, № 2917/13 (д). Местонахождение Вачукинцы, Ленинградская обл.; псковские слои, верхний 
девон. Передняя часть нижней челюсти лингвально [Воробьева, 1962] 
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XVI; 1977, с. 193, табл. XIII, фиг. 4-6; табл. XIV, 
рис. 7, 15, 44; Воробьева, Обручев, 1964, с. 297, 
табл. III, фиг. 1,2. 

Голотип - ПИН, № 54/155, передний отдел че­
репа; местонахождение в 1,5 км выше д. Лука, р. 
Ловать, р-н Старой Руссы, Новгородская обл., Рос­
сия; надснежские слои, фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, кости черепа, 
нижние челюсти, фрагменты плечевого пояса, зу­
бы, чешуи (около 80 остатков черепов и костей хо­
рошей сохранности) коллекция ПИН, № 54/160а,б, 
типовое местонахождение. Фрагментарные остатки 
черепа и посткраниального скелета, зубы, чешуи -
ПИН, № 2917/4,22,23, Ленинградская обл., Россия, 
Латвия; снежские - надснежские слои, фран, верх­
ний девон. 

Диагноз. Париетальный щит в 2,2 раза длиннее 
постпариетальньного (см. рис. 38а). Передний край 
рыла низкий и почти отвесный. Ноздри овальные, 
расположены ниже вершины глубокой слезно-
челюстной выемки, вплотную к небной пластине 
premaxillare, не видны сверху. Ямки на крыше рост­
ра отсутствуют. Субнариальный угол острый, по­
сторбитальный прямой (рис. 386). Носовые капсулы 
овальные: длина примерно в 1,5 раза превосходит их 
ширину. Медиальный отросток lamina supraorbitalis 
длиннее латерального (рис. 38в). Преорбитальный 
отдел составляет 0,6 длины посторбитального и ор­
битального вместе. Ширина крыши у преорбиталь­
ных углов около 0,7, у орбитальных вырезок - около 
0,6 длины париетального щита. Ширина крыши у 
посторбитальной выемки более 0,6, в области спи­
ракулярной вырезки равна, а у заднего края этмос­
феноида составляет 1,3-1,4 длины постпариетальног 
щита. Постпариетальный щит относительно узкий 
по заднему краю, где его ширина менее чем в 1,3-
1,4 раза превосходит длину средней части щита. 
Postparietale почти прямоугольные, сравнительно уз­
кие сзади (рис. 38а). Supratemporale короткое, обра­
зует переднюю часть глубокой и короткой спираку­
лярной вырезки. Бриджиевы ямы длинные и широ­
кие. Высота squamosum у заднего края в 1,7 меньше 
ее длины. Длина lacrimale в 1,2-1,4 превосходит вы­
соту у заднего края. Длина maxillare в 12-13 раз 
больше высоты. Субмандибулярная серия достигала 
(либо почти достигала) симфиза. Нижняя челюсть с 
парой клыков на переднем конце (рис. 38г). Адсим-
физной пластинке соответствует шагреневый вы­
ступ. Передний инфрадентальный фланг длинный, 
формирует глубокую лингвальную нишу, образован, 
в основном, spleniale. Задний фланг умеренно длин­
ный, образован angulare. Прекороноидная яма боль­
шая. Короноиды низкие, с тремя парами высоких, 
массивных клыков с лезвиевидной вершиной и со 
сложногроздевидной складчатостью толстых стенок. 
Полость пульпы в клыках и малых челюстных зубах 
заполнена остеодентином (эустенодонтный тип 
складчатости). В скульптуре преобладают сливаю­
щиеся основаниями мелкие бугорки, локально ор­
намент ячеистый. Ромбические чешуи сравнительно 

тонкие, до 1 см в диаметре, с мелкобугорчатым ор­
наментом. 

Распространение. Новгородская, Ленинград­
ская обл., Россия, Латвия; снежские - надснежские 
слои, фран, верхний девон [Воробьева, 1959]. 

Platycephalichthys rohoni Vorobyeva, 1962 

Рис. 38д 

Cricodus (Polyplocodus) wenjukowi: Rohon, 1889, 
p. 52, pi. 1, fig. 6 (pars). 

Platycephalichthys rohoni: Воробьева, 1962, с. 80, 
табл. XVIII, фиг. la, б; 1977, с. 197, табл. XIII, фиг. 
1-3. 

Голотип - СПГУ, № 76/2, этмоидный отдел че­
репа (Горный музей, коллекция И. Рогона); местона­
хождение у д. Вачукинцы, р. Оять, Ленинградская 
обл., Россия; псковские слои, фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, две передние по­
ловины нижней челюсти - ПИН, №2917/13; зубы, 
чешуи - ПИН, № 2917/15-16, типовое местонахож­
дение. 

Диагноз. Соотношение длины париетального и 
постпариетального щитов неизвестно. Передний 
край рыла покатый. Ноздри треугольные, располо­
жены на уровне средней части мелкой слезно-
челюстной выемки, видны сверху. В ростральной 
части крыши имеются две ямки, скорее всего, сен­
сорного происхождения. Субнариальный угол почти 
прямой. Носовые капсулы овальные: длина вдвое 
превосходит ширину. Нижняя челюсть с относитель­
но небольшими передними зубами: передние зубы 
ненамного крупнее задних (рис. 38д). Имеется ад­
симфизная косточка, покрытая шагренью зубов. Пе­
редний инфрадентальный фланг широкий и длин­
ный, образован spleniale и postspleniale; лингвальная 
ниша мелкая. Прекороноидная и короноидная ямы 
небольшие. Короноиды высокие. Короноидные клы­
ки сравнительно короткие, с заостренной вершиной, 
полость пульпы свободная, складчатость плициден-
тина умеренно сложная (полиплокодонтный тип). В 
скульптуре преобладают изолированные, сравни­
тельно крупные бугорки. Чешуя ромбическая, отно­
сительно массивная, до 1 см в диаметре, с бугорча­
той скульптурой. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1962]. 

Замечания. Возможно, представляет форму более 
примитивную, чем типовой вид. Отличается от по­
следнего конфигурацией рыла и субнариального угла 
присутствием ростральных ямок, некоторыми дета­
лями строения нижней челюсти, слабой дифферен­
циацией передних зубов и их менее сложной микро­
структурой. Присутствие ямок в ростральной части 
рыла может указывать на развитие электрорецепции. 

Platycephalichthys skuenicus Vorobyeva, 1962 

Platycephalichthys skuenicus: Воробьева, 1962, с. 
80, табл. XVB, фиг. 2а, 6; 1977, с. 198, табл. XIII, 
фиг. 7, табл. 14, фиг. 2, 3. 
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Голотип - ПИН, № 54/175, нижняя челюсть; 
местонахождение Скуене на р. Лиелупе, Ауцкий р-
н, Латвия; светеская свита, фамен, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, нижняя челюсть 
- ПИН, №1491/46; постпариетальный щит с остат­
ками нейрокрания - ПИН, №1491/45; чешуи, зубы 
- ПИН, № 54, типовое местонахождение. Неопи­
санные нижние челюсти и фрагменты черепа, зубы, 
чешуи в колл. LGD, типовое местонахождение. 

Диагноз. Строение этмосфеноидного отдела че­
репа неизвестно. Постпариетальный щит короткий и 
широкий по заднему краю, где его ширина вдвое пре­
восходит длину средней части щита. Ширина крыши 
в посторбитальной выемке составляет 0,8, в области 
спиракулярной вырезки - 1,3, у заднего края - 1,9 
длины постпариетального щита. Postparietalia трапе­
циевидные, широкие сзади. Supratemporale длинное, 
образует переднюю половину неглубокой и длинной 
спиракулярной вырезки. Бриджиевы ямы узкие и ко­
роткие. Субмандибулярная серия, по-видимому, да­
леко не достигала симфиза. Нижняя челюсть с парой 
крупных клыкоподобных зубов на dentale. Передний 
инфрадентальный фланг сравнительно узкий и ко­
роткий, образован, в основном, spleniale. Задний ин­
фрадентальный фланг короткий, образован supraangu-
lare. Короноидные клыки с лезвиевидной вершиной, 
сравнительно тонкие и высокие. Короноиды невысо­
кие, краевые короноидные зубы сравнительно круп­
ные. Адсимфизная косточка с парой клыкоподобных 
зубов, частично покрыта шагренью. Прекороноидная 
яма глубокая и широкая. Складчатость плицидентина 
в малых челюстных зубах сложная, в клыках сложно-
гроздевидная. Полость пульпы в клыках и в малых 
челюстных зубах заполнена остеодентином (эустено-
додонтная микроструктура). В скульптуре дермаль-
ных костей и чешуи преобладают мелкие бугорки. 
Чешуя ромбическая, массивная и крупная (до 2,5 см в 
диаметре). 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, 1962]. 

Замечания. По многим параметрам сближается 
с P. bischoffi. Отличия от P. rohoni более глубокие и 
выражаются, прежде всего, в продвинутом состоя­
нии нижней челюсти (присутствии клыков на пе­
реднем конце, более дифференцированном озубле-
нии и более сложной микроструктуре зубов). 

Семейство Rhizodopsididae Berg, 1940 

Типовой род - Rhizodopsis Young, 1866. 
Диагноз. Рыбы средних размеров (до 1 м дли­

ной), со сжатым с боков телом и с маленьким ро­
товым отверстием. Тело овально-вертикальное в 
поперечном сечении. Постпариетальный щит пре­
восходит по длине париетальный. Передний край 
рыла образован парными naso-rostro-premaxillaria. 
Строение эндокрания сходно с тристохоптерида-
ми. Носовые капсулы относительно крупные. По­
стростральная серия короткая. Пинеальное отвер­
стие без пинеальных пластинок. Передняя небная 

яма короткая и глубокая, расположена в прена-
зальной области. Сошники не контактируют друг 
с другом. Нижняя челюсть с ретроартикулярным 
отростком и передним инфрадентальным флан­
гом. Dentale с одной, либо двумя парами передних 
клыкоподобных зубов. Прекороноидная яма 
большая. Микроструктура зубов полиплокодонт-
ного типа. Субмандибулярная серия длинная. 
Единственный радиобранхистегальный элемент 
находится между submandibulare и suboperculum. 
Передний отросток на cleithrum слабо развит. 
Имеется interclavicula. Скапулокоракоид с трой­
ным прикреплением и треугольной гленоидной 
ямкой для humerus. Парные плав-ники с удлинен­
ными лопастями. Хвост гетероцеркный. Сенсор­
ные каналы местами открытые. Чешуи округлые, 
тонкие. Космин в покровах отсутствует. 

Состав. Типовой род. 

Род Rhizodopsis Young, 1866 

Rhisodopsis: Young, 1866, p. 598; Traquair, 1881, 
p. 170; Save-Soderbergh, 1936, p. 137; Воробьева, 
Обручев, 1964, с. 297. 

Characodus, Ganolodus, Gastrodus: Owen, 1867, 
p. 60. 

Orthognathus: Barkas, 1873, p. 50. 
Holoptychius: Williamson, 1849, p. 450 (pars). 
Типовой вид - Holoptychius sauroides William­

son, 1837. 
Диагноз. Рыбы около 50 см длиной с широким 

черепом и короткой нижней челюстью. Передний 
край рыла, по-видимому, образован naso-rostro-
premaxillare. Задний черепной блок в 1,5 раза длин­
нее переднего. Строение эндокрания сходно с остео-
лепидидами. Postrostralia вдвое короче parietalia. Пи­
неальное отверстие большое, без пинеальных пла­
стинок. Maxillare высокое сзади. Quadratojugale 
крупное. Передняя небная яма короткая и глубокая. 
Dentale впереди низкое, несет клык. Передний пре-
короноидный отросток длинный, контактирует с ад-
симфизной пластинкой. Субмандибулярная серия 
состоит из пяти пластинок. Боковые gularia длин­
ные. Operculum длиннее постпариетального щита. 
Зубы тонкие, с большой полостью, гладкие снаружи. 
Клыки складчатые в основании, без режущих краев. 
Передняя половина тела сильно сжата с боков. 
Грудной плавник широкий, с округлой и дорсо­
вентрально уплощенной мясистой лопастью, состав­
ляющей около 1/2 общей его длины. Спинные плав­
ники расположены против брюшных и анального. 
Хвост гетероцеркный. Покровные кости с гребенча­
то-ячеистой или бугорчатой костной скульптурой. 
Чешуя округло-овальной формы. Орнамент чешуи 
состоит из очень тонких радиальных костных гре­
бешков с гладкими вершинами. 

Видовой состав. R. sauroides (Williamson), 1837; 
R. savenkovi Obruchev, 1955. 

Распространение. Зап. Европа (Британские остро­
ва), Азия; нижний - верхний карбон, возможно, пермь. 
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NRP 
Рис. 39. Lamprotolepis ver­

rucosa Vorobyeva, 1977. Колл. 
ПИН, № 2845. Местонахож­
дение Эмяксин-Хаята, Яку­
тия; эмяксинская свита, ниж­
ний карбон. Череп: а - рекон­
струкция крыши черепа по 
разрозненным костям; б -
нижняя челюсть сверху (го­
лотип - ПИН, № 2845/2); в -
килевая чешуя; г, д - рекон­
струкция плечевого пояса 
(clavicula и cleithrum): г - ме­
диально, д - вентрально [Во­
робьева, 1977] 

Ads 

Rhizodopsis savenkovi Obruchev, 1955 

Табл. IV, фиг. 10 
Отряд Lamprotolepiformes Vorobyeva 

ordo. nov. 

Rhizodopsis savenkovi: Обручев, 1955, с. 46; Воробь­
ева, Обручев, 1964, с. 297, табл. IV, фиг. 1 (голотип). 

Голотип - чешуя без номера (утерян); местона­
хождение Минусинская впадина, Красноярский 
край, Россия; надалтайская свита, нижний карбон. 

Неотип - ПИН, №54а/1, чешуя; типовое место­
нахождение. 

Материал. Единичные чешуи - ПИН, №54а, 
типовое местонахождение. 

Диагноз. Чешуя менее 1 см в высоту, тонкая, 
овальной формы. Задний сектор - около 1/4 общей 
площади, покрыт волнистыми параллельными гре­
бешками (40-50), разделенными тонкими борозд­
ками (вдвое уже гребешков). Центр радиации не­
сколько смещен в переднюю половину чешуи либо 
совпадает с геометрическим. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Обручев, 1955], а также ряд чешуи (с сомнением) 
из Назаровской, Североминусинской впадин, Ал­
тая, Тувы, Россия, и Донбасса, Украина; быстрян-
ская - надалтайская свиты, нижний карбон [Во­
робьева, Обручев, 1964]. 

Диагноз. Длина до 40-50 см. Тело, вероятно, 
горизонтально-овальное в поперечном сечении, с 
уплощенной спиной, на которой располагаются попе­
речно-вытянутые округлые чешуи. Череп низкий, 
широкий, с уплощенной крышей, судя по присутст­
вию двух щитов крыши, двухблочный. Область на­
ружных ноздрей неизвестна. Имеется небольшая вы­
резка экзохоаны. Передний край рыла низкий, обра­
зован короткими парными naso-rostro-premaxillaria 
(рис. 39а), имеющими медианный небный выступ с 
парой клыков и несущими мелкие краевые зубы. Но­
совая, ростральная и постростральная серии неиз­
вестны. Область пинеального отверстия не сохрани­
лась. Орбиты небольшие, расположены дорсально. 
Судя по реконструкции, постпариетапьный щит не­
намного короче париетального. В соединении парие­
тального и постпариетального щитов участвуют 
postparietale, supratemporale, по-видимому, parietale и 
intratemporale (связь X, по [Andrews, 1973]). Связь 
между щитами подвижная. Имеется extratemporale. 
Боковые extrascapularia налегают на медианное. 

Щечный комплекс представлен разрозненными 
костями, вероятно, подвижно связанными. Судя по 
площадкам налегания на quadratojugale, preopercu-
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lum занимает заднее и нижнее положение, не кон­
тактируя со squamosum и operculum, но налегая на 
нижнюю челюсть. Помимо главного squamosum, 
имелось, вероятно, небольшое subsquamosum, нале­
гающее на заднюю часть maxillare. Жаберная об­
ласть сравнительно короткая. 

Субмандибулярная серия короткая, расположена на 
вентральной стороне черепа, неглубоко заходит между 
gularia и нижней челюстью. Боковые gularia короткие. 
Медиальное gulare, по-видимому, отсутствует. 

Нижние челюсти узкие: вертикально-овальные в 
поперечном сечении, с крупным ретроартикулярным 
отростком (рис. 20а, 396). Имеется короткий и широ­
кий передний инфрадентальный фланг, формирую­
щий глубокую лингвальную нишу; задний фланг не 
развит. Prearticulare короткое: далеко не достигает 
симфиза. Имеются три короноида. Прекороноидная 
яма отсутствует. Адсимфизная пластинка двойная, 
является ростральным продолжением прекороноида, 
несет шагрень зубов. Симфизных костей нет. Перед­
ние нижнечелюстные зубы клыкоподобные (табл. IV, 
фиг. 1, 2), расположены медиальнее обычного зубно­
го ряда на dentale, который достигает уровня симфи­
за. Клыки высокие, относительно тонкие, крупно­
складчатые в нижней половине и тонкобороздчатые в 
верхней. Складки простые, кость между ними не за­
ходит, полость пульпы большая и свободная. Сенсор­
ные каналы интенсивно ветвятся, проходят в трабе-
кулярном слое, локально открытые. 

Сошники, по-видимому, смыкаются по средней 
линии в области вертикальных озубленных пластин. 
Задние отростки сошников небольшие. Небная пла­
стина на premaxillare имеет медианный выступ, под­
разделяющий небную яму. Небно-квадратный ком­
плекс, гиобранхиальный скелет неизвестны. 

Позвонки кольцевидные, с признаками пересег­
ментации [Воробьева, 1977]. В основании плавни­
ков имеются крупные килевые чешуи, крышеоб-
разно изогнутые (рис. 39в). 

Clavicula с массивными восходящим отростком, 
перекрываемым cleithrum, смыкается с его гори­
зонтальной ветвью (табл. IV, фиг. 4; рис. 39г, д). 
Вертикальная ветвь cleithrum круто изогнута, меди­
ально налегает на anocleithrum (табл. IV, фиг. 5) и 
supracleithrum. Горизонтальная ветвь короткая, в 
вертикальной плоскости, с отростком на переднем 
крае. Скапулокоракоид окостеневший, крепится к 
cleithrum одной подошвой, гленоидная поверхность 
для humerus выпуклая (рис. 39г, д). 

Чешуя ромбическая или поперечно-овальная (на 
спине), покрыта, как и кости черепа и экзоскелетные 
кости плечевого пояса, кожными зубами (табл. IV, 
фиг. 3). Под поверхностными косминовыми элемен­
тами имеются одна-три предшествующие генерации 
кожных зубов, погруженных в массивный трабеку-
лярный слой. Базальный слой чешуи относительно 
тонкий [Воробьева и др., 1999]. Внутренняя поверх­
ность чешуи несет длинный продольный гребень. 
Имеются килевые чешуи (рис. 39в). 

Состав. Одно семейство: Lamprotolepididae Vo­
robyeva, 1977. 

Замечания. Эндемичные формы, обитавшие, 
вероятно, на мелководье в солоноватоводных лагу­
нах. Выделяются среди других отрядов особенно­
стями строения позвонков и нижней челюсти, ко­
торые обнаруживают "тетраподные" черты: следы 
пересегментации позвонков, вертикально-овальная 
конфигурация нижней челюсти, отсутствие преко-
роноидной ямы, хорошо развитый ретроартикуляр-
ный отросток. Сближается с Porolepiformes присут­
ствием замурованных в кость предшествующих ге­
нераций кожных зубов, одиночным прикреплением 
скапулокоракоида к cleithrum, низким положением 
preoperculum. Отличается от Porolepiformes микро­
структурой зубов, составом костей на постпарие­
тальном щите, присутствием naso-rostro-premaxil-
laria и адсимфизной пластинки, сближаясь по этим 
признакам с Osteolepiformes. 

Семейство Lamprotolepididae Vorobyeva, 
1977 

Типовой род - Lamprotolepis Vorobyeva, 1977. 
Диагноз. См. диагноз отряда. 
Состав. Типовой род. 

Род Lamprotolepis Vorobyeva, 1977 

Lamprotolepis: Воробьева, 1977, с. 169. 
Типовой вид - Lamprotolepis verrucosa Voro­

byeva, 1977. 
Диагноз. Череп параболической формы (рис. 

39а), рыло низкое. Naso-rostro-praemaxillaria корот­
кие с выпуклым наружным краем и массивным сре­
динным небным выступом, несущим пару клыков. 
Субнариальные углы острые, выдаются назад. Слез­
но-челюстные выемки глубокие, карманообразные. 
Преорбитальный отдел короче посторбитального. 
Орбиты небольшие, широко расставлены. Maxillare 
низкое сзади. Длина lacrimale, по-видимому, равна 
длине jugale, достигая наибольшей высоты у заднего 
края орбитальной вырезки. Длина quadratojugale в 1,6 
раза превосходит высоту: ямочная линия находится в 
передней части кости. Operculum короткое (состав­
ляет менее 1/3 длины черепа), не контактирует с 
preoperculum. Нижняя челюсть вертикально-овальная 
в сечении, узкая и низкая (длина в 9-10 раз превы­
шает высоту в средней части) с медиальным расши­
рением на переднем конце, несущем пару клыков 
(рис. 396). Прекороноидной яме соответствует не­
глубокая выемка на медиальной поверхности челю­
сти. Praearticulare пластинчатое впереди, достигает 
уровня этой выемки. Вторая и третья короноидные 
ямы мелкие, с дермальной выстилкой. Две адсим-
физные косточки с узкой полоской зубной шагрени 
окаймляют латерально прекороноидную выемку. 
Пара передних клыкоподобных нижнечелюстных 
зубов расположена на медианном выступе, внутрь от 
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зубного ряда на dentale, достигающего впереди сим­
физа. Зубы тонкостенные. Складчатость простая, по­
лость пульпы большая. Боковые gularia узкие и ко­
роткие. Бранхиостегальная серия содержит 3^1 пла­
стинки, неглубоко заходит между боковыми gularia и 
нижней челюстью. Clavicula широкая вентрально 
(рис. 39г, д), низкая латерально. Cleithrum с короткой 
нижней и дугообразно изогнутой медиально (под уг­
лом 120-130°) верхней ветвями. Сенсорные каналы 
открываются многочисленными порами, местами на 
нижней челюсти и чешуе имеются короткие сенсор­
ные борозды. Чешуя чаще прямоугольная, с отрост­
ком по верхнему краю, крупная, с широкой перекры­
ваемой поверхностью, отделенной от свободной час­
ти глубокой бороздой. Скульптура - от мелких кож­
ных зубов до коротких косминовых валиков. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Якутия, Россия; эмяксинская 

свита, нижний карбон. 

Lamprotolepis verrucosa Vorobyeva, 1977 
Табл. IV, фиг. 1-6; рис. 20а, 39 

Lamprotolepis verrucosa: Воробьева, 1977, с. 170, 
табл. IX, фиг. 12, табл. X, фиг. 1-14. 

Голотип - ПИН, № 2845/2, неполный череп, вклю­
чая нижнюю часть этмоида, нижние челюсти с отпе­
чатками крыши между ними; местонахождение 
Эмяксин-Хаята (Бабушкина гора), в 18 км выше по­
селка Вилючан, левый берег р. Вилюя, Якутия, Россия; 
верхняя часть эмяксинской свиты, нижний карбон. 

Материал. Голотип. Разрозненные кости черепа, 
плечевого пояса, чешуи, зубы - ПИН № 2844, 2845/5, 
9,10,11, 13а, 2805/33, типовое местонахождение. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Типовое местонахождение 

[Воробьева, 1977]. 

Отряд Panderichthyformes 

Диагноз. Отряд объединяет крупных рыб от 1 до 
2 м длиной (рис. 40а), принадлежащих, по-ви­
димому, к подстерегающим мелководным лагунным 
хищникам, способным к передвижению по твердому 
субстрату [Vorobyeva, Kuznetsov, 1992]. Тело вытя­
нуто в длину, округло-овальное по вертикали, с уп­
лощенной спиной и длинным брюхом (рис. 40а). Че­
реп крокодилообразный (рис. 41) по внешнему обли-
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Рис. 41. Panderichthys rhombolepis Gross, 1941. Экз. - ПИН, № 3547/26 
Местонахождение: Лоде, Латвия; гауйские слои, верхний девон. Череп: а - дорсально, б - реконструкция крыши черепа 

[Vorobyeva, Schultze, 1991] 

ку, положению ноздрей и орбит (табл. V, фиг. 1, 2). 
Два эндокраниальных блока, по-видимому, малопод­
вижные, судя по зигзагообразному шву между щи­
тами крыши. Имеются внутренние носовые отвер­
стия (хоаны) и одна пара наружных ноздрей, распо­
ложенных каудально, вблизи ротового края. 

Передний край рыла отвесный и сравнительно 
высокий, либо низкий, загнут вентрально и назад, 
формируя ростр. Край рыла образован парной назо-
премаксиллой (NP), между частями которой распо­
лагается срединная ростральная кость (Rm), пере­
секаемая этмоидной комиссурой, соединяющей 
подглазничные сенсорные каналы (рис. 416). Носо­
вая (Na) и постростральная (Ptr) серии короткие, 
далеко не достигают уровня орбит. Нижний край 
ноздри образован rostrale laterale, по которой про­
ходит подглазничный сенсорный канал. Задний 
край ноздри образован tectale anterior. Rostrale 
laterale с развитым дерминтермедиальным отрост­
ком, участвующим вместе с отростком на tectale 
anterior в подразделении носовой капсулы. Носо­
вые капсулы небольшие, занимают задние углы эт­
моида, будучи разделены широкой межносовой об­
ластью. Капсула широко открывается в орбиту вен-
тро-латеральным окном на постназальной стенке, 
которое продолжается вентрально эндохоанной 
вырезкой. Ольфакторные каналы короткие. 

Крыша черепа уплощена, иногда вогнута в пред-
носовой области. Между postrostralia и parietalia име­
ется парное frontale, сопоставимое с таковым у тет­
рапод и достигающее каудально уровня орбит. Ор­
биты небольшие, без склеротических пластинок, 
расположены дорсально на крыше черепа, сближены 
и окружены медиально надбровными валиками (рис. 
41а). Пинеальное отверстие маленькое, без пинеаль-
ных пластинок, расположено в посторбитальном от­
деле. Постпариетальный щит короткий (рис. 416), 
образован парными postparietale, supratemporale и ta­
bulare, соединяется с париетальным зубчатым швом, 
что обеспечивает акинетичность черепа. Соединение 
щитов по типу X [Andrews, 1973]. Postorbitale отно­
сительно длинное, не достигает спиракулярной вы­
резки, которая может быть представлена щелью ме­
жду крышей черепа и щечной пластиной, сопостави­
мой с отикальной вырезкой у древних тетрапод. 
Щечный комплекс, как у остеолепиформов, пред­
ставлен шестью костями, которые слиты в щечную 
пластину. Praeoperculum в верхнем наклонном поло­
жении достигает спиракулярного отверстия и отде­
ляет squamosum от жаберных костей. Squamosum 
контактирует с maxillare. Extratemporale отсутствует. 
Медианное extrascapulare перекрывается боковыми. 
Жаберная область средних размеров. 

Субмандибулярная серия длинная, достигает 
симфиза. Медианное gulare очень крупное. Боко-
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Рис. 42. Сходство в морфологии пле­
чевого пояса - присутствие развитой ска-
пулокоракоидной пластины, связующей 
cleithrum и clavicula: а - Panderichthys 
rhombolepis; б - Ichthyostega (а - [Воробь­
ева, 1992]; б - модифицировано [Jarvik, 
1980]). Схема 

Cor 

Рис. 43. Panderichthys rhombolepis Gross, 1941. 
Экз. - ПИН, № 3547/19 

Местонахождение Лоде, Латвия; гауйские слои, верхний 
девон. Позвоночник: а - реконструкция, б - вид досально 
[Воробьева, Цессарский, 1986] 

вые gularia короткие, контактируют позади gulare 
mediale. Нижняя челюсть (рис. 20г) широкая, гори­
зонтально-овальная в поперечном сечении [Gross, 
1941] с тремя короноидами и развитыми короноид-
ными ямами. Имеется адсимфизная пластинка, по­
крытая шагренью зубов и расположенная над сим­
физом. Симфизные кости отсутствуют. Инфраден-

тальные фланги слабо развиты. Prearticulare дости­
гает симфиза. Ретроартикулярный отросток отсут­
ствует. Зубы складчатые в основании со свободной 
полостью пульпы, микроструктура полиплоко-
донтного типа. Сенсорная система умеренно разви­
та, каналы проходят в трабекулярном слое, поры 
расположены обычно в один ряд, иногда соединя­
ются в короткие борозды на нижней челюсти. 

Передняя небная яма находится в предносовой 
области. Сошники с вертикальными озубленными 
пластинами, смыкающимися медиально и форми­
рующими иногда срединный выступ, подразделяю­
щий небную яму. Передние и задние отростки ко­
роткие. Парасфеноид заходит между сошниками. 
Имеется срединный межсошниковый и гипофизар-
ный каналы. Одна пара dermopalatinum. Palatoquadra­
tum соединяется с этмоидом единственной - меди­
альной связью. Имеется развитая базиптеригоидная 
связь. Жаберный скелет с двумя базибранхиальными 
пластинками, без развитого сублингвального стержня. 

Связь плечевого пояса с черепом ослаблена: 
extrascapulare mediale отделено от чешуеобразного 
posttemporale рядом чешуи. Supracleithrum чешуеоб­
разное, перекрывается posttemporale и налегает на 
массивное и длинное anocleithrum, имеющее протя­
женный контакт с operculum и cleithrum [Воробьева, 
1998, рис. 2]. Cleithrum с медиально изогнутой вер­
тикальной и очень короткой вентральной ветвями. 
Скапулокоракоид крепится к передней вентральной 
части cleithrum двумя подошвами (рис. 8г); имеет 
развитую коракоидную пластину (рис. 42а), по кон­
фигурации и топографии похожую на таковую у 
Ichthyostega (рис. 426). Эта пластина перекрывается с 
двух сторон футлярообразной clavicula, имеющей 
короткий восходящий отросток, налегающий на 
cleithrum (рис. 42а, б). Эндоскелет грудного плавника 
унисериального типа (рис. 10д, 406). Humerus стерж-
невидный, дорсо-вентрально уплощенный, без диф­
ференцированной проксимальной головки, входит в 
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гленоидную впадину на скапулокоракоиде. Сочлене­
ние его с плечевым поясом позволяет движения в 
вертикальной плоскости. Radius вдвое длиннее ulna. 
Дистальный конец эндоскелета представлен нерас-
члененной ульнарной пластинкой (рис. 406). Дис-
тальные radialia отсутствуют. 

Позвонки расчлененные, образованы нейроцен-
трами, плевроцентры отсутствуют (рис. 43а). Ребра 
дорсальные, длинные, имеют двойное крепление к 
позвонкам [Воробьева, Цессарский, 1986] (рис. 436). 
Невральные дуги слиты с нейроцентрами. Спинные 
и анальный плавники отсутствуют (рис. 40а). Хво­
стовой плавник протероцеркный. Грудные плавники 
(рис. 406) с хорошо развитыми мясистыми лопастя­
ми, вдвое длиннее брюшных, сближенных с хвосто­
вым. Килевые чешуи отсутствуют. Лепидотрихии на 
грудном плавнике длинные, тонкие, неветвящиеся. 

В покровах нет космина. Чешуи ромбические 
(табл. V, фиг. 3), на внутренней поверхности про­
дольный выступ. Скульптура состоит из костных 
бугорков, гребней, иногда переплетающихся в сеть. 

Состав. Одно семейство: Panderichthyidae Voro­
byeva et Larskaya, 1968. 

Распространение. Верхний девон Европы, Ка­
нады и, возможно, Азии. 

Замечания. Этот отряд рассматривается как 
"сестринская группа" тетрапод [Vorobyeva, Schultze, 
1991], имея с ними целый ряд синапоморфных при­
знаков. Диагностические особенности отряда даются 
преимущественно на основе Panderichthys rhombo-
lepis, для которого известны почти полные скелеты, 
тогда как другие рода и виды представлены фраг­
ментарными остатками. По ряду морфологических 
характеристик крыши, нейрокрания и микрострук­
туры зубов представители отряда сближаются с 
представителями отряда Osteolepiformes, куда их 
раньше и относили. Отличаются от Osteolepiformes 
присутствием frontale, rostrale mediale, строением 
плечевого пояса и позвоночника. 

Семейство Panderichthyidae Vorobyeva et Lar­
skaya, 1968 

Типовой род - Panderichthys Gross, 1941. 
Диагноз. См. диагноз отряда. 
Состав. Panderichthys Gross, 1941; Elpistostege 

Westoll, 1938; Parapanderichthys Vorobyeva, 1992. 
Замечания. Род Elpistostege из отложений верх­

него девона Канады был описан Т. Вестоллом как 
тетрапода [Westoll, 1938]. Позже были высказаны 
соображения о близости этого рода k Panderichthys и 
принадлежности его к кистеперым рыбам [Woroby-
ewa, 1973], что было обосновано последующими ис­
следованиями Elpistostege [Schultze, Arsenault, 1985]. 
К отряду Panderichthyida ранее условно, на основе 
микроструктуры зубов, относился и род Obruche-
vichthys Vorobyeva, представленный нижними челю­
стями из франских отложений Латвии и Новгород­
ской области [Воробьева, 1977]. При этом обраща­
лось внимание, что по многим особенностям нижней 

челюсти этот род обнаруживает тетраподные черты. 
Позже Obruchevichthys на основе материалов из де­
вона Шотландии был причислен к тетраподам [Ahl­
berg, 1991]. Остатки пандерихтмид с Русской плат­
формы (орловско-сабуровские слои Воронежской 
области) и Тимана проблематичны, поскольку из­
вестны только по чешуе. Чешуя с Тимана выделяется 
очень крупными размерами. 

Род Panderichthys Gross, 1941 

Polyplocodus: Pander, 1860, p. 8, 82, 84, 86; Ro­
hon, 1889, p. 49; Gross, 1933a, S. 53; 1936b, S. 135; 
Bystrow, 1939, S. 140. 

Cricodus: Gross, 1930 S. 147-150 (pars). 
Panderichthys: Gross, 1941, S. 30; Воробьева, 

1960a, c. 89; 1962, c. 83-92 (pars); 1971a, c. 144; 
1969, c. 256; 19786, c. 439; 1992, c. 58; 1998, c. 8; 
2000, c. 54; Воробьева, Обручев, 1964, с. 293; Во­
робьева, Лярская, 1968, с. 78; Воробьева, Цессар­
ский, 1986, с. 73; Worobyewa, 1973, S. 221; 1975а, S. 
315; Vorobyeva, 1980, р. 193; 1986, р. 26; Vorobyeva, 
Schultze, 1991, p. 70; Ahlberg et al., 1996, p. 62. 

Типовой вид - Cricodus rhombolepis Gross, 1930. 
Диагноз. Рыбы до 1,5-2 м длиной, с прогони-

стым, овально-округлым по вертикали телом, с 
длинной брюшной областью. Брюшные плавники 
сближены с хвостовым (рис. 40а). Грудные плавни­
ки расположены низко на теле. Голова составляет 
около 1/4 общей длины рыбы. Передний край рыла 
низкий, загнут вентрально, ноздри сдвинуты кау­
дально, формируя короткий ростр (табл. V, фиг. 1-
2). Преназальная область сравнительно узкая и длин­
ная: составляет более 1/5 длины черепа, со слабо 
выпуклой крышей. Ноздри средних размеров, 
овально вытянуты параллельно озубленному краю 
челюсти, расположены на уровне средней части 
слезно-челюстной выемки, частично видны сверху. 
Внутреннее отверстие ноздри расположено на 
уровне вертикальной сошниковой пластины. Экзо-
хоанальная вырезка узкая, глубоко вдается в этмо­
ид (табл. V, фиг. 5). Носовые капсулы маленькие, 
достигают впереди уровня вертикальной сошнико­
вой пластины. Ширина капсул составляет менее 1/4 
ширины этмоида. Дерминтермедиальный отросток 
на rostrale laterale короткий, ограничен областью 
ноздри. Подразделение носовой капсулы на отделы 
слабо выражено. Rostrale mediale маленькое, распо­
ложено между naso-premaxillaria, пересекаясь эт­
моидной комиссурой. Постростральная серия пред­
ставлена тремя небольшими элементами, носовая -
тремя (рис. 41). Инфраорбитальный сенсорный ка­
нал проходит между premaxillare и rostrale laterale. 
Преорбитальный отдел черепа низкий с плоской 
крышей и продольной впадиной между орбитами 
(рис. 41а). Длина его вдвое превосходит посторби­
тальный отдел. Орбитальные вырезки средних раз­
меров, округлые либо поперечно-удлиненные, со­
ставляют около 1/10 длины париетального щита. 
Расстояние между орбитами в 2,5 раза уступает 
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ширине черепа на этом уровне. Задняя часть 
frontale заходит между орбитами. Пинеальное от­
верстие маленькое, на уровне задней части parietale 
(с/Ъ - 0.17). Postorbitale длинное, низкое, почти дос­
тигает спиракулярной вырезки, формируя задний 
край орбиты. Jugale длинное по нижнему краю 
(длина в 1,5 раза превышает высоту средней части), 
формируя небольшой участок задней части орбиты. 
Lacrimale несет небольшой вентральный фланг по­
зади ноздрей и формирует большую часть орби­
тальной вырезки. Постпариетальный щит в 2,6 раза 
короче париетального, его задний край имеет вы­
пуклую конфигурацию. Черепная крыша в постпа­
риетальной области сравнительно узкая; посторби­
тальная выемка длинная. Шов между париеталь­
ным и постпариетальным щитами зигзагообразный 
(рис. 41). Медианный шов между postparietalia мес­
тами неразличим. Maxillare длинное и низкое. Дли­
на медианного gulare почти вдвое превосходит ши­
рину и в 1,5 раза короче боковых gularia. Субман-
дибулярная серия содержит восемь пластинок. 
Нижняя челюсть (рис. 20г) с маленьким передним 
инфрадентальным флангом. Имеются 2-3 хорошо 
развитых короноидных ямы. Адсимфизная пласти­
на обособлена от короноидной серии. Передние 
нижнечелюстные зубы клыкоподобные. Сошники с 
короткими передними и задними отростками, со 
сравнительно низкими вертикальными пластинами, 
ограничивающими переднюю небную яму сзади, 
между ними имеется маленькое отверстие меж­
сошникового канала. Небная пластина premaxillare 
слабо развита. Передняя небная яма мелкая и ко­
роткая (длина вдвое уступает ширине) [Vorobyeva, 
Schultze, 1991, fig. 10; Воробьева, 1992, рис. 8г], 
слабо подразделена впереди низким и коротким 
эндокраниальным выступом. Шагреневая пластин­
ка парасфеноида почти достигает вертикальной 
сошниковой пластины. Клыки лабиально крупно­
складчатые (табл. V, фиг. 4). Складчатость зубов 
представлена простыми складками, между которы­
ми неглубоко заходят костные перекладины. По­
лость пульпы свободная (полиплокодонтный тип 
микроструктуры) (рис. 7а). Сенсорные каналы от­
крываются одним рядом некрупных пор. Имеются 
длинные туловищные ребра. Невральные дуги сли­
ты с интерцентрами и окружают дорсальную часть 
нотохорды. Плевроцентры неразвиты (рис. 43). Эк-
тэпикондилярный гребень на humerus широкий и 
длинный, его дистальный конец расположен на 
уровне ульнарной гленоидной площадки [Воробье­
ва, 2000]. Супинаторный отросток слабо развит, 
располагаясь в задней половине дорсальной по­
верхности humerus. Имеется зачаточный olecranon. 
Локтевой сустав не развит. Чешуи ромбические, с 
двумя узкими площадками перекрывания. Кости и 
ромбическая чешуя скульптурированы костными 
бугорками. 

Видовой состав: P. rhombolepis (Gross, 1941); 
Panderichthys sp. (Воробьева, Лярская, 1968). 

Распространение. Латвия, Ленинградская об­
ласть России; гауйские и аматские слои, фран, 
верхний девон [Воробьева, 1977]. 

Замечания. К этому роду относился также P.by­
strowi Gross, 1941 (= Polyplocodus wenjukowi Rohon, 
1889 (pars)) из кетлерской и светеской свит фамена 
Латвии, представленный фрагментами нижней челю­
сти, зубами и чешуей. Однако после сборов новых 
материалов, в основном, из местонахождения Кетле-
ри на р. Вента, Латвия, эти остатки были отнесены к 
новому роду тетрапод - Ventastega (Ahlberg, Milner, 
1994) и, частично, к проблематичному виду Glypto­
pomus ? bystrowi (Gross, 1941) [Lebedev, 1995b]. 

Panderichthys rhombolepis (Gross, 1930) 

Табл. V, фиг. 1-4; рис. 20г, 40, 41, 42а, 43 

Cricodus rhombolepis: Gross, 1930, S. 147-150, 
Taf 3, Fig. 4 (pars). 

Polyplocodus rhombolepis: Gross, 1933a, S. 53; 
1936b, S. 135; Bystrow, 1939, S.140. 

Panderichthys rhombolepis: Gross, 1941, S. 30, 
Abb. 15-21; Воробьева, 1960a, c. 89; 1962, c. 84, 
табл. XXII, фиг. l^t, табл. XXVII, фиг. 1, 2; 1969, с. 
256, табл. I, фиг. а, б; 19786, с. 439, рис. 1; 1992, с. 
61, рис. 10; 1998, с. 6, рис. 3; 2000, с. 54, рис. 3, 4; 
Worobyewa, 1973, S. 221, Taf. 36, Fig. 1-5; 1975а, S. 
316, Abb. 1, 2, ЗА; Воробьева, Цессарский, 1986, с. 
743, рис. 3; Vorobyeva, 1980, р. 192, fig. 1-3; 1986, 
р. 28, fig. 1, 2; 1995, р. 286, fig. 2; Vorobyeva, 
Schultze, 1991, p. 71, fig. 2, 9-11; Ahlberg et al., 
1996, p. 62, fig. 1, 2, 3c, d. 

Голотип - MB, f. 102, передний конец нижней 
челюсти; местонахождение Эрмани на р. Гауе, Лат­
вия; гауйские слои, фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, 5 фрагментов 
нижней челюсти - MB, f. 382-385, типовое место­
нахождение. Почти целый экземпляр рыбы с вен­
тральной поверхности - ПИН, № 3547/19; череп -
ПИН, №3547/26, 3547/18, 3547/18а; этмосфеноид -
ПИН, №2846/2; этмоид с париетальным щитом -
ПИН, № 2846/3, местонахождение Лоде, р-н Цеси-
са, Латвия; гауйские слои, верхний девон. Этмос­
феноид - LDM, № 43/4002; молодой экземпляр ры­
бы - LDM, № 43/4003; голова и передняя часть тела 
- LDM, №63/123, местонахождение Лоде. Фраг­
мент челюстей, черепных костей, зубы, чешуя -
ПИН, №54/169, 54/181, 54/201, ряд местонахожде­
ний в Ленинградской обл., Латвии и Литве [Во­
робьева, 1962, с. 86]; гауйские, аматские и снето­
горские слои, фран, верхний девон. Передняя поло­
вина нижней челюсти в колл. LIG [Воробьева, 
1962, табл. XVIII, фиг. 3, без номера], р. Армона, 
Литва; верхнегауйские слои, верхний девон. 

Диагноз. В основном совпадает с диагнозом ро­
да. Относительно высокая нижняя челюсть (длина 
в 4 раза превышает высоту), три короноидных ямы, 
из которых прекороноидная широкая и неглубокая. 
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fenp 
Рис. 44. Parapanderi-

chthys stolbovi Vorobyeva, 
1960. Экз. - ПИН, № 
54/209(a); Голотип -
ПИН, № 54/169(6). Ме­
стонахождение Столбо-
во, р. Сясь, Ленинград­
ская обл.; шелонские 
слои, фран, верхний де­
вон. Этмоидная область 
черепа: а - небная по­
верхность, б - вид сбоку 
[Воробьева, 19716] 

Пара передних крупных клыков на dentale (рис. 
20г). Шагреневая пластина prearticulare сравни­
тельно короткая, достигает уровня интеркороноид-
ной ямы. Короноиды высокие, выдаются над огуб­
ленным краем dentale, имеют острые, крупносклад­
чатые клыки (табл. V, фиг. 4). Задние короноидные 
клыки отсутствуют. Адсимфизная пластинка тре­
угольная, покрыта шагренью зубов. В зубах диа­
метром оснований 3-3,5 мм имеются первичные 
складки с боковыми ответвлениями (3-4), кость 
проникает до 1/2 длины первичных складок. По­
лость пульпы средних размеров. Чешуи до 1 см, 
скульптурированы мелкими бугорками, местами 
сливающимися в тонкие гребни. 

Распространение. Ленинградская обл. России, 
Латвия, Литва; гауйские, аматские и снетогорские 
слои, фран, верхний девон [Воробьева, 1962; Ляр­
ская, 1981]. 

Panderichthys sp. 

Panderichthys sp.: Воробьева, Лярская, 1968, с. 
75, табл. XI, фиг. 1, 2. 

Голотип - LGD, № 293, передняя часть нижней 
челюсти (коллекция Л.А. Лярской); местонахожде­
ние Паста-Муйжа, левый берег р. Даугавы, Латвия; 
6-ой слой, аматские слои, фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, чешуя - ПИН, № 
1737/36, LGD (без номеров); 6, 9, 15 слои, типовое 
местонахождение [Воробьева, 1962; Лярская, 1968]. 

Диагноз. Нижняя челюсть длиной свыше 20 см, 
сравнительно низкая и узкая (отношение длины к 
высоте около 5), с двумя короноидными ямами 
(третья не развита). Пара передних зубов на dentale 
клыкоподобные, равные по величине короноидным 
и вдвое меньше прекороноидных клыков. Шагре­
невая пластина prearticulare длинная: достигает 
уровня прекороноидных клыков. Короноиды срав­
нительно низкие, не выдаются над озубленным 
краем dentale. Задние короноидные клыки неболь­
шие. Третья короноидная яма неразвита. Адсим­
физная пластинка удлиненная, с шагренью зубов. В 
зубах диаметром основания 3 мм имеются до 10-11 
первичных складок без боковых ответвлений, кость 
проникает не глубже 1/3-2/3 их длины. Полость 

пульпы маленькая. Кости скульптурированы отно­
сительно крупными бугорками. Чешуя мелкая, 0,5-
0,6 см в длину, покрыта тесно расположенными 
мелкими бугорками. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, Лярская, 1968]. 

Замечания. Челюсть этого вида более низкая и 
длинная, чем у P. rhombolepis, отличаясь также 
большей протяженностью шагреневой площадки на 
praearticulare, отсутствием третьей короноидной 
ямы и третьего короноидного клыка. 

Род Parapanderichthys Vorobyeva, 1992 

Panderichthys: Воробьева, 1960а, с. 88; 1962, с. 
86 (pars); 19716, с. 143; 1992, с. 62. 

Parapanderichthys: Воробьева, 1992, с. 62. 
Типовой вид - Panderichthys stolbovi Voroby­

eva, 1960. 
Диагноз. Рыбы не менее 1 м длиной. Строение 

тела неизвестно. Передний край рыла сравнительно 
высокий и отвесный (рис. 446). Преназальная часть 
этмоида широкая, со слегка вогнутой крышей. Ноз­
дри крупные, овально вытянуты параллельно ораль­
ному краю, расположены вблизи вершины субнари-
ального угла на уровне нижней части слезно-
челюстной выемки, невидны сверху. Внутренние 
носовые отверстия расположены позади уровня вер­
тикальной сошниковой пластины. Экзохоанальная 
вырезка умеренно узкая (рис. 44а), очень глубокая, 
достигает впереди уровня переднего края ноздри 
[Воробьева, 1962, рис. 31а]. Носовые капсулы не­
большие: не достигают уровня вертикальной сош­
никовой пластины, ширина каждой на уровне хоаны 
составляет 1/4 ширины этмоида. Сзади они ограни­
чены латеральным выступом постэтмоидной стенки, 
широко открываясь в орбиту большим внутренним 
задненосовым отверстием, сообщающимся с хоаной 
[Vorobyeva, Schultze, 1991, fig. 6-8]. Носовая по­
лость дифференцирована на отделы широким, низ­
ким и плоским дерминтермедиальным отростком и 
передним тектальным отростком. Дерминтермеди-
альный отросток занимает ростро-каудальное поло­
жение вдоль нижнего края ноздри, продолжаясь по­
зади нее до передней стенки капсулы, имитируя ро-
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стро-каудальный гребень поролепиформных рипи­
дистий. Rostrale mediale крупное, глубоко заходит 
между naso-premaxillaria, переходя на крышу черепа 
(рис. 446). Постростральная серия представлена 
крупным передним элементом, тремя медианными и 
тремя задними. Имеются две крупных nasalia [Во­
робьева, 1962]. Инфраорбитальный сенсорный канал 
проходит в нижней половине rostrale laterale. Ниж­
няя челюсть относительно высокая, без инфраден-
тальных флангов. Сошники с развитыми передними 
и задними отростками. Вертикальные пластины 
сошников высокие, плотно смыкаются друг с дру­
гом, формируя медианный передний выступ, под­
разделяющий заднюю часть передней небной ямы 
(рис. 44а). По бокам сошникового выступа проходит 
парный сошниковый канал. Отверстие межсошни­
кового канала расположено в средней части шва 
между сошниками. Небная пластина премаксиллы 
не развита. Небная яма глубокая и большаяй, длина 
ее в 1,5 раза превосходит ширину. Дно ямы образо­
вано эндокранием. Парасфеноид достигает озублен-
ной пластины сошников и имеет, по-видимому, от­
носительно короткую озубленную пластину. Чешуя 
ромбическая с широкими передней и боковой пло­
щадками перекрывания. Кости и чешуя скульптиро-
ваны гребнями, местами орнамент ячеистый. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Ленинградская обл., Россия; 

шелонские - свинордские - ильменские слои, фран, 
верхний девон [Воробьева, 1960а, 1962]. 

Parapanderichthys stolbovi (Vorobyeva, 1960) 

Табл. V, фиг. 5-7; рис. 44 

Panderichyhys stolbovi: Воробьева, 1960а, с. 88; 
1962, с. 86, табл. XIX, фиг. 1,2, табл. XX, фиг. 1-3, 
табл. XXVII, фиг. 3; 19716, с. 143, табл. VII, фиг. 1, 
табл. VIU, фиг. 2; Vorobyeva, Schultze, 1991, p. 70 
(pars), fig. 6-8. 

Parapanderichthys stolbovi: Воробьева, 1992, с. 
62, рис. ЮГ, ЗЗА, 38В. 

Голотип - ПИН, № 54/169, левая половина эт­
моида; местонахождение у д. Столбово, р. Сясь, 
Ленинградская обл., Россия; шелонские - свинорд­
ские слои, фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, несколько дефор­
мированный, сдавленный дорсовентрально этмоид с 
сохранившейся частично межглазничной областью -
ПИН, № 54/209; фрагменты нижней челюсти, зубы, 
чешуя - ПИН, № 54/170-172, типовое местонахож­
дение. Обломки челюсти - ПИН, №54/ 173-173а, 
242, местонахождение у д. Барыгово, р. Сясь; ше­
лонские - ильменские слои, фран, верхний девон. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Местонахождения у дд. 

Столбово, Барыгово, р. Сясь, Ленинградская об­
ласть, Россия; шелонские - ильменские слои, фран, 
верхний девон [Воробьева, 1962]. 

Замечания. Эта форма первоначально была от­
несена к роду Panderichthys [Воробьева, 1960а]. Од­

нако при более детальном сравнении ее с P. rhom­
bolepis обнаружился ряд глубоких морфологических 
отличий (присутствие сошниковых каналов, особен­
ности дифференциации носовых капсул, расположе­
ние покровных костей рыла), что позволило выде­
лить P. stolbovi в новый род [Воробьева, 1992]. Мик­
роструктура зубов сходна у обоих видов [Воробьева, 
1962] (табл. V, фиг. 7). 

Отряд Rhizodontiformes 

Диагноз. Большинство представителей известно 
по изолированным костям посткраниального скелета, 
которые встречаются в морских и континентальных 
отложениях. Судя по Strepsodus anculonamensis [An­
drews, 1985], форма тела могла быть обтекаемой с 
большими грудными и маленькими брюшными 
плавниками. По-видимому, принадлежали к группе 
подстерегающих хищников, использующих грудные 
плавники для медленной локомоции. Маленькие 
формы, такие как S. anculonamensis, возможно, были 
педоморфными. Размеры тела могли варьировать от 
0,5 до 7 м в длину. Череп состоит из двух костных, 
вероятно, подвижных блоков. Предполагается нали­
чие двух наружных ноздрей и вентролатерального 
отверстия, возможно, выполнявшего функцию хоаны 
[Long, 1989]. Передний край рыла образован, по-
видимому, парной naso-rostro-premaxillare с глубокой 
выемкой для нижнечелюстных клыков. Rostrale 
laterale, вероятно, отсутствует. Судя по Rhizodus, но­
совые капсулы маленькие, разделены широкой меж­
носовой стенкой. Орбиты, судя по мелким предста­
вителям, большие (хотя это, может быть, и ювениль-
ная черта), окружены кольцом склеротических кос­
тей и занимают постеролатеральное положение на 
крыше. Имеется пинеальное отверстие открытого ти­
па. Связь между передними и задним черепным бло­
ками, возможно, была подвижной. В ней участвуют 
четыре пары костей: parietale, postparietale, intertempo­
rale и supratemporale (связь по типу X, по [Andrews, 
1973]). Медианное extrascapulare средних размеров, 
перекрывается боковыми. Имеется крупное extratem-
porale. Щечная область представлена пластиной из 
разного числа костей, в том числе, lacrimale, postor­
bitale, одним или более squamosum, quadratojugale и 
вертикальным preoperculum. Operculum и subopercu­
lum расположены в кожной складке, округлые и не 
контактируют друг с другом [Andrews, 1985]. Суб-
мандибулярная серия находится в вентральном по­
ложении. Gulare mediale - небольшое. Ceratohyalia 
большие и широкие. Нижняя челюсть впереди узкая 
с сильными симфизными клыками, горизонтально-
овальная в поперечном сечении. Иногда имеются 
крупные симфизные кости. Симфиз укреплен свя­
зующими отростками. Присутствуют три короноид­
ных ямы, из которых прекороноидная может быть 
слабо развита. Форма зубов варьирует. Микрострук­
тура эустенодонтного либо полиплокодонтного ти­
пов. Сенсорная система хорошо развита, с замкнуты­
ми каналами и многочисленными маленькими вы-
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водными порами. Имеются дополнительные сенсор­
ные каналы, параллельные главному каналу, в част­
ности, дивергирующие от табулярного и супратемпо-
рального участков надглазничного канала к postpari-
etalia. Сошники, по-видимому, массивные, контакти­
руют медианно друг с другом и с парасфеноидом. 
Dermopalatinum представлено серией костей. 

Нотохорда местами пережата амфицельными 
позвонками. Позвонки окостеневают в разной сте­
пени, могут быть кольцевидными, удлиненными 
рострокаудально и образованы двумя крупными 
интерцентрами и маленьким плевроцентром, либо 
позвонки не окостеневают (Rhizodus). Невральные 
и гемальные дуги обычно окостеневают самостоя­
тельно. Имеются, вероятно, дорсальные ребра. Два 
медианных очень маленьких плавника сближены с 
дифицеркным хвостовым. Базальные чешуи в их 
основании отсутствуют. Плавниковые лучи сильно 
ветвящиеся, часто соединены между собой. Груд­
ные плавники обычно с удлиненной мясистой ло­
пастью. В дермальном плечевом поясе имеется 
interclavicula, развитое posttemporale, supracleithrum 
и маленькое субдермальное anocleithrum. Cleithrum 
с большой и широкой вентральной лопастью и 
крупным передним флангом, функционально осу­
ществляющим связь между дорсальной и вентраль­
ной ветвями пояса. Высокий, изогнутый восходя­
щий отросток clavicula охватывает передний край 
cleithrum. Скапулокоракоид с тройным прикрепле­
нием к cleithrum. Гленоидная фасетка глубоко во­
гнутая; humerus с хорошо дифференцированной 
проксимальной головкой. Характер сочленения 
плечевого пояса и humerus, по-видимому, обеспе­
чивал этим рыбам высокую подвижность грудных 
плавников по способу современного Polypterus 
[Andrews, Westoll, 1971Ь]. Значительная протяжен­
ность cleithrum на вентральную сторону тела спо­
собствовала быстрому открыванию пасти. Эндо­
скелет грудных плавников унисериального типа с 
многочисленными вариациями по числу дисталь-
ных радиалий, с длинными несегментированными 
и ветвящимися лепидотрихиями. Космин в покро­
вах не обнаружен. Чешуя округлая, костная, с ма­
леньким выступом на внутренней стороне. 

Состав. Одно семейство: Rhizodontidae Traquair, 
1881. 

Замечания. Систематическое положение отряда 
является предметом дискуссий, связанных с разной 
оценкой их морфологии и фрагментарностью боль­
шинства находок [Andrews, Westoll, 1970b; Rackoff, 
1980; Andrews, 1985; Schultze, 1987,.1991; Long, 1989; 
Vorobyeva, Schultze, 1991]. Опираясь на особенности 
строения парных плавников, Дж. Ракофф предложил 
оставить ризодонтид среди остеолепиформов 
[Rackoff, 1980]. Этот вывод поддержан наличием це­
лого ряда синапоморфий, общих для Rhizodontidae и 
Osteolepidida, в том числе, в строении крыши черепа, 
зубной микроструктуре, креплении скапулокоракои-
да [Schultze, 1987; Long, 1989]. С описанием Вагате-
da [Long, 1989] была выдвинута гипотеза о помеще­
нии Rhizodontidae между Osteolepiformes и Porolepi­

formes. В этом случае Barameda рассматривается как 
наиболее примитивная среди ризодонтид и как сест­
ринская группа Porolepiformes. Эта точка зрения ба­
зируется на представлении, что ризодонтиды имеют 
две ноздри и вентролатеральное отверстие. Предпо­
лагается также, что Pycnoctenion и Propycnoctenion 
вместе с Strepsodus являются продвинутыми эусте-
ноптеридами [Long, 1989], хотя такое предположе­
ние весьма сомнительно. Согласно другой точке зре­
ния [Vorobyeva, Schultze, 1991], Rhizodontiformes, так 
же как Osteolepiformes и Panderichthyiformes, отно­
сятся к Choanata. Все они характеризуются: унисери-
альным архиптеригием в грудных плавниках; связью 
между щитами по типу X; присутствием медианного 
gulare; перекрыванием медианного extrascapulare бо­
ковыми. Rhizodontida, вероятно, более специализи­
рованы, чем Osteolepidiformes, что,проявляется в ха­
рактере сочленения cleithrum и clavicula, присутствии 
дополнительных каналов на tabulare, supratemporale и 
postparietale. В качестве связующего звена между 
Rhizodontiformes и Porolepiformes рассматриваются 
также Onychodontiformes [Zhu, Schultze, 1997]. 

Семейство RJiizodontidae Traquair, 1881 

Типовой род - Rhizodus Owen, 1840. 
Диагноз. См. диагноз отряда. 
Состав. Rhizodus Owen, 1840; Strepsodus Young, 

1866; Sauripterus Hall, 1843; Barameda Long, 1989; 
Screbinodus Andrews, 1985; Notorhizodon Young et 
al., 1992; Pycnoctenion Vorobyeva et Obrucheva, 
1977; Propycnoctenion Vorobyeva et Obrucheva, 1977. 

Распространение. Сев. Америка, Австралия, 
Европа, Средняя Азия, Сибирь, Якутия, Алтай, Ту­
ва, Казахстан; средний-верхний девон, нижний-
средний карбон. 

Замечания. На территории России и Казахстана 
установлены два рода: Pycnoctenion Vorobyeva et Ob­
rucheva и Propycnoctenion Vorobyeva et Obrucheva, 
представленные преимущественно чешуей, реже 
фрагментами покровных костей и зубами. Ранее че­
шуи этих родов относились к роду Strepsodus, подра­
зумевая нередко под этим названием S. siberiacus 
Chabakov, установленный по характерной скульпту­
ре чешуи для быстрянской и надалтайской свит ниж­
него карбона Минусинских котловин Красноярского 
края [Хабаков, 1927; Обручев, 1955; Воробьева, Мат­
веева, 1962]. Ревизия этих материалов привела к вы­
делению двух названных выше родов [Воробьева, 
Обручева, 1977], которые и описываются ниже. 

Род Pycnoctenion Vorobyeva et Obrucheva, 1977 

Pycnoctenion: Воробьева, Обручева, 1977, с. 90. 
Strepsodus (поп Young, 1866): Woodward, 1906, 

p. 16; Хабаков, 1927, с. 303; Обручев, 1954, с. 328; 
1955, с. 46; Воробьева, Матвеева, 1962, с. 216; Во­
робьева, Обручев, 1964, с. 297. 

Типовой вид - Strepsodus siberiacus Chabakov, 
1927. 

339 

http://jurassic.ru/



Диагноз. Рыбы средних или крупных размеров, с 
циклоидной чешуей, варьирующей по форме и раз­
мерам, несущей на внутренней поверхности корот­
кий, либо удлиненный срединный выступ. Скульп­
тура наружной поверхности чешуи в виде переднего 
(перекрываемого) и заднего секторов радиальных 
тонких костных гребешков с гладкими, либо бугор­
чатыми вершинами. Скульптура костей в виде кост­
ных бугорков и гребней. Сенсорные каналы на кос­
тях черепа открываются многочисленными порами. 
Клыки крупноскладчатые в основании, микрострук­
тура эустенодонтного типа: складчатость сложная, 
между складками узкие, либо широкие костные пе­
рекладины, полость пульпы заполнена остеоденти-
ном. Squamosum (судя по P. siberiacus) - единствен­
ное, крупное, имеет по верхнему краю две выемки, 
разделенные медианным выступом. Передняя из 
них, скорее всего, соответствует спиракулярной вы­
резке, а задняя несет узкую площадку налегания для 
extatemporale. Судя по конфигурации заднего края и 
положению сенсорного канала, squamosum широко 
контактирует с preoperculum, которое занимает слегка 
наклонное вперед положение. Quadratojugale, соот­
ветственно, - низкое. По вырезкам на переднем крае 
squamosum, jugale высокое по заднему краю, a postor­
bitale глубоко вдается в squamosum. Maxillare далеко 
не достигает симфиза. Нижняя челюсть (судя по P. ja-
cuticurri) сравнительно короткая, с симфизной выем­
кой на переднем крае. Длина челюсти в 4,5 раза пре­
восходит ее высоту. Dentale высокое, несет широкую 
площадку для налегания крупных симфизных костей; 
задняя часть кости неозублена, перекрывается quadra­
tojugale. Передний конец челюсти с парой клыкопо­
добных зубов, равных по величине прекороноидным 
клыкам. Имеется глубокая прекороноидная яма. 
Cleithrum с невысокой дорсальной и умеренно разви­
той вентральной ветвями. Clavicula с восходящим от­
ростком, сливается по заднему краю с cleithrum. 

Видовой состав. P. decipiens (Woodward, 1906); 
P. rybinskense Vorobyeva et Obracheva, 1977; P. ja-
cuticum Vorobyeva et Obrucheva, 1977; P. siberiacus 
(Chabakov, 1927); P. tuwense Vorobyeva et Obruche­
va, 1977; P. tuberculatum Vorobyeva et Obrucheva 
1977; P. litvinovitschae Obracheva et Vorobyeva, 
1977; Pycnoctenion sp. (Воробьева, Обручева, 1977). 

Распространение. Западная Сибирь, Тува, Яку­
тия, Казахстан, возможно, Австралия; турне, визе и 
намюр, нижний карбон [Воробьева, Обручева, 1977]. 

Pycnoctenion siberiacus (Chabakov, 1927) 

Табл. TV, фиг. 9. 

Strepsodus siberiacus: Хабаков, 1927, с. 303-305, 
табл. 15, фиг. 4, 7, 10; Обручев, 1954, с. 328; 1955, 
с. 46, табл. 26, фиг. 2; Воробьева, Матвеева, 1962, с. 
216, табл. С-27, фиг. 7; Воробьева, Обручев, 1964, 
с. 297, табл. IV, фиг. 5, 6 (pars). 

Pycnoctenion siberiacus: Воробьева, Обручева, 
1977, с. 90, табл. IX, фиг. 1-7, рис. 1. 

Голотип - утерян (Хабаков, 1927, табл. 15, фиг. 
4), чешуя; местонахождение в 5,5 км ниже д. Коп, 
Минусинская впадина, р. Енисей; верхи быстрян-
ской свиты, нижний карбон. 

Неотип - ПИН, № 784/2, squamosum (отпеча­
ток); местонахождение Ильтековка, Северная Ми­
нуса, Красноярский край, Россия; надалтайская 
свита, нижний карбон. 

Материал. Кости плечевого пояса (cleithrum и 
clavicula, отпечатки), ПИН №784/3-4. Чешуя - ПИН, 
№784/5; местонахождение: Ильтековка, Северная Ми­
нуса. Многочисленные чешуи, ПИН, №781/98, 99 и др. 
из ряда местонахождений в Минусинской впадине, р. 
Абакан, рч. Камышта, пос. Игрыш; Медведское и Кри-
венское, рч. Мокруша, прав, берег Енисея; руч. Оськин 
ключ; Красноярский край, Россия; быстрянская, алтай­
ская и надалтайская свиты, турне, нижний карбон. 

Диагноз. Чешуя 0,7-1 см в диаметре, очень тон­
кая, овальной, округлой, яйцевидной, либо угловатой 
формы. Центр окостенения совпадает с геометриче­
ским или смещен вперед (табл. TV, фиг. 9). В центре 
на внутренней поверхности имеется продольное реб­
рышко, короткое, либо достигающее 1/2 диаметра 
чешуи. Передний и задний сектора наружной по­
верхности примерно равных размеров, покрыты ра­
диальными рядами тонких гребешков с остробугор­
чатыми вершинами. Малые челюстные зубы тонкие, 
без видимых складок снаружи, слегка загнуты лин-
гвально. Нижняя половина клыков несет широкие, 
выпуклые продольные гребни, с высоким костным 
цоколем. Боковые ответвления складок дентина от 4 
до 8, изредка отмечаются ветви второго порядка (не 
более двух). Между складками расположены узкие 
или умеренно широкие костные перекладины. Maxil­
lare невысокое по заднему краю. Скульптура костей 
на нижней челюсти представлена вытянутыми, ана-
стомозирующими в мелкую сеть костными гребеш­
ками, формирующими струйчатый орнамент. 

Распространение. Минусинская впадина, Крас­
ноярский край, Россия; быстрянская, алтайская и 
надалтайская свиты, турне, нижний карбон [Во­
робьева, Обручева, 1977]. 

Pycnoctenion jacuticus Vorobyeva et Obracheva, 
1977 

Pycnoctenion jacuticus: Воробьева, Обручева, 1977, 
с. 93, табл. X, фиг. 1-4, табл. XI, фиг. 1, рис. 2. 

Голотип - ПИН, № 2805/100, нижняя челюсть; 
местонахождение: левый берег р. Вилюй, в 150 м 
ниже устья р. Онкучах, Якутия; верхняя часть 
эмяксинской свиты, нижний карбон. 

Материал. Помимо голотипа, около 20 чешуи и 
изолированные зубы - ПИН, № 2847; типовое ме­
стонахождение. 15 чешуи - ПИН, № 2845; место­
нахождение Эмяксин-Хаята, р. Вилюй, Якутия; 
эмяксинская свита, нижний карбон. 

Диагноз. Чешуи диаметром 10-16 мм, тонкие, 
округлые, либо овальные. Центр окостенения обыч­
но смещен в заднюю половину. Внутренняя поверх-
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ность гладкая либо со срединным длинным высту­
пом, достигающим 1/3 диаметра чешуи. Наружная 
поверхность сплошь покрыта радиальными гребеш­
ками. Свободная поверхность (задний сектор) со­
ставляет менее 1/3 общей площади чешуи и скульп-
тирована тонкими, низкими, слабо извилистыми, 
слегка ветвящимися и местами прерывистыми реб­
рышками с гладкой заостренной вершиной, общее 
число которых не превышает 40. Длина бороздок 
между ребрышками в 2-2,5 раза превосходят их ши­
рину. Передний, перекрываемый сектор составляет 
1/3-1/2 общей поверхности, нечетко обособлен и 
покрыт тонкими, обычно прямыми гребешками с 
бугорчатыми вершинами. Малые челюстные зубы 
загнуты назад, гладкостенные. Клыки в нижней по­
ловине (2/3) несут крупные, иногда двойные складки 
и боковые лезвиевидные канты у вершины. Микро­
структура в малых челюстных зубах и клыках слож-
новетвистая, складчатость эустенодонтного типа: 
полость пульпы небольшая, заполнена частично ос-
теодентином; между складками до их конца заходят 
широкие, многорядные костные перекладины. Ma­
xillare высокое, длина в 4 раза превышает высоту у 
заднего полого выпуклого края. Кости скульптури­
рованы мелкими костными бугорками. 

Распространение. Местонахождения в Вилюй-
ской синеклизе на рч. Онкучах у Эмяксин-Хаята, 
Якутия; верхняя часть эмяксинской свиты, нижний 
карбон [Воробьева, Обручева, 1977]. 

Pycnoctenion rybinskensis Vorobyeva et Obrucheva, 
1977 

Pycnoctenion rybinskensis: Воробьева, Обручева, 
1977, с. 92, табл. X, фиг. 6. 

Голотип - ПИН, № 1741/23, чешуя; местонахо­
ждение у д. Малая Камала, сев.-вост. окраина Ры­
бинской впадины, Красноярский край, Россия; вер­
хи чаргинской - ? низы красногорьевской свит, 
нижний карбон. 

Материал. Помимо голотипа, 18 чешуи - ПИН, 
№ 1741/23а-у, типовое местонахождение. 

Диагноз. Чешуи диаметром 13-25 мм, округло-
яйцевидной или сердцевидной формы. Центр око­
стенения совпадает с геометрическим, либо сдви­
нут вперед. На внутренней стороне ему соответст­
вует короткое продольное ребрышко. Задний сек­
тор с вершиной позади центра окостенения состав­
ляет 1/5-1/4 общей поверхности и равен, либо 
вдвое меньше переднего, покрыт 30-34 слегка из­
витыми гребешками с гладкими вершинами, иногда 
прерывистыми или анастомозирующими между со­
бой. Ширина бороздок равна либо в 1,5 раза пре­
вышает толщину гребешков. Передний сектор ор­
наментирован тонкими бугорчатыми гребешками. 
Секторы разделены зоной струйчато-концентриче-
ских гребешков ячеистого орнамента. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, Обручева, 1977]. 

Замечания. По характеру скульптуры на чешуе 
сближается с P. jacuticum, отличаясь от P. sibiriacum 

более грубыми гребешками заднего сектора и отсут­
ствием на них бугорков. От P. jacuticum отличается, 
однако, передним положением центров окостенения 
чешуи, их менее сильным перекрыванием и более 
толстой чешуей. По числу гребешков на заднем сек­
торе сближается с некоторыми видами Strepsodus из 
отложений нижнего карбона С. Америки. 

Pycnoctenion tuwensis Vorobyeva et Obracheva, 1977 

Pycnoctenion tuwensis: Воробьева, Обручева, 1977, 
с. 94, табл. XI, фиг. 2. 

Голотип - ПИН, № 789/2, чешуя; местонахожде­
ние: 180 м выше пос. Сейба, правый берег р. Енисея, 
северо-восточная Тува; суглугхемская свита, турне, 
нижний карбон. 

Материал. Около 20 чешуи и клык, коллекция 
ПИН, № 782; типовое местонахождение. 10 чешуи 
в той же коллекции с территории Центральной 
Тувы, Хербес; суглугхемская свита, турне, ниж­
ний карбон. 

Диагноз. Чешуи диаметром 30-35 мм, угловатой, 
округлой, либо яйцевидной формы. Центр окостене­
ния часто сдвинут вперед, на внутренней стороне 
ему соответствует короткий выступ. Задний сектор 
составляет 1/4—1/5 поверхности чешуи, покрыт бу­
горчатыми, слабо извилистыми, иногда ветвистыми 
гребешками в количестве 30-35. Бороздки между 
ними вдвое шире гребешков. Передний сектор исхо­
дит из центра радиации, составляя до 1/4 поверхно­
сти. Гребешки бугорчатые, более тонкие, чем на 
заднем секторе. Поверхность клыков почти до вер­
шины покрыта выступающими гребешками. 

Распространение. Северо-восточная и Цен­
тральная Тува, Россия; суглугхемская свита, турне, 
нижний карбон [Воробьева, Обручева, 1977]. 

Pycnoctenion tuberculata Vorobyeva et Obrucheva, 
1977 

Pycnoctenion tuberculata: Воробьева, Обручева, 
1977, с. 94, табл. XI, фиг. 6. 

Голотип - ПИН, № 2879/3, чешуя; местонахож­
дение в 3 км выше впадения ручья Актма, р. Жи-
ланда, Джезгазган, Улутовский р-н, Карагандин­
ская обл., Центральный Казахстан; яговинский го­
ризонт, средний визе, нижний карбон. 

Материал. Около 15 чешуи - ПИН, № 2879; 
типовое местонахождение. 

Диагноз. Крупные чешуи диаметром 1,5-5 см, 
округлой, овальной или яйцевидной формы. Центр 
окостенения совпадает с геометрическим, либо не­
сколько смещен вперед или назад. Внутренняя по­
верхность гладкая либо со срединным выступом, 
нередко расположенным в задней половине чешуи. 
Наружная поверхность сплошь покрыта тонкими 
извилистыми радиальными гребешками с бугорка­
ми на вершине. На отдельных чешуях намечаются 
передний и задний сектора, из которых последний 
составляет 1/3 общей поверхности. На нем насчи­
тывается 90-100 гребешков. Бугорки на этих гре-
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бешках высокие, с заостренной вершиной. Ширина 
бороздок между гребешками меньше их толщины. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, Обручева, 1977]. 

Pycnoctenion litvinovitschae Obrucheva et 
Vorobyeva, 1977 

Pycnoctenion litvinovitschae: Воробьева, Обруче­
ва, 1977, с. 95, табл. XI, фиг. 5, 7. 

Голотип - МГУ, № 230/21, неполная чешуя; 
местонахождение на р. Кыпшак, южный борт Тен-
гизской впадины, Целиноградская обл., Централь­
ный Казахстан; дальненский горизонт, верхний ви­
зе, нижний карбон. 

Материал. Помимо голотипа, куски породы с еди­
ничными чешуями, фрагменты челюсти и зубы -
МГУ, № 230; местонахождение Джезгазганский р-н 
Центрального Казахстана; болеутский горизонт, на-
мюр, нижний карбон. 

Диагноз. Чешуи диаметром 2-3 см, овальные 
или округлые, тонкие. Центр окостенения совпада­
ет с геометрическим и соответствует удлиненному 
плоскому бугорку на внутренней поверхности. 
Свободная поверхность (задний сектор) занимает 
1/3 площади чешуи и покрыта слегка волнистыми 
тонкими радиальными гребешками, образованными 
слившимися бугорками, не превосходящими по 
ширине бугорки перекрываемой поверхности. Об­
щее число гребешков заднего сектора - около 100. 
Скульптура нижней челюсти - вытянутые в длину 
бугорки и короткие гребешки разной толщины, 
формирующие струйчатый орнамент. Клыки срав­
нительно тонкие, до 1 см в высоту, с прямыми 
вершинами. Стенки с уплощенными складками, 
почти достигающими вершины зуба. Пульпарная 
полость большая, свободная. 

Распространение. Центральный Казахстан; 
верхний визе и намюр, нижний карбон [Воробьева, 
Обручева, 1977]. 

Замечания. Учитывая небольшой объем и не­
достаточную сохранность материала с Кыпшака, не 
исключено, что этот вид может оказаться синони­
мом P. tuberculatum. Остатки из Джезгазгана отно­
сятся к нему условно (чешуя отличается более уд­
линенной формой и задним положением центра 
окостенения), хотя эти различия и могут объяс­
няться разным положением чешуи на теле рыбы. 

Pycnoctenion sp. 

Материал. Экземпляры - ПИН, № 2842, 2805, 
фрагмент клыка и около 20 чешуи округлой фор­
мы, диаметром до 25 мм, плохой сохранности, от­
крытые преимущественно с вентральной стороны; 
местонахождение в 1-3,5 км выше устья р. Эстээх, 
Кемпендяйская впадина у р. Сорос, Якутия; сорос-
ская свита, нижний карбон [Воробьева, Обручева, 
1977, с. 96, табл. XI, фиг. 3-4]. 

Замечания. Чешуя отличается от чешуи Р. 
jacuticum передним положением центра окостене­
ния, меньшей степенью перекрывания, более тон­
ким орнаментом и частым расположением гребеш­
ков на свободной поверхности. От P. siberiacum и 
P. rybinskense отличается отсутствием выраженного 
переднего сектора перекрывания. От P. litvinovit­
schae меньшим (около 50 вместо 100) числом гре­
бешков на свободной поверхности и деталями 
строения зубов. Фрагмент клыка характеризуется 
крупной складчатостью основания и гладкой тон­
кобороздчатой верхней частью. 

Род Propycnoctenion Vorobyeva et Obrucheva, 1977 

Propycnoctenion: Воробьева, Обручева, 1977, с. 96. 
Типовой вид - Propycnoctenion nephroides Vo­

robyeva et Obrucheva, 1977. 
Диагноз. Относительно крупная, тонкая, округ­

лая чешуя с выемкой на переднем крае, сильно пе­
рекрывающаяся. Свободная поверхность покрыта 
тонкими радиальными, а перекрываемая - орнамен­
тирована концентрическими костными гребешками. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Кара-Тау, Южный Казах­

стан; кохайская свита, верхний девон [Воробьева, 
Обручева, 1977]. 

Замечание. Близок к Pycnoctenion, отличаясь 
отсутствием радиальных гребешков на перекры­
ваемой поверхности и присутствием выемки на пе­
реднем крае чешуи. 

Propycnoctenion nephroides Vorobyeva 
et Obrucheva, 1977 

Propycnoctenion nephroides: Воробьева, Обруче­
ва, 1977, с. 97, табл. X, фиг. 5. 

Голотип - ПИН, № 789/11, чешуя; местонахож­
дение на сопке Кзыл-Джар, северо-западные отроги 
хребта Кара-Тау, Южный Казахстан; кохайская 
свита, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, около 20 чешуи -
ПИН, № 789; типовое местонахождение. 

Диагноз. Чешуя 1,5—4 см в диаметре, округлая, 
иногда слегка сплющена ростро-каудально. Выемка 
на переднем крае более или менее глубокая, неред­
ко продолжается желобком на внутренней поверх­
ности, который завершается каудально срединным 
ребрышком. Центр окостенения сильно смещен на­
зад. Дуга свободной поверхности составляет 1/7-
1/4 окружности чешуи. Орнамент - неветвящиеся 
гребешки с бугорчатыми вершинами (от 40 до 50), 
разделенные очень тонкими бороздками. Перекры­
ваемая поверхность пересекается концентрически­
ми параллельными тонкими гребешками с гладки­
ми вершинами, огибающими выемку. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Воробьева, Обручева, 1977]. 
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Отряд Porolepiformes 

Диагноз. Морфологически представляет консер­
вативную группу и включает небольшое число родов 
и видов. Мелкие (до 0,5 м) и крупные (свыше 4 м) 
формы, населявшие континентальные и солоновато-
водные водоемы девонского периода. Форма тела 
вальковатая (рис. 45а). Голова обычно короткая и 
более или менее широкая (рис. 456). Высота черепа 
варьирует. Судя по внешнему облику и тафономии, 
относятся, скорее всего, к подстерегающим придон­
ным хищникам, по-видимому, обладавшим электро­
рецепцией. Череп представлен двумя блоками, обла­
дающими слабой подвижностью и гибкостью. Этмо-
ид короткий и обычно широкий. Передний край рыла 
образован парными rostro-premaxillaria (RP) или naso-
rostro-premaxillaria (NRP) (рис. 47а). Характерно при­
сутствие между этими костями самостоятельного 
rostrale mediale (Rm) (рис. 456), пересекаемого этмо-
идной комиссурой, связующей инфраорбитальные 
сенсорные каналы. Исходно две наружные ноздри по 
бокам этмоида, которые могут сливаться в одну об­
щую вырезку, как это имеет место у Laccognathus 
[Vorobyeva, 1980]. Нижнебоковой угол постназаль­
ной стенки занят вентролатеральным окном, форми­
рующим эндохоану. У Laccognathus сошник имеет 
экзохоанную вырезку (fech) (рис. 48а). Эта вырезка у 
многих отсутствует ввиду смыкания небных и верх­
нечелюстных костей, хотя здесь имеются и исключе­
ния [Ahlberg, 1991]. Ноздри могут быть связаны ма­
ленькой анамнестической костью - nariodale (рис. 
456), либо по нижнему краю задней ноздри распола­
гается относительно крупная кость, пересекаемая 
инфраорбитальным каналом и сопоставимая с 
rostrale laterale остеолепиформов и пандерихтифор-
мов, как это имеет место у Paraglyptolepis [Воробье­
ва, 1992, рис. 28]. Носовые капсулы небольшие, при­
урочены к переднебоковым углам этмоида (рис. 466, 
г). Они разделены широкой межносовой областью, 
вмещающей парную небную яму и переднюю часть 
мозговой полости, выступающей между короткими 
ольфакторными каналами. Капсулы дифференциро­
ваны продольным рострокаудальным гребнем на ла­
теральной носовой стенке, который слабо развит у 
примитивных форм, типа Porolepis (рис. 46в), напо­
миная в этом отношении дерминтермедиальный от­
росток (pdm) примитивных Osteolepiformes (рис. 
46а). Орбитальные вырезки небольшие, приурочены 
к передней, либо к средней части париетального щи­
та, без склеротики (рис. 45). Топография и число 
дермальных костей сходно с таковыми у остеолепи­
формов, особенно у примитивных представителей. 
Передняя половина париетального щита занята мел­
кими, многочисленными костями, представленными 
ростральной, постростральной, носовой и супраор-
бито-тектальной сериями (рис. 5ж). Наружное пи­
неальное отверстие отсутствует, хотя в его области 
может быть крупная пластинка, либо вздутие. Па­
риетальный щит равен по длине, либо короче пост­
париетального (рис. 47а; табл. VII, фиг. 1). Отмеча­

ется эволюционная тенденция к переднему смеще­
нию границы между щитами. В формировании свя­
зей переднего и заднего раздельных дермальных 
щитов крыши участвуют две кости: parietointertem-
porale (Palt) и postparietosupratemporale (PpSt) (рис. 
5ж, 456) (связь по типу Y, по [Andrews, 1973]). Су­
дя по голоптихиидам, intertemporale слито с parieta­
le, a postparietale - с supratemporale. Postorbitale ко­
роткое, не достигает спиракулярной вырезки. По­
зади postorbitale имеется преспиракулярная пла­
стинка (Prsp), связующая щиты и щечную пластину 
(рис. 456) и пересекаемая иногда ответвлением 
надглазничного сенсорного канала. Имеется extra-
temporale, формирующее обычно спиракулярную 
вырезку. Медианное extrascapulare (Extm) налегает 
на боковые extrascapularia. 

Щечная пластина включает не менее девяти 
костей, в том числе 3-7 squamosum, preoperculum, 
quadratojugale, jugale, lacrimale, postorbitale и prespi-
raculare. Позади щечной пластины имеется ком­
плексная кость - preoperculosubmandibulare (Psbm), 
пересекаемая мандибулярным сенсорным каналом. 
Эта кость продолжает дорсально субмандибуляр-
ную серию (имеющую до 6-9 пластинок) и распо­
лагается между щечной пластиной, нижней челю­
стью, suboperculum и радиобранхиальной серией из 
трех-пяти лучей (Rbr). Гулярная серия представле­
на парной gulare laterale. Медианное gulare может 
отсутствовать (рис. 486). 

Нижняя челюсть широкая (табл. VI, фиг. 9), го­
ризонтально-овальная в поперечном сечении, с бо­
лее или менее развитым ретроартикулярным отро­
стком. Имеются три короноидных ямы, два-три ко-
роноида. Между dentale и infradentalia, либо на 
infradentalia могут присутствовать более или менее 
развитые вырезки сенсорных ям, вероятно, связан­
ные с электрорецепцией (рис. 476). Озубление на 
dentale чаще не достигает симфиза. Передний ко­
нец челюсти в симфизной области занят площад­
кой (табл. VI, фиг. 9) для парасимфизной зубной 
пластинки, несущей параллельные ряды зубов (ре­
же шагрень), и гомологичной адсимфизной пла­
стинке остеолепиформов и пандерихтиформов. 
Имеются одна или более симфизных костей между 
ветвями нижней челюсти и более или менее разви­
тые инфрадентальные фланги. Prearticulare может 
не достигать симфиза. Зубная микроструктура ден-
дродонтного типа [Bystrow, 1939; Schultze, 1969] 
(рис. 7в). Сенсорная система многоветвистая, пред­
ставлена замкнутыми каналами, поверхностно рас­
положенными, открытыми бороздами и ямочными 
линиями. Группы мелких сенсорных пор (предпо­
лагаемых электрорецепторов), свойственные ос-
теолепиформам с косминовым покровом, не про­
слеживаются. Могут присутствовать ответвления 
сенсорных каналов, пересекающих преспиракуляр-
ную пластинку и extratemporale. На небной поверх­
ности в широкой межносовой стенке имеется пар­
ная небная яма (fpal) (табл. VI, фиг. 7; рис. 48а, 49 
а, б), подразделенная эндокраниальным выступом. 
Сошники короткие, с низкими озубленными пла-
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Рис. 45. Holoptychius flemingi Agassiz, 1839: a - общий вид, б - череп сбоку, в - эндоскелет (модифицировано [Jarvik, 1948, 1972]) 
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Ртх fpal fpal pdm nas 
Рис. 46. Вид на этмоид с небной по­

верхности и на носовую капсулу сзади у 
Rhipidistia: а, б - примитивное (а - Gy­
roptychius; б - Porolepis); в, г - продви­
нутое (в - Eusthenopteron, г - Holopty­
chius) состояния (модифицировано: а -
[Воробьева, 1992]; б - [Kulczycki, I960]; 
в, г - [Jarvik, 1942]). Схема 

pdm 

Рсо 

NRP Рис. 47. Laccognathus panderi 
Gross, 1941. Лектотип - ПИН, № 
3547/6. Местонахождение Лоде, Лат­
вия; гауйские слои, фран, верхний де­
вон. Череп: а — крыша сверху, б -
нижняя челюсть латерально [Voro-

pinpl byeva,1980] 
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Рис. 48. Laccognathus panderi Gross, 1941. Экз. - ПИН, № 3547/5 (а), лектотип - ПИН, № 3547/6 (б). Место­
нахождение Лоде, Латвия; гауйские слои, фран, верхний девон. Череп: а - небная поверхность, б - вентральная 
поверхность [Vorobyeva, 1980] 

станами, без задних отростков, не контактируют 
между собой. Парасфеноид короткий и широкий, 
не достигает этмоидной области и не связан с сош­
никами (рис. 48а); озубление на парасфеноиде 
представлено длинным серединным гребнем, по­
крытым однорядно расположенными крупными 
дентиклями, либо полем шагрени разной протя­
женности. Имеется одна пара dermopalatinum, 
озубление по наружному краю которого продолжа­
ет озубление на сошниковой пластине. Небная пла­
стина на premaxillare не развита. 

Palatoquadratum без тригеминальной вырезки, 
крепится впереди апикальным отростком в глубокой 
сочленовной ямке на небной поверхности этмоида 
и к развитому базиптеригоидному отростку [And­
rews, 1973]. Судя по гистологическим срезам, неб-
но-квадратный комплекс у Glyptolepis сливается с 
этмосфеноидом в 3-4-х местах, обеспечивая непод­
вижность черепной системы [Jarvik, 1972]. Гипобран-
хиальный аппарат характеризуется отсутствием суб-
лингвального стержня [Jarvik, 1954], единственным 
базибранхиальным элементом, укороченными гио-
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Рис. 49. Paraglyptolepis 
karksiensis Vorobyeva, 1986. 
Голотип - GI, Pi 1630 (a, 6); 
экз. - GI, Pi 1631 (в). Место­
нахождение Каркси, Эстония; 
буртниекские слои, средний 
девон. Этмосфеноидный от­
дел черепа: а - вентрально, б 
- вентролатерально, в - вид 
спереди на сочленовные по­
верхности базиптеригоидных 
отростков [Воробьева, 1987] 

хиале и удлиненным урохиале [Moy-Thomas, Miles, 
1971; Jarvik, 1972]. Гиомандибула закрытого типа, 
пронизана гиомандибулярным каналом [Jarvik, 1980]. 
В ротовой полости прослеживаются Многочисленные 
мелкие бранхиальные пластинки [Bjerring, 1967]. 

Позвоночный столб включает нерасчлененную 
нотохорду. Позвонки могут быть представлены 
плевро- и интрацентрами, невральными дугами и ге-
мальными отростками (рис. 45в). Ребра и кольцевид­
ные позвонки отсутствуют [Andrews, Westoll, 1970b] 
(не окостеневали). Два дорсальных и анальный плав­
ники с мясистыми лопастями, либо без них, хвосто­
вой - гетероцеркный с развитой гипохордальной ло­
пастью (рис. 45а, в). Грудные плавники с более или 
менее длинной лопастью, расположены высоко на 
теле. Скелет второго спинного и анального плавни­
ков представлен базальными пластинками и рядами 
сегментированных дистальных радиалий, к которым 
крепятся многоветвистые лепидотрихии. Базальные 
чешуи обычно отсутствуют. Эндоскелет грудного 
плавника, частично известный у Glyptolepis groen-
landica [Jarvik, 1972], относится к бисериальному ар-
хиптеригию, будучи представлен, по крайней мере, 
четырьмя - семью мезомерами, из которых прокси­
мальный соответствует humerus (рис. 10ж). Послед­
ний причленяется к выступающей (выпуклой) голов­
ке скапулокоракоида, сближаясь в этом отношении с 
дипноями и принципиально отличаясь от остеолепи­
формов и пандерихтиформов, где гленоидная по­
верхность для humerus вогнутая. Экзоскелет плече­
вого пояса состоит из того же набора костей, что и у 
остеолепиформов: posttemporale, supracleithrum, ano-
cleithrum, cleithrum и clavicula. Posttemporale не кон­
тактирует с медианным extrascapulare. Supracleithrum 
вариабельно по форме, иногда чешуеобразное. Clavi­
cula со стержневидным восходящим отростком (рис. 
486), который перекрывается дорсолатеральной пор­

цией cleithrum. Cleithrum с длинной треугольной вен­
тральной ветвью, без отростка на переднем крае вер­
тикальной ветви, входит в борозду на заднем крае 
clavicula [Jarvik, 1944Ь]. Иногда имеется interclavicula 
[Jarvik, 1972]. Скапулокоракоид крепится с cleithrum 
одной подошвой (рис. 8в). 

Покровные кости и чешуи могут быть покрыты 
сплошным слоем крупнопористого космина с ли­
нейным расположением пор, либо отдельными 
дентиновыми образованиями, под которыми име­
ются генерации предшествующих кожных зубов 
(рис. 11 а, б). Космин на покровных костях и чешуе 
может также полностью отсутствовать (табл. VI, 
фиг. 10). Чешуя ромбическая у форм с косминовым 
паркетом (табл. VI, фиг. 1—4) и округлая у более 
продвинутых форм, где она несет изолированные 
кожные зубы либо костную скульптуру из бугорков 
и гребней (табл. VI, фиг. 5, 6, 10). Внутренняя по­
верхность в первом случае с продольным средин­
ным гребнем, во втором - гладкая. 

Состав. Два семейства: Porolepididae Woodward, 
1891; Holoptychiidae Owen, 1860. 

Семейство Porolepididae Woodward, 1891 

Типовой род - Porolepis Woodward, 1891 
Диагноз. Рыбы мелких или средних размеров, не 

превышающие в длину 1 м, с сильной нижней лопа­
стью гетероцеркного хвоста. Имеют относительно 
низкий и длинный этмосфеноидный отдел: длина 
его примерно в 2,5 раза может превышать высоту на 
уровне базиптеригоидного отростка. Париетальный 
щит полностью покрывает крышу этмосфеноида и в 
1,2-1,5 раза длиннее постпариетального. Передняя и 
задняя ноздри широко расставлены. Передняя может 
занимать относительно дорсальное положение над 
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передним краем слезно-челюстной выемки, видна 
сверху. Задняя низко расположена, образует вырезку 
в переднем крае lacrimale, сближена с инфраорби-
тальным сенсорным каналом и не связана с глазни­
цей. Имеется экзохоанальная вырезка, продолжаю­
щая вентрально вентролатеральное окно на постна­
зальной стенке [Jarvik, 1972, fig. 9В]. Орбиты не­
большие в дорсолатеральном положении, располо­
жены в передней половине париетального щита, 
видны частично сверху. Пинеальному органу может 
соответствовать небольшая выпуклость в посторби­
тальном отделе щита. Швы между костями крыши 
обычно неразличимы в связи с присутствием косми-
нового паркета. В случае удаления этого слоя видно, 
что посторбитальная серия состоит из многочислен­
ных мелких элементов, назальная - из 5-6 костей, 
протяженность назо-ростральной серии составляет 
более 1/2 длины щита, достигая пинеальной области. 
Postorbitale длинное, образует задний край орбиты. 
Преспиракулярная пластинка и extratemporale длин­
ные, образуют край спиракулярной вырезки, отделяя 
от нее tabulare. Prespiraculare без сенсорного канала. 
Operculum крупное. Передняя небная яма более или 
менее глубокая с толстым эндокраниальным дном. 
Нижняя челюсть высокая (длина в 3,5-5 раз больше 
высоты), без сенсорных вырезок на наружной по­
верхности. Симфизные кости небольшие. Имеются 
два-три короноида. Прекороноидная яма большая. 
Ретроартикулярный отросток развит слабо. Prearticu-
lare на уровне прекороноида может иметь космино-
вы покров, либо несет шагрень, достигает симфиза. 
Spleniale выдается из-под prearticulare в виде узкого 
инфрадентального фланга. Симфиз образован mento-
mandibulare и dentale. Парасимфизная площадка уз­
кая, вытянута позади симфиза. Gularia lateralia пере­
крывают друг друга. Имеются одна-две gularia medi­
ale. Супраптеригоидный и связующий отростки раз­
виты умеренно. Тело покрыто ромбической чешуей, 
на внутренней поверхности которой развит массив­
ный продольный сочленовный выступ. Чешуя и 
дермальные кости покрыты слоем крупнопористого 
космина, образованного паркетом кожных зубов с 
уплощенной вершиной [Gross, 1966] (рис. Па). Под 
паркетом прослеживаются две-три генерации ден­
тиновых зубов с закругленной вершиной. Наружная 
свободная поверхность чешуи гладкая, либо скульп-
турирована тонкими ребрышками. Наружная по­
верхность зубов несет крупные уплощенные склад­
ки, разделенные тонкими бороздами. Дендродонтная 
складчатость зубов сравнительно простая. Полость 
пульпы свободная. Поры сенсорных каналов круп­
ные, расположены в один либо много рядов. При­
сутствие дополнительных сенсорных каналов на 
костях черепа не наблюдается. 

Состав. Porolepis Woodward, 1891; Heimenia 
0rvig, 1969. 

Распространение. Шпицберген, Канада; При­
балтика, Россия, ? Вьетнам; нижний-средний девон. 

Замечания. Род Porolepis имеет широкое рас­
пространение в нижнем-среднем девоне многих 
материков и стран, будучи представлен обычно 

фрагментарными остатками и чаще чешуей. Из­
вестные многочисленные фрагментарные остатки 
большей частью несопоставимы на видовом уров­
не. В этой связи диагноз семейства носит компиля­
тивный характер и основывается на наиболее полно 
описанных трех видах из нижнего девона Шпиц­
бергена: P. spitsbergensis, P. elongata, P. brevis [Jar­
vik, 1942, 1972]. Род Heimenia известен из нижнего 
или среднего девона западного Шпицбергена и, ве­
роятно, имеется в Канаде. Он отличается от Poro­
lepis гребенчатой скульптурой косминового слоя на 
чешуе и его микростроением [0rvig, 1969]. 

Род Porolepis Woodward, 1891 

Gyrolepis: Kade, 1858, с. 10 (pars) 
Gyroptychius: Kade, 1858, с. Ш (pars) 
Porolepis: Woodward, 1891b, p. 8; Stensio, 1922, 

p. 1250; Gross, 1933b, S. 43; 1936b, S. 130; 1941, S. 
8; 1942, S. 143; 1956, S. 66; Обручев, 1938, с. 40; 
1939, с. 292; Holmgren, Stensi0, 1936, p. 356; Берг, 
1940, с. 152; 1955, с. 92; Jarvik, 1942, p. 353; 1972, p. 
15; Кондратьева, Обручев, 1955, с. 1075; 0rvig, 
1957, p. 370; Bystrow, 1959, p. 60; Kulczycki, 1960, 
p. 67; Воробьева, 1963, с. 86; Воробьева, Обручев, 
1964, с. 288. 

Типовой вид - Porolepis posnaniensis Wood­
ward, 1891. 

Диагноз. См. диагноз семейства. 
Видовой состав. P. posnaniensis (Kade, 1858); P. 

siegensis Gross, 1936; P. hefteri Gross, 1936; P. 
spitsbergensis Jarvik, 1942; P. brevis Jarvik, 1942; P. 
elongata Jarvik, 1942; P. uralensis Kondratyeva et 
Obruchev, 1955; P. kureikensis Vorobyeva, 1963; P. 
taymirica Vorobyeva, 1963. 

Распространение. Шпицберген, Латвия, Литва, 
Германия (Рейнская область, Мезериц), Польша, Рос­
сия (Саратовская область, Урал, Сибирская платфор­
ма, Таймыр), ?Вьетнам; нижний - средний девон. 

Замечания. Наиболее полные остатки в виде це­
лых черепов, отдельных костей черепа и плечевого 
пояса, принадлежащие P. spitsbergensis, P. elongata и 
P. brevis из отложений нижнего девона Шпицберге­
на, детально описаны Э. Ярвиком [Jarvik, 1972]. На 
территории России и сопредельных стран (Прибал­
тика) остатки этого рода очень фрагментарны. Пре­
обладают чешуи, которые часто встречаются в ниж­
не- и среднедевонских отложениях и упоминаются в 
сводках как Porolepis sp. По остаткам плечевого 
пояса из Рейнской области (верхний зиген - нижний 
эмс) В. Гроссом [Gross, 1936b] выделены два вида -
P. siegensis и P. hefteri. Для первого описаны также 
передняя половина нижней челюсти снаружи и пе­
редняя часть operculum. М.Г. Кондратьевой и Д.В. 
Обручевым [1955] на основе чешуи вьщелен P. ura­
lensis из отложений среднего девона Урала (руково­
дствуясь здесь часто стратиграфическим принци­
пом). Более или менее диагностируемой формой яв­
ляется P. posnaniensis, описанный В. Гроссом [Gross, 
1933b] из пород среднего девона Прибалтики, к ко-
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торому Ю. Кульчицкий отнес условно Porolepis из 
нижнего девона Польши [Kulczycki, 1960]. Для по­
следнего он дал подробное описание этмоида, фраг­
ментов нижней челюсти, зубов и чешуи. Эти дан­
ные, равно как и описания А.П. Быстрова [Bystrow, 
1939, 1959] и Т. Орвига [0rvig, 1957] микрострукту­
ры чешуи и зубов, использованы при составлении 
диагноза семейства. 

Porolepis posnaniensis (Kade, 1858) 

Porolepis posnaniensis: Woodward, 1891b, p. 8, pi. 
II, fig. 6-10; Gross, 1933b, S. 43; 1956, S. 66, Abb. 
53-56. 

Голотип - BMNH, № неизвестен (коллекция A. 
Вудворда), чешуя, местохождение Шпицберген; 
нижний девон [Wood-ward, 1891b], 

Материал. Помимо голотипа, чешуя этого вида 
хранится во многих музеях Европы. Крупные ос­
татки, условно отнесенные Ю. Кульчицким к ? Р. 
posnaniensis [Kulczycki, 1960], скорее всего, не 
принадлежат этому виду. 

Диагноз. По переднему краю свободной наруж­
ной поверхности чешуи расположены короткие, про­
дольные ветвящиеся гребешки. Между ними и поза­
ди них поверхность чешуи пронизана округлыми от­
верстиями пор, расположенными продольными ря­
дами на расстоянии 1-2 мм. Свободная поверхность 
отделена от перекрываемой глубокой бороздой. 

Распространение. Шпицберген, Рейнская об­
ласть, ? Прибалтика; нижний девон [Воробьева, 1963]. 

Замечания. Вероятно, к этому виду относится 
чешуя из салацкой свиты Латвии и стоникщкяй-
ской свиты Литвы [Karatajute-Talimaa, 1960]. По 
орнаменту скульптуры вид сближается с родом 
Heimenia из нижнего девона Шпицбергена [0rvig, 
1969], особенно в случаях, когда гребешки на че­
шуях занимают большую часть ее наружной по­
верхности. В частности, чешуя из Вьетнама (табл. 
VI, фиг. 4) может принадлежать либо этому виду, 
либо Heimenia. 

Porolepis kureikensis Vorobyeva, 1963 

Табл. VI, фиг. 1-2 

Porolepis kureikensis: Воробьева, 1963, с. 86, 
табл. I, фиг. б, рис. 2-6. 

Голотип - ПИН, № 1489/9, левая половина 
нижней челюсти; местонахождение левый берег р. 
Курейки, обнажение 53, Восточная Сибирь, Россия; 
курейская свита, нижний девон. 

Материал. Помимо голотипа, из типового местот 

нахождения происходят правая половина и шесть 
фрагментов нижних челюстей - ПИН, № 1489/16-19; 
задняя, большая часть переднего щита черепной 
крыши - ПИН, № 1489/22; кости жаберной крышки 
- ПИН, № 1489/23-26; боковое gulare - ПИН, № 
1489/29; плечевые кости (cleithrum) - ПИН, № 
1489/11-13; parietointertemporale - ПИН, № 1489/30; 
две preoperculum и submandibulare - ПИН, № 

1489/27-28; чешуя. Фрагменты покровных костей че­
репа и чешуя происходят из местонахождений на р. 
Котуй и ее притоке - р. Сида, ПИН - №927, а также 
неописанные чешуи и фрагменты из той же коллек­
ции - р-н Норильска (гора Зуб Маркшейдерский и 
Черная Горка); курейская и разведочнинская свиты, 
нижний девон. 

Диагноз. Рыбы не менее 1 м длиной, длина из­
вестной нижней челюсти - около 16 см. Чешуя от 4 
до 15 мм длиной и от 2,5 до 9 мм высотой, ромби­
ческой или округло-ромбической формы. На гра­
нице свободной и перекрываемой поверхности по 
верхнему краю чешуи, вдоль косминового паркета 
прослеживается полоска отдельных дентиновых 
бугорков (табл. VI, фиг. 1-2) с вдавленными и на­
правленными назад заостренными вершинами. 
Длина нижней челюсти в 4,5-5 раз превосходит 
наибольшую высоту ее средней части. Прекороно­
идная яма глубокая, вытянута в длину [Воробьева, 
1963]. Зубной ряд на dentale длинный, почти дости­
гает уровня симфиза. Парасимфизная пластинка, по 
всей видимости, маленькая. Шагреневое поле на 
prearticule достигает уровня переднего края Преко-
роноида. Имеется небольшой ретроартикулярный 
отросток. Dentale невысокое впереди, не достигает 
заднего конца челюсти и не контактирует с quadra­
tojugale. Поры сенсорного мандибулярного канала 
крупные, обычно расположены в один ряд. Наруж­
ная поверхность клыков у оснований несет широ­
кие выпуклые гребни, разделенные глубокими бо­
роздами. Длина боковой гулярной пластинки вдвое 
превосходит ширину. Имеется короткая медианная 
гулярная пластинка. Cleithrum с развитой выемкой 
по заднему краю; восходящая и горизонтальная его 
ветви примерно равной протяженности. 

Распространение. Сибирская платформа (pp. 
Курейка, Котуй, Сида, окрестности Норильска); 
курейская и разведочнинская свиты, нижний девон 
[Воробьева, 1963]. 

Замечания. Несмотря на фрагментарность ос­
татков, вид достаточно хорошо диагностируем. От­
личается от P. posnaniensis скульптурой чешуи (при­
сутствием дентиклей); от P. siegensis и P. hefteri 
[Gross, 1936b, PI. 8, Fig. 1-3] - формой cleithrum 
(более развитой вентральной ветвью); от P. siegen­
sis - также меньшей высотой нижней челюсти. От 
шпицбергеновских видов отличается однорядным 
расположением сенсорных пор на нижней челюсти 
и некоторыми деталями ее строения. От Porolepis ? 
posnaniensis из нижнего девона Польши - строением 
стенок клыков: у этого вида стенки несут плоские 
гребни, которые достигают вершины клыка и разде­
лены тонкими бороздками [Kulczycki, 1960]. 

Porolepis taimyrica Vorobyeva, 1963 

Табл. VI, фиг. 3 

Porolepis taimyrica: Воробьева, 1963, с. 91, табл. 
I, фиг. в, рис. 8. 
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Голотип - ПИН, № 1925/1, задняя часть левой 
нижней челюсти; местонахождение нижнее тече­
ние р.Тареи, правый берег каньона, центральный 
Таймыр; курейская - разведочнинская свиты, ниж­
ний девон. 

Материал. Помимо голотипа, фрагмент со 
скульптурой, чешуи и клык - ПИН, № 1925/1 а, б, 
типовое местонахождение. 

Диагноз. Чешуя 5-9 мм длиной, удлиненно-
ромбической формы, пронизана вытянутыми в 
длину порами. На границе свободной и перекры­
ваемой частей наружной поверхности по верхнему, 
нижнему и переднему краям чешуи имеются ден­
тиновые бугорки с вдавленной, заостренной и на­
правленной назад вершиной. Dentale высокое впе­
реди и достигает заднего конца челюсти, принимая 
участие в формировании площадки для перекрыва­
ния quadratojugale. Мандибулярный сенсорный ка­
нал открывается множеством мелких пор, распо­
ложенных многорядно. Клыки несут крупные вы­
пуклые ребра, разделенные глубокими бороздами. 

Распространение. Центральный Таймыр, бас­
сейн р. Тареи; курейская и разведочнинская свиты, 
нижний девон [Воробьева, 1963]. 

Замечания. Вид близок к P. kureikensis по 
скульптуре чешуи и по внешнему облику зубов, но 
отличается по морфологии нижней челюсти (den­
tale высокое и перекрывается quadratojugale), а 
также многорядностью расположения сенсорных 
пор на челюсти. 

Семейство Holoptychiidae Owen, 1860 

Типовой род - Holoptychius Agassiz, 1839. 
Диагноз. Рыбы крупных размеров (от 1 до 4 м) с 

относительно высоким и укороченным этмосфе-
ноидом: длина его примерно в 2 раза превышает 
высоту на уровне базиптеригоидных отростков. 
Париетальный щит не покрывает полностью крышу 
этмосфеноида и равен по длине или короче постпа­
риетального. Положение передней и задней ноздри 
относительно друг друга варьирует у разных родов. 
Задняя ноздря расположена относительно высоко 
от края рыла, чуть ниже передней, отделена, либо 
сближена с нею, подчас открываясь общим вывод­
ным отверстием. У некоторых видов (Glyptolepis 
groenlandica) прослеживается борозда, соединяю­
щая заднюю ноздрю с орбитой [Jarvik, 1972, fig. 
7В]. Экзохоанальная вырезка прослеживается лишь 
у некоторых форм (Laccognathus) (рис. 48а). Орби­
ты маленькие или средних размеров, дорсально, 
либо латерально расположены в передней или 
средней половине париетального щита. Имеется 
иногда крупная пинеальная пластинка в межорби­
тальной области, позади постростральной серии, 
состоящей из многих мелких элементов. Протя­
женность назо-постростральной серии составляет 
2/3 и более длины щита. Postorbitale, prespiraculare 
и extratemporale короткие. Prespiraculare может пе­
ресекаться ветвью надглазничного сенсорного ка­

нала. Extrascapulare и tabulare обычно участвуют в 
формировании спиракулярной вырезки. Число sub-
mandibularia, radiobranchiostegalia и нижних squa­
mosum варьирует. Operculum обычно небольшое. 
Передняя небная яма мелкая или глубокая, может 
быть с тонким эндокраниальным дном. Нижняя че­
люсть широкая, умеренно высокая: длина в 5-6 раз 
превышает высоту, может иметь глубокую выемку 
на переднем крае, свидетельствующую о присутст­
вии крупных симфизных костей. Наружная по­
верхность часто с крупными, либо небольшими 
вырезками на границе dentale с infradentalia или в 
швах между infradentalia. Имеются три короноида. 
Размеры прекороноидной ямы и ее положение в 
отношении переднего конца челюстей варьируют. 
Степень развития ретроартикулярного отростка 
также варьирует. Prearticulare несет шагреневое по­
ле, может не достигать симфиза. Spleniale и post-
spleniale формируют передний (иногда широкий) 
инфрадентальный фланг. Симфиз образован mento-
mandibulare. Зубной ряд на dentale обычно не дос­
тигает переднего конца челюсти, который занят 
расширенной площадкой для парасимфизной озуб-
ленной пластинки, нависающей над симфизом. Gu­
laria lateralia варьируют по ширине, контактируют 
по срединному шву либо налегают одно на другое. 
Gulare mediale отсутствуют. Супраптеригоидный от­
росток более или менее развит, нередко с синхонд-
розной выстилкой. Связующий отросток этмосфе­
ноида массивный. Тело покрыто округлой чешуей с 
гладкой внутренней поверхностью. Сплошной кос­
миновый покров отсутствует. Скульптура костей и 
чешуи — косминовые дентикли, либо костные бугор­
ки и гребни. Наружная поверхность зубов чаще тон­
кобороздчатая (табл. VI, фиг. 8). Тип складчатости -
сложнодендродонтный. Полость пульпы заполнена 
остеодентином (рис. 7в). Сенсорная система много­
ветвистая, поверхностно расположенная, наряду с 
многочисленными порами имеются открытые сен­
сорные борозды. Сенсорные каналы могут заходить 
в extratemporale и maxillare. 

Состав. Glyptolepis Agassiz, 1844; Laccognathus 
Gross, 1941; Holoptychius Agassiz, 1839; Paraglypto-
lepis Vorobyeva, 1987; Quebecius Schultze et Arse-
nault, 1987; Duffichthys Ahlberg, 1992; IHamodus 
Obruchev, 1933; Wentalepis Schultze, 1980; Nasoga-
luakus Schultze, 2000. 

Распространение. Шотландия, Восточная 
Гренландия, Новая Земля, Норвегия, Прибалтика, 
С. Америка, северо-западные р-ны России; сред­
ний-верхний девон. 

Замечания. Из перечисленных родов с террито­
рии России и сопредельных стран (Прибалтика) из­
вестны роды Glyptolepis, Laccognathus, Holoptychius 
и Paraglyptolepis. Положение Hamodus и Ventalepis 
в этом семействе проблематично. 

Род Glyptolepis Agassiz, 1844 

Glyptolepis: Agassiz, 1844; Whiteaves, 1881, p. 32; 
1883, p. 162; 1889, p. 77; Traquair, 1890, p. 17; Wood-
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ward, 1891a, p. 336; Eastman, 1907, p. 17; 1908, p. 238; 
Kiaer, 1915, p. 46; Hay, 1929, p. 674; Gross, 1933b, S. 
46; 1936b, S. 151; 1941, S. 9; Bystrow, 1939, p. 299; 
Обручев, 1941, с. 39; 0rvig, 1957, p. 367; Воробьева, 
Обручев, 1964, с. 289; Jarvik, 1950a, p. 10; 1966, p. 
77; 1972, p. 19; 1980, p. 250; Gardiner, 1966, p. 89; 
Thomson, 1966, p. 2; Воробьева, Лярская, 1968, с. 71; 
Schultze, Arsenault, 1987, p. 2353; Dineley, Loeffer, 
1993, p. 124; Lebedev, 1995b, p. 363; Cloutier, 
Schultze, 1996, p. 267; Vorobyeva et al., 1997, p. 81. 

Типовой вид - Glyptolepis leptoptera Agassiz, 1844. 
Диагноз. Вальковатое тело длиной от 1 до 2 м. 

Спинные плавники сближены между собой и с хво­
стовым, противостоят брюшному и анальному. Хво­
стовой плавник с длинной, тонкой эпихордальной и 
широкой гипохордальной лопастями. Второй спин­
ной и анальный плавники примерно равных разме­
ров. Первый спинной плавник немного меньше вто­
рого, с зачаточной мясистой лопастью. Второй 
спинной и анальный - без мясистых лопастей. Груд­
ные плавники с относительно короткой закруглен­
ной лопастью. Голова с уплощенной крышей и за­
кругленным рылом составляет около 1/5 длины тела. 
Наибольшая ширина черепа между дистальными 
концами нижней челюсти в 1,3-1,4 раза превосходит 
его длину. Череп высокий по заднему краю. Вырез­
ки передней и задней ноздри относительно далеко 
отстоят друг от друга. Lacrimale несет на переднем 
конце вырезку для задней ноздри, от которой тянет­
ся по lacrimale борозда к глазнице, сопоставляемая 
со слезно-носовым протоком [Jarvik, 1972]. Перед­
ний край рыла образован парными naso-rostro-pre-
maxillaria, в состав которых, наряду с rostrale laterale, 
могло входить rostrale mediale, несущее этмоидную 
комиссуру. Париетальный щит короткий, составляет 
1/3 (G. groenlandica), либо около 1/2 (G. leptopterus) 
длины постпариетального. Орбиты средних разме­
ров расположены латерально в передней, либо сред­
ней части щита. Ширина крыши между орбиталь­
ными вырезками примерно равна длине щита. Внут­
реннее пинеальное отверстие находится на уровне 
посторбитальных углов, наружному соответствует 
пинеальная пластинка. Имеются два-три supraorbita-
lia. Postorbitale относительно длинное, достигает 
границы между щитами, длина вдвое превосходит 
высоту. Prespiraculare небольшое (втрое меньше 
postorbitale), как и extratemporale, без сенсорного ка­
нала. В щечной пластине три squamosum. Верхнее -
крупное, вместе с tabulare и extratemporale участву­
ют в формировании спиракулярной вырезки. Рге-
operculum перекрывает четыре radiobranchiale, зани­
мает латеральное положение и контактирует с девя­
тым submandibulare. Gulare mediale отсутствует. Gu­
laria lateralia удлиненной формы, узкие по заднему 
краю. Operculum и suboperculum примерно равных 
размеров, невысокие: длина почти вдвое превосхо­
дит высоту. Озубленная зона на парасфеноиде ко­
роткая, далеко не достигает уровня сошников. Пе­
редняя небная яма относительно большая, средин­
ный эндокраниальный выступ хорошо развит. Небо 
покрыто многочисленными мелкими зубными пла­

стинками [Jarvik, 1972, fig. 30]. Нижняя челюсть не 
имеет наружных вырезок между dentale и infraden­
talia. Передний конец челюсти сильно утолщен, 
формирует широкую парасимфизную площадку ме­
жду передним концом dentale и prearticulare. Пара-
симфизная пластина могла нести шагрень зубов. 
Прекороноидная яма небольшая, неглубокая. Пе­
редний инфрадентальный фланг широкий. Симфиз 
средних размеров. Симфизные кости могут быть 
крупными. Ретроартикулярный отросток не развит. 
Клыки со слабо сплющенными, слегка загнутыми 
вершинами, округлым сечением в основании имеют 
боковые гребни. Микроструктура сложнодендро-
донтного типа. В бранхиальной скелете - четыре 
жаберных дуги. Имеется interclavicula. Вертикальная 
и горизонтальная ветви cleithrum примерно равной 
длины, последняя может иметь двойной состав. Эн-
доскелет первого спинного плавника с базальной 
пластинкой, к которой крепятся один-два ряда 
radialia, поддерживающие лепидотрихии. В основа­
нии второго спинного плавника находится одна ба-
зальная пластинка, поддерживающая ветвящиеся ле­
пидотрихии. В бисериальном эндоскелете грудного 
плавника не менее 4-х удлиненных мезомеров. На­
зальные чешуи в основании плавников отсутствуют. 
Чешуя сравнительно тонкая, округлая, средних раз­
меров. Свободная треть ее поверхности (как и у Que-
becius) орнаментирована продольными, тонкими вет­
вящимися косминовыми гребнями (табл. VI, фиг. 5, 
верхний ряд), которые часто прерываются и иногда 
раздваиваются. Скульптура покровных костей черепа 
в виде кожных зубов с притуплёнными вершинами. 
Сенсорные каналы открываются многочисленными 
порами, сенсорные борозды не прослеживаются. 

Видовой состав. G. leptoptera Agassiz, 1844; G. 
groenlandica Jarvik, 1972; G. paucidens (Agassiz, 
1844); G. baltica, Gross, 1936; G. ? Retnota Obruchev, 
1941; G.I dellei [Gross, 1942]. 

Распространение. Восточная Гренландия, Но­
вая Земля, Шотландия, Земля Элсмира, С. Амери­
ка, Россия, Прибалтика; средний - верхний девон. 

Замечания. Этот род имеет широкое распро­
странение, но в большинстве случаев его виды 
представлены лишь изолированной чешуей, по ко­
торой их трудно диагностировать. Поэтому диагноз 
рода основан большей частью на G. groenlandica и 
G. leptoptera, для которых известны общая форма 
тела и многие детали строения черепа и посткрани­
ального скелета [Jarvik, 1972]. Ниже дается диагноз 
двух видов с территории России и сопредельных 
стран: G. baltica, у которого известны, помимо че­
шуи, остатки черепа и плечевого пояса, и G. ? 
dellei, выделенного на основе парасимфизной спи­
рали [Lebedev, 1995Ь]. Близким к Glyptolepis явля­
ется, возможно, род Quebecius [Schultze, Arsenault, 
1987], который обладает рядом отличий от других 
голоптихиид в строении плавников. 

Glyptolepis baltica Gross, 1936 

Табл. VI, фиг. 5 
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Glyptolepis sp.: Gross, 1933a, S. 46, табл. VI. 
Glyptolepis baltica: Gross, 1936b, S. 151, Fig. 3, 8; 

1941, S. 9, Fig. 1-5; 1957, PI. 6, Fig. 1, 2; 0rvig, 1957, 
Fig. 4B; Jarvik, 1972, p. 120. 

? Glyptolepis baltica: Воробьева, Лярская, 1968, 
с. 78, табл. XI, фиг. 8; Vorobyeva et al., 1997, p. 81, 
pi. I, fig. 5. 

Голотип - MB, f. 282, верхняя большая часть 
клавикулы; местонахождение Эрмани на р. Аа, 
Латвия; гауйские слои, фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, 7 фрагментов 
нижней челюсти MB, f. 80, 81, 82, 375, 376, 377 
(один без №); 15 claviculae, 10 cleithrum, неопреде­
ленные фрагменты скелета и чешуя из той же кол­
лекции MB, f. 282, 1835, 1836, из типового место­
нахождения и с р. Гауи; гауйские слои. Чешуя -
MHPvM (без номера) [0rvig, 1957], типовое место­
нахождение. Чешуя - ПИН, №1737/26, 31 и LGD 
(коллекция Л.А. Лярской), местонахождение Пас-
та-Муйжа, р. Даугава, Латвия; аматские - снето­
горские слои, верхний девон. 

Диагноз. Нижняя челюсть длинная и низкая. Пе­
редний конец несет медиальное утолщение, скульп-
турированное бугорками, которые, судя по экз. f.81, 
образованы космином. Это образование топографи­
чески соответствует парасимфизной пластинке. К 
этому виду условно отнесены изолированные пара-
симфизные пластинки, несущие основания трех 
клыков и один-два медиальных и три латеральных 
рядов мелких зубов [Jarvik, 1972, р. 120]. Прекоро­
ноидная яма сравнительно мелкая и короткая, вы­
стлана впереди расположенным прекороноидом и 
prearticulare, хотя на ее дне могла выходить и мекке-
лева кость. Шов между прекороноидом и prearticu­
lare длинный. Симфиз средних размеров. Prearticula­
re достигает симфиза, между нею и сплениальными 
костями выходит полоса mentomandibulare. Шагре­
невый выступ на prearticulare широкий, покрытый 
мелкими и тесно расположенными дентиклями. Его 
передний заостренный конец достигает уровня 
крупных прекороноидных клыков. Передний ин­
фрадентальный фланг, образован spleniale и частич­
но postspleniale. Canalis mandibularis с широким про­
светом, проходит на уровне средней высоты этого 
фланга и открывается многочисленными порами 
вдоль дорсального и вентрального краев сплениаль-
ных костей. Выходные отверстия с. articularis и с. 
prearticularis расположены почти по вертикали на 
поверхности articulare на уровне средней части гле-
ноидной площадки. Неподразделенное на части clei­
thrum с относительно высокой вертикальной ветвью, 
которая ненамного превосходит по длине горизон­
тальную, встречаясь с ней почти под прямым углом. 
В верхней части наружной поверхности вертикаль­
ной ветви cleithrum имеется широкая, сужающаяся 
вниз площадка, перекрываемая жаберной крышкой, 
в нижней - отчетливое понижение для перекрыва­
ния клавикулой. Эти поверхности перекрывания 
разделены выпуклостью переднего края горизон­
тальной ветви, которая занята короткой, треуголь­
ной, изогнутой внутрь поверхностью, формирующей 

стенку жаберной полости. Clavicula с высоким вос­
ходящим стержневидным отростком; вдоль его зад­
него края тянется длинное понижение для налегания 
на внутреннюю поверхность cleithrum; оно, в свою 
очередь, входит в паз вдоль переднего края этого 
понижения. Вершина восходящего отростка клави­
кулы при сочленении с клейтрумом почти достигает 
верхнего края последнего [Gross, 1936Ь]. Площадка 
для причленения скапулокоракоида - поперечно-
вытянутая на границе вертикальной и горизонталь­
ной ветвей. Скульптура на наружной поверхности 
плечевого пояса представлена костными извили­
стыми гребнями и бугорками. Сочленовная поверх­
ность для humerus занимает поперечное положение 
на границе вертикальной и вентральной ветвей 
cleithrum. Длина чешуи - 15-35 мм, толщина - 0,2-
0,3 мм. Свободная поверхность несет очень тонкие, 
слабо изогнутые параллельные косминовые гребни 
разной длины, иногда образующие ветвистый орна­
мент. Реже гребни сравнительно редкие, иногда соб­
раны в пучки. Ширина гребней варьирует независи­
мо от величины чешуи. Дентиновые бугорки на сво­
бодной поверхности имеют бороздчатые или вдав­
ленные, направленные назад вершины, расходящие­
ся радиальными рядами из центра их поля, которое 
на некоторых чешуях очень большое [Воробьева, 
Лярская, 1968] (табл. VI, фиг. 5 - верхние чешуи). 

Распространение. Прибалтика; аматские, гауй­
ские слои, верхний девон [Воробьева, Лярская, 1968]. 

Замечания. Диагноз вида компилятивный, со­
ставлен по работам В. Гросса [Gross, 1936b, 1941] с 
учетом замечаний Э. Ярвика [Jarvik, 1972], по ра­
боте Э.И. Воробьевой и Л.А. Лярской (Воробьева, 
Лярская, 1968), а также на основе изучения Э.И. 
Воробьевой в 1993 г. материалов из MB, f. (коллек­
ция В. Гросса). 

Glyptolepis! dellei (Gross, 1942) 

Onychodus dellei: Gross, 1942, S. 413. 
Glyptolepis! dellei: Lebedev, 1995b, p. 363. 
Голотип - LDM, 15116, парасимфизная спи­

раль; местонахождение Кетлери на р. Вента, Запад­
ная Латвия; кетлерская свита, ? верхний фамен. 

Материал. Помимо голотипа, фрагмент пара­
симфизной спирали - ПИН, 3725/549; изолирован­
ный парасимфизный зуб, фрагменты чешуи - ПИН, 
3725/550, Рыбницкий карьер, Орловская обл., Рос­
сия; тургеневские слои, верхи среднего фамена, 
верхний девон. 

Диагноз. Парасимфизная спираль асимметрична 
и несет три ряда зубов, из которых средний самый 
крупный. Зубы сигмоидно изогнуты, сжаты лате­
рально, их выпуклый край - с дистальным килем. 
Поверхность зубов исчерчена, за исключением пе­
редней гладкой площадки у вершины, которая может 
нести пару ребер, параллельных дистальному килю. 

Распространение. Типовое местонахождение 
[Lebedev, 1995Ь]. 

Замечания. Принадлежность этого вида к Glyp­
tolepis вызывает сомнения, поскольку парасимфиз-
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ная спираль для данного рода в деталях неизвестна, 
а, судя по G. baltica, парасимфизная пластинка 
могла нести шагрень дентиклей. 

Род Laccognathus Gross, 1941 

Dendrodus: Pander, 1860, p. 150 (pars); Rohon, 
1889; Gross, 1930, S. 130 (pars); 1933a, S. 10 (pars); 
1936b, S. 133 (pars). 

Laccognathus: Gross, 1941, S. 1956, S. 68; Jarvik, 
1972, p. 12; Воробьева, Обручев, 1964, с. 289; Voro­
byeva, 1980, p. 195; Vorobyeva et al., 1997, p. 81; 
Ahlberg, 1991, p. 243; Cloutier, Schultze, 1996, p. 267. 

Типовой вид - Laccognathus panderi Gross, 1941. 
Диагноз. Крупные рыбы более 2 м длиной, с 

вальковатым телом. Спинные и анальный плавники 
с небольшими мясистыми лопастями, примерно рав­
ных размеров, сближены, как и брюшной с хвосто­
вым. Хвост гетероцеркный, с длинной тонкой эпи-
хордальной лопастью и умеренно развитой закруг­
ленной гипохордальной. Парные плавники средних 
размеров. Голова короткая, менее 1/5 длины тела. Че­
реп параболической формы с уплощенной крышей, 
низкий по заднему краю этмосфеноида. Ширина ме­
жду ветвями нижней челюсти почти вдвое превосхо­
дит длину черепа (рис. 47, 48). Рыло низкое. Перед­
ний край рыла округло-выпуклой формы. Наружная 
носовая вырезка крупная: соответствует передней и 
задней ноздрям, по всей видимости, прижизненно 
разделенными мягким клапаном. Сзади это отверстие 
ограничено "prelacrimale" [Vorobyeva, 1980], которое 
входит в вырезку на lacrimale (рис. 47а) и, очевидно, 
соответствует "nariodale" у Holoptychius [Jarvik, 1980]. 
Вероятно, имелась экзохоана (fech, рис. 48а). Перед­
ний край рыла образован короткими и высокими 
rostro-premaxillaria, в состав которых входят premaxil-
lare и rostrale laterale. Между верхними краями этих 
костей заходит относительно крупное rostrale medi­
ale с этмоидной комиссурой. Париетальный щит не­
намного короче постпариетального. Щиты контак­
тируют встык. Глазницы маленькие, занимают дор­
сальное положение в передней части щита. Пине­
альная пластинка (pinpl) расположена в задней по­
ловине щита (рис. 47а, табл. VII, фиг. 1). Имеются 
два supraorbitalia. Postorbitale вытянуто в длину, 
вдвое длиннее преспиракулярной пластинки (Pspi), 
не имеющей ветви сенсорного канала. Ветвь над­
глазничного канала заходит в extratemporale. В щеч­
ной пластине, помимо главного верхнего squamo­
sum, насчитываются до четырех нижних мелких 
squamosum. Верхнее squamosum образует (вместе с 
tabulare и prespiraculare) край спиракулярного отвер­
стия. Имеются пять radiobranchialia, из которых че­
тыре занимают вентролатеральное положение на че­
репе. Gulare mediale отсутствует. Боковые gularia 
широкие по заднему краю, относительно короткие 
(рис. 486), достигают сзади уровня шестого (из девя­
ти) submandibularia. Operculum крупное и высокое: 
длина примерно равна высоте, вдвое крупнее subo-
perculum. Озубленная зона на парасфеноиде длинная 
(рис. 48а), достигает впереди уровня сошников. Пе-
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редняя небная яма узкая и мелкая, подразделена не­
высоким и широким срединным гребнем этмосфе­
ноида, достигает сзади уровня заднего края сошни­
ков (рис. 48а). Нижняя челюсть широкая с тремя 
крупными вырезками на наружной поверхности (fid, 
рис. 476; 486), которые, возможно, связаны с элек­
трорецепцией. Парасимфизная пластинка полуколь­
цевидная, охватывает передний слегка утолщенный 
конец челюсти, несет два поперечных ряда с 2-4-мя 
тонкими высокими зубами. Прекороноидная яма 
большая и глубокая (табл. VI, фиг. 9). Передний ин-
фрадентальный фланг слабо развит. Симфиз и сим-
физные кости небольшие. Клыки с заостренными, 
коническими, слабо загнутыми вершинами, без бо­
ковых гребней (табл. VI, фиг. 8). Бранхиальный ске­
лет содержит пять жаберных дуг (рис. 486). Intercla-
vicula отсутствует. Posttemporale, supracleithrum и 
anocleithrum чешуеобразные. Supracleithrum пере­
крывается operculum. Cleithrum с высокой восходя­
щей ветвью. Clavicula с длинным восходящим отро­
стком. Перекрывание cleithrum с clavicula типичное 
для голоптихиид [Jarvik, 1944Ь]. В первом спинном 
плавнике ветвящиеся лепидотрихии крепятся непо­
средственно к удлиненной базальной пластинке. В 
основании второго спинного плавника расположены 
три-четыре базальные чешуи. Окостеневшие нев-
ральные и гемальные дуги имеются в хвостовой об­
ласти, а окостеневшие плевроцентры и интерцентры 
- в туловищной. Крупная массивная чешуя, скульп-
турированная блестящими куполообразными кос-
миновыми бугорками (табл. VI, фиг. 6), иногда с 
вдавленной вершиной. Скульптура покровных кос­
тей представлена изолированными кожными зубами 
с заостренной, либо зазубренной вершинами. Сен­
сорные каналы открываются крупными порами в 2 -
3 ряда, местами на костях крыши и нижней челюсти 
в виде ветвящихся борозд. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Прибалтика; верхи среднего 

- низы верхнего девона. 

Laccognathus panderi Gross, 1941 

Табл. VI, фиг. 5, 6, 8, 9; табл. VII, фиг. 1; рис. 47, 48 

Dendrodus biporcatus: Pander, 1860, p. 150, Taf. 10, 
Fig. 1, 2; Gross, 1930, S. 128; 1933a, S. 10; 1936b, S. 
133; PI. 7:2; Fig. ЗА, В, E, 4-6, 7A-D, 8D, 9G, PI. 7:2. 

Laccognathus panderi: Gross, 1941, S. 19, Abb. 7 -
14; 1956, S. 68; Jarvik, 1972, p. 12; Vorobyeva, 1980, 
p. 195, fig. 3B, 4, 5, 6; Воробьева, Лярская, 1968, с. 
79, табл. XI, фиг. 9, рис. 4. 

Голотип - MB, f. 89, нижняя челюсть; местона­
хождение Эрмани, Латвия; зона Asterolepis radiata, га-
уйские слои, фран, верхний девон [Gross, 1941, fig. 7]. 

Материал. Помимо голотипа, свыше тридцати 
остатков нижней челюсти, фрагменты черепа, пле­
чевого пояса, чешуя - MB, f. 1898, 1831, 1828, 
1829, 1875, 1905 и др. (коллекция В. Гросса), типо­
вое местонахождение. Четыре целых скелета, три 
черепа, фрагменты черепа, челюстей и посткрани-
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ального скелета - ПИН, № 3547/5 - 20, местонахо­
ждение Лоде (100 км севернее Риги), Латвия; гауй-
ские слои, фран, верхний девон. Неописанные ос­
татки черепов, посткраниального скелета в коллек­
циях GI, Pi и LDM из того же местонахождения. 
Неполное cleithrum - ПИН, № 1737/30 и чешуи -
ПИН, № 1737/27, местонахождение Паста-Муйжа, 
Латвия; аматские слои, фран, верхний девон. Че­
шуи из этого же местонахождения имеются в кол­
лекции LGD Л.А. Лярской. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Латвия; фран, верхний девон 

[Vorobyeva, 1980]. 
Замечания. В. Гросс относил зоны Asterolepis 

radiata и A. ornata к среднему девону [Gross, 1941]. 

Род Paraglyptolepis Vorobyeva, 1987 

Paraglyptolepis: Воробьева, 1987, с. 77 
Типовой вид - P. karksiensis Vorobyeva, 1987. 
Диагноз. Рыбы средних размеров, длина головы 

- около 15 см. Тело неизвестно. Череп со слегка вы­
пуклой крышей, сравнительно узкий, высокий по 
заднему краю этмосфеноида. Этмоид длинный, со­
ставляет до 1/2 длины этмосфеноида. Отношение 
его высоты к длине и ширине - 1:2:2.4. Передний 
край рыла низкий, с глубокими выемками, образо­
ван высокими rostro-praemaxillaria. Вырезки перед­
ней и задней ноздри широко разделены крупной ко­
стью, пересекаемой инфраорбитальным сенсорным 
каналом и топографически соответствующей rostrale 
laterale остеолепиформов [Воробьева, 1987]. Rostra­
le mediale не прослеживается. На внутренней по­
верхности rostrale laterale имеется валик, образую­
щий дно инфраорбитального сенсорного канала и 
соответствующий рострокаудальному гребню дру­
гих голоптихиид, а также зачаточный дерминтерме-
диальный отросток, расположенный по нижнему 
краю передней ноздри. Боковая стенка носовой кап­
сулы неокостеневшая. Вентролатеральное окно 
(fevl) широко открывается в глазницу (рис. 496). Эк-
зохоана, по всей видимости, отсутствовала. Парие­
тальный щит короткий (примерно в 1,5 раза короче 
постпариетального). При стыковке боковых краев 
щитов, по-видимому, сохраняются медианные вы­
резки для связующего щиты лигамента (по аналогии 
с Glyptolepis). Орбитальные вырезки сравнительно 
крупные: до 1/3 длины переднего щита, расположе­
ны латерально в средней его части. Пинеальная пла­
стинка находится на уровне посторбитальных углов. 
Каудальная протяженность передней небной ямы 
совпадает, видимо, с задним краем сошников. Неб­
ная яма длинная и глубокая, разделена высоким ме­
дианным гребнем этмосфеноида (рис. 49а). Базипте-
ригоидный отросток высокий, сравнительно слабо 
выдается латерально (рис. 49в). Супраптеригоидный 
отросток, вероятно, небольшой. Сочленовный от­
росток этмосфеноида сильно выдается назад. Сен­
сорные каналы широкие. Поры мелкие, слабо замет­
ные. Покровные кости скульптурированы мелкими 

дентиновыми бугорками. Округлая тонкая чешуя 
покрыта тонкими ветвящимися косминовыми гре­
бешками. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Эстония; верхи среднего де­

вона. 
Замечания. Род, по-видимому, близок к Glypto­

lepis, сближаясь с ним скульптурой покровных кос­
тей, чешуи, характером стыковки щитов, сильным 
развитием сочленовного отростка на этмосфенои-
де, строением небной ямы. В то же время в строе­
нии этмоидной области черепа Paraglyptolepis 
имеются черты, необычные для других поролепи-
формов, в том числе: длинный этмоид; присутствие 
крупного rostrale laterale, разделяющего ноздри и 
пересекаемого сенсорным каналом (остеолепи-
формная черта); одновременное присутствие рост-
рокаудального гребня и зачаточного дерминтерме-
диального отростка [Воробьева, 1987]. 

Paraglyptolepis karksiensis Vorobyeva, 1987. 

Табл. VI, фиг. 7; рис. 49 

Paraglyptolepis karksiensis: Воробьева, 1987, с. 
77, табл. VIII, фиг. 1-3. 

Голотип - GI, Pi 1630, этмосфеноидный отдел 
черепа; местонахождение Каркси, Эстония; верхи 
среднего девона, буртниекские слои. 

Материал. Помимо голотипа, два постпариеталь­
ных щита - GI, Pi 1632, 1633; фрагмент нейрокрания 
в области базиптеригоидных отростков - GI, Pi 1631; 
остатки плечевого пояса, разрозненная чешуя (без 
номеров), колл.01, Pi, типовое местонахождение. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Типовое местонахождение 

[Воробьева, 1987]. 

Род Holoptychius Agassiz, 1839 

Dendrodus: Owen, 1841, p. 18 (pars); 1845, p. 635; 
Rohon, 1890, p. 19; Gross, 1933a, S. 12 (pars). 1936b, 
S. 132 (pars). 

Holoptychius: Agassiz, 1839; Woodward, 1891a, p. 
336; Dana, 1896, p. 618; Eastman, 1907, p. 15; 1908, 
p. 40; Patten, 1912, p. 377; Hussakof, Bryant, 1918, p. 
174; Bryant, 1919, p. 5; Save-Soderbergh, 1932, p. 34; 
Gross, 1933a, S. 5; 1941, S. 18; 1956, S. 68; Bystrow, 
1939, p. 300; Jarvik, 1942, p. 379; 1955, p. 143; 1959, 
p. 17; 1963, p. 9; 1972, p. 24; 1980, p. 244; Берг, 
1955, с. 93; 0rvig, 1957, p. 368; Воробьева, Обручев, 
1964, с. 289; Lehman, 1966, p. 384; Воробьева, Ляр­
ская, 1968, с. 76; Moy-Thomas, Miles, 1971, p. 110; 
Andrews, 1973, p. 143; Thomson, 1976, p. 1205; Ahl­
berg, 1991, p. 245; Cloutier, Schultze, 1996, p. 267; 
Schultze, Chorn, 1998, p. 60. 

Dendrodus: Owen, 1841, p. 18 (pars); 1845, p. 635; 
Gross, 1933a, S. 12 (pars), 1936b, S. 132 (pars). 

Более подробную информацию о синонимии до 
1891 г. см. Woodward, 1991а; после 1912 г. - [Clou­
tier, Schultze, 1996]. 
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Типовой вид - Holoptychius nobilissimus Agas­
siz, 1839. 

Диагноз. Крупные рыбы (до 5 м длиной). Тело 
короткое, вальковатое. Спинные плавники сближе­
ны между собой и с хвостовым, передний из них 
очень маленький (в 4—5 раз меньше заднего). Хво­
стовой плавник с короткой и низкой эпихордальной 
и с широкой по нижнему краю, слабо выемчатой 
сзади гипохордальной лопастями (рис. 45а). Второй 
спинной плавник противостоит анальному, брюш­
ные - впереди спинных. Все плавники с мясистыми 
лопастями. Грудные с длинной и относительно тон­
кой мясистой лопастью, с заостренной вершиной, 
расположены высоко на теле, вдвое превосходят по 
длине широкие брюшные плавники. Голова умерен­
но широкая, длина составляет около 1/5 длины тела 
и примерно равна ширине между ветвями нижней 
челюсти. Череп с коротким этмоидом, относительно 
высокий по заднему краю (рис. 456). Вырезки пе­
редней и задней ноздри небольших размеров, сбли­
жены и разделены маленькой анамнестической кос­
точкой - nariodale. Передний край рыла образован 
относительно высокими и короткими rostro-praema-
xillaria, между которыми имеется маленькое rostrale 
mediale, пересекаемое этмоидной комиссурой. Мо­
заика постростральных костей (рис. 5ж) занимает 
переднюю половину париетального щита. Постпа­
риетальный щит почти в 1,5 раза длиннее парие­
тального. Орбиты сравнительно крупные (рис. 456), 
расположены низко в средней части щита, широко 
расставлены. Имеются два-три supraorbitalia. Postor­
bitale короткое и высокое (длина равна высоте), зад­
ний конец находится на уровне передней части пост­
париетального щита. Пинеальная пластинка - на 
уровне передней части орбитальной вырезки, в об­
разовании которой может участвовать maxillare (Н. 
jarviki). Prespiraculare небольшое, расположено над 
postorbitale, имеет примерно одинаковые с этой ко­
стью размеры и пересекается сенсорным каналом. В 
щечной пластине имеются от трех до шести (как ва­
риант развития) мелких нижних squamosum (sub-
squamosum) и верхнее крупное squamosum, участ­
вующее вместе с extratemporale и prespiraculare в 
формировании спиракулярной вырезки. Четыре radio-
branchialia расположены на латеральной стороне че­
репа. Имеются семь-девять submandibularia. Gulare 
mediale отсутствует. Боковые gularia треугольной 
формы, широко расходятся по заднему краю. 
Operculum средних размеров, низкое, вытянуто ро-
строкаудально: длина кости вдвое превосходит ее 
высоту; примерно в 1,5 раза крупнее suboperculum. 
Небная яма широкая, глубокая, разделена высоким 
тонким срединным гребнем, почти достигает сзади 
уровня краев сошников. Парасфеноид широкий, с 
закругленным передним краем, достигающим впе­
реди срединного гребня небной ямы. Нижняя че­
люсть умеренно широкая и высокая по заднему 
краю: длина менее чем в 4 раза превосходит высоту. 
Наружная поверхность челюсти имеет три округлые 
вырезки средних размеров, расположенных в швах 
между infradentalia [Gross, 1941]. Размеры вырезок 

варьируют от маленьких до крупных (но меньше, 
чем у Laccognathus). Dentale резко понижается кау­
дально. Supraangulare и особенно angulare высокие. 
Прекороноидная яма мелкая (табл. VII, фиг. 2). Пе­
редний инфрадентальный фланг умеренно широкий, 
образован spleniale. Симфиз небольшой. Симфизных 
костей нет. Озубленный конец dentale достигает па-
расимфизной площадки, поперечно вытянутой над 
симфизом. Парасимфизная пластинка имеет арко-
видную четырехстороннюю форму и несет четыре 
продольных ряда зубов, один из которых представ­
лен тремя высокими тонкими сигмовидно-изогнуты­
ми зубами, равными по высоте сошниковым клыкам 
третьего короноида. Различаются два латеральных 
ряда и один медиальный ряд короноидных зубов, 
равных по размерам краевым зубам на dentale. Есть 
ретроартикулярный отросток. Клыки массивные, с 
ланцетовидной слабо изогнутой вершиной и с ок­
руглым сечением в основании, крупноскладчатые в 
нижней половине, с тонкой частой бороздчатостью 
вдоль наружной стенки. Микроструктура сложного 
дендродонтного типа. Базиптеригоидный отросток 
невысокий, сильно выдается наружу. Супраптериго-
идный отросток крупный, с синхондрозной выстил­
кой. Связующий отросток этмосфеноида массивный, 
умеренно выдается назад. В позвоночнике имеются 
плевро- и интерцентры и невральные дуги (рис. 45в). 
Cleithrum с невысокой восходящей ветвью, горизон­
тальная ветвь может быть двойной. Имеется круп­
ная, сильно налегающая чешуя с массивным базаль-
ным слоем и бугорчатой или гребенчатой костной 
скульптурой на свободной поверхности, вдоль пе­
реднего края которой может присутствовать полу­
лунное поле мелких дентиновых бугорков. Скульп­
тура покровных костей - редкие костные бугорки с 
закругленной вершиной. Сенсорные каналы с час­
тыми некрупными порами. 

Видовой состав. Более 20 видов. В том числе 
наиболее полно известные: Н. nobilissimus Agassiz, 
1835; H.flemingi Agassiz, 1844; H. giganteus Agassiz, 
1845; H. hulli Newberry, 1889; H. cf. giganteus (Gross, 
1941); H. jarviki Cloutier et Schultze, 1996 (подроб­
ный список видов см. [Cloutier, Schultze, 1996]). 

Распространение. Британские острова, Европа, 
Гренландия, С. Америка, Австралия, Антарктика, 
Россия (Главное Девонское и Центральное поле, 
Тиман); верхний девон. 

Замечания. Большинство видов представлены 
изолированной, трудно диагностируемой чешуей и 
переведены в синонимию [Cloutier, Schultze, 1996]. 
Почти полные скелеты известны для Н. jarviki из 
Мигуаши, Канада; формация эскьюмайнэк верхне­
го девона. Н. cf. giganteus описан В. Гроссом по 
фрагментам нижней челюсти из верхнего девона 
Латвии [Gross, 1941]. 

Holoptychius cf. giganteus (Gross, 1941) 

Экземпляр - MB, f. 378, передний конец нижней 
челюсти; местонахождение Иммула, Латвия (Кур­
ляндия); слои Ci, верхний девон [Gross, 1941, S. 18]. 
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Замечание. В коллекции ПИН имеются неопи­
санные куски нижней челюсти, зубы, чешуя, судя 
по размерам, принадлежащая этому же виду из 
верхнего девона (фамен) северо-западных районов 
России (Ленинградская, Новгородская области). 

Нижняя челюсть, описанная В. Гроссом [Gross, 
1941, S. 18], характеризуется заостренным передним 
концом (табл. VII, фиг. 2). Dentale перекрывается на 
переднем конце небольшим нескульптурированным 
утолщением для парасимфизной пластинки. Преко-
роноид сильно смещен вперед, имеет короткий пе­
редний отросток, который почти достигает симфиза 
и переднего конца praearticulare, ограничивая меди­
ально маленькую прекороноидную яму, сближен­
ную с основанием очень крупного первого прекоро-
ноидного клыка. Mentomandibulare выступает на ма­
ленькой поверхности симфиза в виде узкой полоски, 
на дне прекороноидной ямы и между prearticulare и 
spleniale. Помимо этого вида, известны чешуи и 
фрагменты костей Holoptychius более мелких разме­
ров из отложений России и Прибалтики, которые от­
мечаются в сводках либо без видового названия, либо 
как Holoptychius cf. nobilissimus (табл. VI, фиг. 10). 

Holoptychius sp. 

Экземпляр - ПИН №1737/25, extrascapulare late­
rale; местонахождение Паста-Муйжа, Латвия; амат­
ские слои, верхний девон [Воробьева, Лярская, 1968, 
табл. XI, фиг. 6]. Замечания. Кость широкая, округ­
ло-треугольной формы, покрыта костной скульпту­
рой из редких радиально расходящихся бугорков. 
По верхнему и медиальному краям наружной по­
верхности прослеживаются площадки налегания ex­
tratemporale, tabulare и extrascapulare mediale, кото­
рое, судя по конфигурации площадки, было короче 
extrascapulare laterale. К этому же виду принадлежит, 
очевидно, cleithrum и чешуя из того же местонахож­
дения. Cleithrum - ПИН, №1737/29 (табл. XI, фиг. 7) 
[Воробьева, Лярская, 1968] с узкой высокой верхней 
и широкой нижней ветвями; внутренняя поверх­
ность с длинной площадкой налегания clavicula. 
Скульптура наружной поверхности - костные греб­
ни, местами образующие ячеистый орнамент. Вдоль 
переднего края в нижней части кости имеется пони­
женная площадка для налегания clavicula. Скапуло-
коракоид (судя по отпечатку небольшой площадки 
налегания) крепился одной подошвой в средней час­
ти стыка вертикальной и горизонтальной ветвей. 
Строение плечевых костей типичное для голоптихи-
ид. Чешуя (более 80 из колл. ПИН, №1737 и LDM) 
различается по размерам, форме, толщине и орна­
менту; чаще овальной формы, диаметром 14-40 мм, 
толщиной 0,5-1,5 мм. Скульптура - короткие кост­
ные гребни и удлиненные бугорки. Толщина базаль-
ного слоя - около 1/3 толщины чешуи, количество 
базальных пластинок обычно колеблется от 7 до 13. 
На границе перекрываемой и свободной частей на­
ружной поверхности чешуи, под поверхностным ко­
стным слоем, прослеживаются дентиновые бугорки, 

иногда двух генераций. Они являются продолжени­
ем дентинового поля перекрываемой части чешуи. 
Extrascapulare mediale сходно по конфигурации с та­
ковым у Н. flemingi Agassiz [Jarvik, 1944b, фиг. 34]. 
Cleithrum относительно шире в нижней части, чем у 
Н. flemingi Agassiz [Jarvik, 1944b, фиг. 8Е]. Большин­
ство чешуи имеет сходство с чешуей ? H.nobilissimus 
Agassiz из верхнего девона Восточной Гренландии, 
отличаясь от типовых экземпляров, описанных Л. 
Агассицем [Agassiz, 1844] из слоев олд-рэд Шотлан­
дии, слабо выраженной сетчатостью орнамента или 
полным ее отсутствием, наличием поля дентиновых 
бугорков, и, по-видимому, более тонкими и теснее 
расположенными гребнями. Микроструктура сходна 
с таковой у чешуи, описанной как H.cf. nobilissimus из 
верхнего девона Прибалтики [Gross, 1933а, фиг. 28А]. 

Род Hamodus Obruchev, 1933 

Hamodus: Обручев, 1933, с. 124; Bystrow, 1939, 
p. 299; Берг, 1955, с. 93; Воробьева, Обручев, 1964, 
с. 289. 

Glyptolepis: Gross, 1956, S. 75. 
Onychodus: Gross, 1956, S. 76. 
Типовой вид -Hamodus lutkevitshi Obruchev, 1933. 
Диагноз. Высокие, стройные зубы с гарпунооб-

разной вершиной и расширенным (в виде вздутия) 
овальным в сечении крупноскладчатым основани­
ем. Высота (1-9 см) в 4 раза превышает ширину 
вздутия. Внутренняя сторона зубов вогнутая, с же­
лобком в основании, наружная сторона выпуклая; 
поверхность до вершины несет тонкую бороздча-
тость. Микроструктура дендродонтного типа, 
сходная с таковой у Glyptolepis [Bystrow, 1939]. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Северо-западная часть Рос­

сии, Прибалтика; верхний живет, средний девон 
[Обручев, 1933]. 

Замечания. Род отнесен к голоптихиидам на 
основании дендродонтного типа складчатости зу­
бов и признан валидным из-за своеобразия формы 
зубов. Скорее всего, эти зубы располагались на 
крупной парасимфизной пластине или дуге. 

Hamodus lutkevitshi Obruchev, 1933 

Hamodus lutkevitshi: Обручев, 1933, с. 124; Bys­
trow, 1939, p. 299, fig. 8A-G; Воробьева, Обручев, 
1964, рис. 22. 

Голотип - ПИН (без номера), зуб [Воробьева, 
Обручев, 1964, фиг. 22]. 

Материал. Отдельные зубы - ПИН (без №). 
Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Псковская обл. (обн. у Чуд­

ского озера), Россия, Прибалтика; буртнекские 
слои, верхний живет, средний девон [Обручев, 
1933; Воробьева, Обручев, 1964]. 

? Род Ventalepis Schultze, 1980 

Ventalepis: Schultze, 1980, p. 216. 
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Типовой вид - Ventalepis ketleriensis Schultze, 
1980 

Диагноз. Костные, высокие чешуи округло-
ромбической формы, от 23 до 54 мм в высоту, с 
широкой перекрываемой поверхностью по перед­
нему и верхнему краям, отделенных от свободной 
поверхности бороздой. Свободная поверхность не­
сет маленькие косминовые дентикли с каудально 
направленными вершинами. Генерации предшест­
вующих зубов отсутствуют. Чешуи, имеющие ка­
нал боковой линии, изогнуты под углом до 140°, 
формируя угловатый профиль тела. 

Состав. Типовой вид. 
Распространение. Латвия; фамен, верхний девон. 

Ventalepis ketleriensis Schultze, 1980 

Ventalepis ketleriensis: Schultze, 1980, p. 216, 
Abb. 1-13. 

Голотип - LGD, № 0001, чешуя; местонахож­
дение Кетлери, p. Вента, Латвия; кетлерская свита, 
верхи верхнего девона. 

Материал. Помимо голотипа, 157 чешуи - LGD, 
№ 0002 - 5195; tabulare - LGD, №0009. Три чешуи 
LGGI (без номера), типовое местонахождение. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Типовое местонахождение 

[Schultze, 1980]. 

Отряд Onychodontiformes 

Диагноз. Включает немногочисленных высоко 
специализированных представителей, сочетающих 
признаки разных отрядов Crossopterygii с поверх­
ностными чертами сходства с древними лучеперы-
ми рыбами (палеонисцидами). Преимущественно 
небольшие рыбы длиной от 10 см до 2,0 м. Тело 
высокое, короткое, сжато с боков (Strunius rolandi) 
либо длинное и стройное (Onychodus). Голова вы­
сокая и широкая; рыло высокое тупое. Череп обла­
дал высокой кинетичностью. Передний его край 
образован изогнутыми, длинными premaxillaria, 
смыкающимися на уровне середины нижнего края 
орбит с maxillaria. Мозговая коробка состоит из не­
скольких окостенений [Andrews, 1973], однако ме­
жду parietalia и postparietalia имеется поперечный 
шов, соответствующий соединению переднего и 
заднего щитов у других отрядов [Jessen, 1967]. Эт­
моидная область сильно редуцирована, ушная, на­
против, вторично удлинена. Имеются две наруж­
ных ноздри, хоан нет. Носовые капсулы очень ма­
ленькие. Межносовая область широкая. Крыша че­
репа уплощенная. Ростральная и назальная серии 
неизвестны. Орбиты очень крупные, расположены 
впереди и вентрально, окружены кольцом много­
численных (до 19) склеротических пластинок. Пи­
неальное отверстие отсутствует. Постпариетальный 
щит длиннее париетального, соединение щитов по 
типу X [Andrews, 1973], в котором участвуют 
parietale, postparietale, supratemporale и tabulare, по-

видимому, слившееся с intertemporale. Отмечаются 
случаи слияния parietalia с postparietalia (Strunius). 
Имеются три extrascapularia, пронизанные сенсор­
ным каналом, из которых латеральные вытянуты 
вперед вдоль латерального края postparietale. 

Щечная пластина состоит из 5 костей: включает 
два крупных (переднее и заднее) squamosum, jugale, 
lacrimale и крупное preoperculum. Quadratojugale 
отсутствуют. Maxillare имеет форму, сходную с ma­
xillare лучеперых рыб, характеризуясь присутстви­
ем посторбитальной пластины, перекрывающей 
задний конец dentale и частично infradentalia. Ма­
ленькие жаберные кости (operculum, suboperculum) 
занимают верхнее положение, располагаясь над 
задней squamosum. Жаберная крышка может кон­
тактировать с плечевым поясом. Сенсорный канал 
со squamosum продолжается непосредственно на 
нижнюю челюсть. Jugale короткое и высокое. Lacri­
male низкое, несет вырезки ноздри на переднем 
крае. Субмандибулярная серия представлена од-
ной-двумя длинными пластинами. Бранхиосте-
гальные лучи и медианное gulare отсутствуют. 

Нижняя челюсть узкая, расширена у переднего 
конца, несущего крупную парасимфизную пластину 
или дугу с рядом высоких сигмовидно изогнутых 
гладкостенных клыков, окруженных по бокам ряда­
ми мелких зубов (максимум три ряда), которая по­
мещается в углублении на переднем конце челюсти. 
Расширенная передняя часть dentale принимает вме­
сте с mentomandibulare участие в формировании 
симфиза. Симфизные кости отсутствуют. Имеется 
передний инфрадентальный фланг. Инфраденталь-
ная серия представлена одной-двумя костями. Зубы 
овально-вытянутые (параллельно вентральной сре­
динной линии) в поперечном сечении, с большой 
пульпарной полостью и со слабо складчатым осно­
ванием. Складки простые, без боковых ответвлений. 
Сошники и небная яма отсутствуют. Имеются две па­
ры dermopalatinum. По-видимому, существует единст­
венное переднее прикрепление palatoquadratum к эн-
докранию. Базиптеригоидный отросток испытывает 
редукцию. Супраптеригоидный (антотикальный) от­
росток не развит. 

Позвоночник представлен дугами и отдельными 
элементами позвонков. Дорсальные ребра отсутст­
вуют. Дорсальные и анальный плавники небольшие, 
без мясистых лопастей, сближены с дифицеркным 
хвостовым плавником, который характеризуется 
длинной аксиальной ветвью (возможно, педоморф-
ный признак) и в равной мере хорошо развитыми 
эпи- и гипохордальными лопастями. Парные плав­
ники низко расположенные, с небольшими лопастя­
ми; брюшные - напротив первого спинного. Базаль-
ные чешуи в основании плавников отсутствуют. Ле­
пидотрихии многочисленные, ветвящиеся. Плечевой 
пояс участвует в формировании боковой стенки че­
репа. Cleithrum может быть двойным, с высокой 
восходящей ветвью и короткой горизонтальной, пе­
рекрываемой задним краем clavicula, формирующей 
вентральную поверхность черепа. Interclavicula от­
сутствует. Humerus хорошо окостеневший. Скапу-
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локоракоид - с одинарным креплением к cleithrum. 
Поры сенсорных каналов многочисленные, мелкие. 
Чешуя округлая, покрыта, как и покровные кости, 
кожными зубами (Onychodus), либо скульптура ко­
стная (Strunius). Иногда встречаются остатки косми-
нового паркета (Strunius). Внутренняя поверхность 
чешуи гладкая. Генерация кожных зубов в покровах 
отсутствует. 

Состав. Одно семейство. 

Семейство Onychodontidae (Woodward, 1891) 

Типовой род - Onychodus Newberry, 1857 
Диагноз. Совпадает с диагнозом отряда. 
Состав. Onychodus Newberry, 1857; Strunius Jes­

sen, 1966. 
Распространение. 3. Европа, Шпицберген, С. 

Америка, 3. Австралия, Прибалтика, Россия; сред­
ний девон - низы верхнего девона. 

Род Onychodus Newberry, 1857 

Табл. IV, фиг. 11; табл. VII, фиг. 3 
Onychodus: Newberry, 1857, p. 148; 1889, p. 120; 

Gross, 1942, S. 414; 1947, S. 149; 1956, S. 128; 1965, 
S. 123; Bystrow, 1939, p. 330; Huene, 1943, p. 100; 
Wells, 1944, p. 43; Берг, 1955, с. 96; 0rvig, 1957, p. 
395; Сергиенко, 1960, с. 564; Воробьева, Обручев, 
1964, с. 288; Jessen, 1966а, р. 388; 1966b, р. 372; 1967, 
р. 174; Andrews, 1973, р. 150; Moy-Thomas, Miles, 
1973, p. 133; Jarvik, 1980, p. 269; Lebedev, 1995b. 

Glyptopomus: Gross, 1936a, S. 73; 1942, S. 394; 
Jarvik, 1950b, p. 4. 

Glyptolepis: Gross, 1933a, p. 45 (pars). 
Hamodus: Gross, 1956, S.70; 1965, S. 125. 
Типовой вид - Onychodus sigmoides Newberry, 

1857. 
Диагноз. Рыбы длиной от 0,5 до 2 м, хищники-

преследователи с сильным, длинным телом. Parietale 
и postparietale прямоугольной формы, могут сливать­
ся в одну кость с одним центром окостенения [Jessen, 
1967]. Нижняя челюсть длинная и низкая, с округ­
лым передним и слабо вогнутым оральным краями. 
Медиально утолщенный передний конец dentale с 
небольшим понижением, несущим симфизную дугу 
с рядом высоких, загнутых назад зубов, иногда гар-
пунообразных (табл. IV, фиг. 11), по бокам от кото­
рых могут располагаться мелкие зубы. Число круп­
ных симфизных зубов варьирует на видовом уровне 
(обычно не более 9). Симфиз относительно крупный. 
Имеется одно длинное infradentale. Передний инфра-
дентальный фланг развит умеренно, длинный. Ман-
дибулярный сенсорный канал проходит в средней 
части infradentale. Крупные зубы продольно-оваль­
ные в поперечном сечении, с большой пульпарной 
полостью и со слабо складчатым основанием. Жа­
берная крышка угловато-овальной формы, subopercu-
lum не контактирует с плечевым поясом. Боковые 
gularia удлиненной формы. Maxillare слабо понижа­
ется к переднему краю, перекрывая сзади dentale. 

Имеется interclavicula. Clavicula с вытянутой гори­
зонтальной ветвью, вдвое длиннее вертикальной. 
Cleithrum с относительно короткой вертикальной 
ветвью. Чешуя округлая, тонкая, покрыта, как и кос­
ти черепа и плечевого пояса, мелкими, коническими, 
наклоненными назад бороздчатыми дентиклями, ко­
торые на чешуе могут сливаться в частые гребешки 
(табл. VII, фиг. 3). 

Видовой состав. Много видов, в том числе: О. 
sigmoides Newberry, 1857; О. ortony Newberry, 1857; 
О. jaekeli Gross, 1933; О. tristichopterus, Gross, 1947; 
О. ostrovensis Huene, 1943; O. remotus Obruchev, 
1955, Onychodus. sp. [Воробьева, Обручев, 1964; 
Воробьева, Лярская, 1968]. 

Распространение. США, Шпицберген, Запад­
ная Европа, в том числе Прибалтика,. Псковская 
обл. и Западная Сибирь (Минусинская и Тувинская 
впадины), Россия; средний - верхний девон. 

Замечания. Остатки большинства видов фраг­
ментарны и трудно сопоставимы. Чаще род опре­
деляется по присутствию характерной зубной 
спирали на переднем конце нижней челюсти. Из 
низов верхнего девона Прибалтики были описаны 
два вида - О. rolandi (Gross) и О. dellei Gross. Пер­
вый переведен в род Strunius [Jessen, 1966а], а 
второй - в Glyptolepis [Lebedev, 1995Ь]. О. remotus 
Obruchev из верхнего девона кохайской свиты 
Минусинской котловины известен только по 
единственной относительно крупной чешуе [Сер­
гиенко, 1960, табл. Д-90, фиг. 3], покрытой кож­
ными, тесно расположенными зубами и коротки­
ми валиками по наружному краю (табл. VII, фиг. 
3). Зубная спираль, описанная Д.В. Обручевым 
[Обручев, 1933] из среднего девона Латвии как 
принадлежащая Hamodus lutkevitshi, по мнению В. 
Гросса [Gross, 1965], исходя из формы поперечно­
го сечения симфизных зубов, относится к Ony­
chodus. Однако, дендродонтная микроструктура 
зубов Hamodus [Bystrow, 1939] не позволяет при­
числить этот род к видам Onychodus. 

Onychodus sp. 

Экземпляры - ПИН, №1737/28, фрагменты чешуи; 
местонахождение Паста-Муйжа, Латвия; сл. 15, амат­
ские слои, верхний девон; экз. ПИН (без номера), 
симфизная дута; местонахождение Ленинградская 
обл., Россия; верхний девон (табл. IV, фиг. 11). 

Замечания. Чешуя диаметром 20-30 мм, иден­
тична описанной В. Гроссом [Gross, 1933, табл. VI, 
фиг. II] из местонахождения Каменка у Пскова 
(аматские слои) как Glyptolepis sp. Судя по скульп­
туре, представленной очень короткими, тесно рас­
положенными, относительно широкими дентино­
выми гребешками с бугорчатыми вершинами, как 
та, так и другая чешуя принадлежит Onychodus 
[Воробьева, Лярская, 1968, с. 80, табл. XI, фиг. 10]. 

Род Strunius Jessen, 1966 

Glyptopomus: Gross, 1936a, S. 73; 1942, S. 394. 
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Onychodus: Gross, 1942, S. 414; 1947, S. 149. 
Glyptolepis: Jarvik, 1950a, p. 4. 
Strunius: Jessen, 1966a, p. 388; 1966b, p. 325; 

1967, p. 174; Jarvik, 1980, p. 270; Andrews, 1973, p. 
146; Moy-Thomas, Miles, 1973, p. 131. 

Типовой вид - Strunius rolandi [Gross, 1936]. 
Диагноз. Мелкие рыбы до 10 см длиной. Parie­

tale прямоугольное, postparietale с расширенной зад­
ней половиной, обе кости разделены поперечным 
швом. Нижняя челюсть относительно короткая, вы­
сокая по заднему краю, с выраженной выемкой поза­
ди сильно выпуклого орального края в парасимфиз-
ной области. Переднее медиальное расширение на 
dentale формирует поперечно ориентированную 
овальную щель, в которой помещается основание 
парасимфизной пластинки, несущей ряд немного­
численных высоких, загнутых лингвально зубов, об­
рамленных рядами более мелких. Симфиз неболь­
шой. Имеются два infradentalia, из которых заднее -
короткое. Передний инфрадентальный фланг корот­
кий и широкий, смыкается со своей парой, формируя 
глубокую вентральную лингвальную нишу (S. walte-
ri). Мандибулярный сенсорный канал проходит вдоль 
вентрального края челюсти. Крупные парасимфиз-
ные зубы округлые в поперечном сечении, с боль­
шой полостью пульпы, нескладчатые в основании. 
Operculum и suboperculum небольшие, формируют 
округло-треугольную жаберную крышку, узкий зад­
ний угол которой, образованный suboperculum, нале­
гает на восходящую ветвь cleithrum. Боковые gularia 
широкие по нижнему краю. Maxillare с широкой по­
сторбитальной порцией, глубоко перекрывающей 
нижнюю челюсть, включая верхнюю половину зад­
него infradentale. Interclavicula отсутствует. Cleithrum 
с сильно выступающим каудально нижним краем, с 
неразвитой горизонтальной и высокой узкой верти­
кальной ветвями. Clavicula с короткой передней вет­
вью и относительно высокой вертикальной, форми­
рующей боковую поверхность черепа. Чешуя округ­
лая, тонкая, без космина. Скульптура - тонкие кост­
ные гребешки и мелкие бугорки, местами (на костях) 
могут быть остатки косминового паркета. 

Видовой состав. S. rolandi [Gross, 1936], S. wai­
ted Jessen, 1966; Strunius sp. [Lebedev, 1995b]. 

Распространение. Западная Европа, Централь­
ная Россия; верхи среднего девона - верхний девон. 

Strunius rolandi (Gross, 1936) 

Glyptopomus rolandi: Gross, 1936a, S. 73, Abb. 9, 
Fig. 4; 1942, S. 394. 

Onychodus ? tricuspis: Gross, 1942, S. 414; 1947, 
S. 149, Textabb. 32D. 

Onychodus rolandi: Gross, 1956, p. 134, Taf. 3, 
Fig. 4-9; Taf. 4, Fig. 1-7. 

Glyptolepis ? rolandi (Gross): Jarvik, 1950a, p. 4. 
Strunius rolandi: Jessen, 1966a, p. 388; 1966b, p. 

325; 1967, p. 174. 
Голотип - MB, f 255, постпариетальный щит; 

местонахождение окрестности Кокнесе, Латвия; 
снетогорские слои, фран, верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, parietalia - MB, f. 
301, f. 561, f. 562; нижние челюсти - MB, f. 161, f. 
581; фрагменты нижних челюстей и maxillaria -
MB, f. 356, f. 582, типовое местонахождение. 
Parietale, нижние челюсти - NHRM, P. 3129, P. 
3130, P. 3138, P. 3222, P. 3225, P. 3271, P. 3278, ти­
повое местонахождение. Зубы и симфизные спира­
ли - Р. 1044; Палеонтолого-геологический Музей, 
Упсала, типовое местонахождение. 

Диагноз. Голова около 2 см. Форма parietale 
сходна с таковой остеолепидид (расширяясь кау­
дально), не срастается с supratemporale. Ямочная ли­
ния на parietale расположена в средней части кости, 
имея форму коротких крючков. Нижняя челюсть 
имеет впереди утолщенный и отчетливо выпуклый 
верхний край. Озубленная часть dentale длинная. 
Передние три infradentalia слиты между собой, чет­
вертое - широкое и отделено швом. Горизонтальная 
ямочная линия отсутствует. Мандибулярный сен­
сорный канал тянется вдоль медиального края infra­
dentalia. Расширенная задняя порция maxillare не­
сколько изогнута вниз. Зубы dentale и симфизные 
зубы имеют сходную микроструктуру: без складок в 
основании, с большой пульпарной полостью, денти­
новые трубочки, пронизывающие стенку зуба от 
пульпы кнаружи, очень тонкие, часто расположенные 
и поперечно ориентированные. Симфизные зубы 
(минимум 5), гораздо крупнее краевых зубов dentale, 
асимметрично расположены на костном основании 
парасимфизной пластинки, имея с обеих сторон ряд 
более мелких зубов. Поверхность крупных зубов 
покрыта слоем эмали, впереди толстым и гладким, 
сзади тонким и продольнобороздчатым. Кости чере­
па покрыты мелкобугорчатым космином, под кото­
рым имеется костная гребенчатая скульптура. 

Распространение. Латвия; фран, верхний девон 
[Gross, 1936а; Jarvik, 1950а]. 

Strunius sp. 
Экземпляр - ПИН, № 3725/563, фрагмент пара-

симфизного зуба; местонахождение Рыбнинский 
карьер, 8 км к югу от Орла, Центральная Россия; 
орловско-сабуровские слои, фамен, верхний девон 
[Lebedev, 1995b, p. 367]. 

Замечания. Форма характеризуется маленькими 
парасимфизными зубами [Lebedev, 1995b], сближа­
ясь в этом отношении со Strunius rolandi [Gross, 
1936], отличается от последнего присутствием пары 
маленьких дополнительных симметричных вершин 
у основания главного зуба и орнаментацией его сте­
нок (тонкая, параллельная бороздчатость). 

Надотряд Actinistia 

Диагноз. Морфологически однотипная группа, 
обнаруживающая эволюционные тенденции к охря-
щеванию эндокрания и редукции ряда черепных 
структур. Мелких и средних размеров довольно 
стройные рыбы, длина которых не превышает 1,5-2 
м. Нейрокраний у древних - окостеневший в виде 
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двух блоков (рис. 2в), у поздних - хрящевой с не­
сколькими окостенениями. Передняя небная яма от­
сутствует. В этмоиде имеется дорсальная ростраль­
ная полость, вмещающая мозг. Имеются две наруж­
ные ноздри. Хоан нет. Носовые капсулы не сообща­
ются с орбитой и с ростральной полостью (рис. 136). 
Гиомандибула частично редуцирована, имеет двой­
ное сочленение с нейрокранием. Верхнечелюстная 
дуга крепится к черепу самостоятельно. Базиптери-
гоидный отросток испытывает тенденцию к редук­
ции, параллельно с усилением дорсального крепле­
ния palatoquadratum к processus anoticus. Сочленение 
щитов крыши по типу Y [Andrews, 1973]. Сошники 
слабо развиты, обычно без озубленной пластинки. 
Имеются две пары dermopalatinum. Maxillaria, суб­
мандибулярная серия, и ectopterygoideum могут от­
сутствовать. Jugale слито с lacrimale. Preoperculum 
слито с quadratojugale. Есть единственное basibranchi-
ale, сублингвального стержня нет. Имеются два-три 
короноида, второй обычно без озубления. Dentale 
часто короткое, имеется одно spleniale и комплексное 
angulosupraangulare. Симфизные зубы мелкие. Зубы 
нескладчатые, со свободной полостью пульпы. Clavi­
cula без восходящего отростка, перекрывает cleith­
rum. Помимо cleithrum, есть extracleithrum, негомоло­
гичное костям других рыб. Interclavicula отсутствует. 
Скапулокоракоид крепится к ckeithrum одной ма­
ленькой подошвой. Сенсорные каналы широкие, 
сенсорные поры крупные. Надглазничный сенсор­
ный канал проходит между многочисленными supra-
orbitalia и frontonasalia. Позвонки могут быть развиты 
только в хвостовой области. Могут присутствовать 
брюшные ребра. Хвостовой плавник гетероцеркный, 
либо дифицеркный с дополнительной средней лопа­
стью (рис. 13а). Парные и непарные (два спинных, 
анальный) - с мясистыми лопастями. Передний 
спинной плавник расположен в передней половине 
тела. Плавниковые лучи обычно немногочисленные, 
неветвистые. Чешуя округлая, тонкая, с космином, с 
гладкой внутренней поверхностью. Базальные чешуи 
в основании плавников отсутствуют. 

Состав. Три отряда: Diplocercidoformes, Coela-
canthiformes, Laugioformes. 

Распространение. Все материки; девон - ныне. 

Отряд Diplocercidoformes 

Диагноз. Нейрокраний окостеневает, включая 
межносовую перегородку. Есть базиптеригоидный 
отросток, имеется развитый эктоптеригоид и sub-
operculum. Сошники сравнительно крупные. Плав­
никовые лучи относительно многочисленные, сла­
бо ветвистые. Ребра не окостеневают. 

Состав. Три семейства: Diplocercididae Stensio, 
1922; Rhabdodermatidae Berg, 1955; Miguashaididae 
Schultze, 1993. 

Распространение. С. Америка, Канада, Европа; 
средний девон - карбон. 

Семейство Miguashaididae Schultze, 1993 

Типовой род - Miguashaia Schultze, 1973. 
Диагноз. Умеренно крупные рыбы (0,5-1,5 м 

длиной). Dentale относительно длинное, составляет 
до 1/3 длины нижней челюсти, низкое, по-видимо­
му, слито с зубами (М. bureaui). У переднего конца 
перекрываемой порции angulo-supraangulare имеют­
ся медиально направленные фланги, которые кон­
тактируют между собой позади симфиза. Наружная 
поверхность челюсти орнаментирована. Следы пор 
на dentale и постеродорсальный крючкообразный 
отросток, свойственные прогрессивным целакантам, 
отсутствуют. Имеются три короноида. Главный зад­
ний короноид с гладкой латеральной и.озубленной 
медианной поверхностями. Стабилизирующее ребро 
приурочено к его заднему крутому краю, у других 
целакантов оно расположено в центре. Имеются два 
передних короноида (М. bureaui). Prearticulare, как и 
у других целакантов, длинное, низкое и несет ден-
тикли. Озубление представлено шагренью тонких 
дентиклей, покрывающих большую часть внутрен­
ней поверхности нижней челюсти. Задний конец че­
люсти образован комплексной articulare-retroarticula-
ге с сочленовным отростком на ретроартикулярной 
порции. У продвинутых целакантов обе эти порции 
раздельны. Верхние челюсти отсутствуют, что ти­
пично для Actinistia. Характерна широкая перекры­
ваемая поверхность для гулярной пластинки на 
angulare (плезиоморфная черта). Птеригоид обычной 
треугольной формы, покрыт шагренью мелких ден­
тиклей, его задний конец образует очень широкий 
фланг и несет отросток в средней части дорсального 
края, возможно, связанный с причленением к мозго­
вой коробке. Плечевой пояс широкий, состоит из 
трех покровных костей: очень широкое cleithrum, ex­
tracleithrum и clavicula. Cleithrum с глубокой посте-
ровентральной вырезкой для extracleithrum и с ши­
рокой выемчатой площадкой по переднему краю 
задней части, перекрываемой clavicula. Скульптура -
дентикли с направленной назад вершиной. Хвосто­
вой плавник гетероцеркный (известен только у М. 
bureaui), плавниковые лучи ветвистые. Чешуя ок­
руглой формы, покрыта плоскими дентиклями с 
вдавленными вершинами, которые переходят в 
елочковидные параллельные гребешки космина. 

Состав. Miguashaia Schultze, 1973. 
Распространение. Канада, Латвия; верхний жи­

вет - нижний фран, средний - верхний девон. 
Замечания. При составлении диагноза семейст­

ва использованы данные по обоим его видам, до­
полняющие друг друга. Семейство отнесено к под­
отряду Diplocercidoidei, поскольку Miguashaia от­
личается примитивными чертами, общими с родом 
Diplocercides из семейства Diplocercididae. 

Род Miguashaia Schultze, 1973 

Miguashaia: Schultze, 1973, p. 190; Cloutier, 
1996a, p. 230; Forey et al., 2000, p. 244. 
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Типовой вид-Miguashaia bureani Schultze, 1973. 
Диагноз. Тот же, что и у семейства. 
Видовой состав. Два вида: М. bureani Schultze, 

1973; М. grossi Forey et al., 2000. 
Распространение. Канада, Квебек, местонахо­

ждение Мигуаша; эскьюмайнэк бэй серия, нижний 
фран, низы верхнего девона; Латвия; средний -
верхний девон. 

Miguashaia grossi Forey et al., 2000 

Miguashaia grossi: Forey et al., 2000, p. 244, fig. 
2-6. 

Голотип - LDM №291/31, правая ветвь нижней 
челюсти; местонахождение: карьер Лоде, Латвия; 
формация Лоде, ? граница франа и живета, средний 
- верхний девон. 

Материал. Помимо голотипа, 13 фрагментов 
черепа (нижняя челюсть, кости гулярного и небно­
го комплексов) и плечевого пояса - LDM, 291/15-
53; типовое местонахождение. Левое exstracleith-

rum - BMNH, P. 17788, местонахождение: Лигатне, 
р. Гауя, Латвия; гауйская формация, живет, сред­
ний девон. 

Диагноз. Морфологически сходен с типовым 
видом. Отличается от него крупными размерами: 
нижняя челюсть достигает в длину 18 см (у М. 
bureani только 7 см). Выделяется большим чис­
лом (35) зубов, слившихся с dentale (у М. bureani 
меньше 20). Птеригоид покрыт исключительно 
дентиклями (не имеет зубных гребней, свойст­
венных М. bureani). Prearticulare пропорциональ­
но длиннее, ниже и более массивное впереди, чем 
у типового вида. Angulare с выступающим меди­
анным флангом (эта область неполно известна у 
типового вида). 

Распространение. Два местонахождения: Ли­
гатне и Лоде, Латвия; ? живет - фран, средний де­
вон - низы верхнего девона [Forey et al., 2000]. 

Замечания. Геологический возраст отложений в 
карьере Лоде (живет - фран) продолжает оставать­
ся предметом дискуссий (библиографию см. [Forey 
et al., 2000]). 
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Условные обозначения к разделу Crossopterygii 

Aclm - anocleithrum 
Ads - адсимфизная пластинка 
Ang - angulare 
Apl - autopalatine 
Art - articulare 
arse - площадки прикрепления скапулокоракоида 
artet - площадка прикрепления этмоида к rostrale 
laterale 
bac - bulla acustica 
bf - базикраниальная фонтанель 
bn - кость 
br - мозг 
CI - clavicula 
Clm - cleithrum 
Co - короноид 
Cor - коракоидная пластина 
ch - choana 
chy - гипофизарный канал 
civ - межсошниковый канал 
cmd - сенсорный мандибулярный канал 
cnb - назобазальный канал 
cnot - нотохордальный канал 
coif - canalis olfactorius 
cpet - срединный эндокраниальный гребень 
небной ямы 
сгс - ростро-каудалыгый гребень носовой капсулы 
crp - crista parotica 
crsc - гребень на внутренней поверхности чешуи 
csot - супраотикальный канал и cavum supraoticum 
De - dentale 
Dpi - dermopalatinum 
dn - дентин 
dnp - дентиновый (косминовый) паркет 
dnzj,2 - кожные зубы первой-второй генераций 
Ecpt - ectopterygoideum 
Enpt - entopterygoideum 
Et - extratemporale 
Ets - этмосфеноид 
Extl - extrascapulare laterale 
Extm - extrascapulare mediale 
etc - этмоидная полость 
Fr - frontale 
fa - анальный плавник 
fad - аддукторная яма 
fap - fossa apicalis 
faup - аутопалатинная яма 
fbr - fossa Bridgei 
fc - хвостовой плавник 
fdi, fd2 - первый и второй спинные плавники 
feap - место прикрепления апикального отростка 
palato-quadrati 
febc - базикраниальная вырезка 

fech - хоанная вырезка 
fenp - внутреннее задненосовое отверстие 
fevl - вентро-латеральное окно носовой капсулы 
fhy - гипофизарное отверстие 
fico - интеркороноидная яма 
fid - инфрадентальные вырезки и ямы 
fida - передний инфрадентальный фланг 
fidp - задний инфрадентальный фланг 
fm - foramen magnum 
fp - грудной плавник 
fpal- небная яма 
fpco - прекороноидная яма 
fipi - пинеальное отверстие 
fpl - брюшной плавник 
fspir - спиракулярная вырезка 
GI - gulare laterale 
Gm - gulare mediale 
gl - площадка причленения humerus 
grac - борозда для a.cerebralis 
grju - яремная борозда 
Hb - hypobranchiale 
Hu - humerus 
Ну - hyomandibulare 
hyd - дорсальная гиомандибулярная фасетка 
hyv - вентральная гиомандиб. фасетка 
lb I, II - место прикрепления инфрабраихиальных 
элементов I, II 
Icl - interclavicula 
Im - intermedium 
It - intertemporale 
ic - интерцентр позвонка 
ics - межкраниальная щель (контакт черепных 
блоков) 
Па - слезно-челюстная выемка 
inw - межносовая стенка (=sn) 
ioc - подглазничный сенсорный канал 
is - изопедин 
iV - тригеоминальная выемка 
Ju -jugale 
La - lacrimale 
Lj - нижняя челюсть 
Men - mentomandibulare 
Mk - меккелева кость 
Mx - maxillare 
Na - nasale 
Nd - nariodale 
NR - naso-rostrale 
NRP - naso-rostro-praemaxillare 
na - передняя ноздря 
nar - невральная дуга 
nas - носовая капсула 
not - нотохорда 
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note - нотохордальный канал 
np - задняя ноздря 
п. 1-Х - первый-десятый нервы 
Op - operculum 
Ot - otico-occipitale 
odLa - площадка налегания lacrimale 
odsc - площадка перекрывания чешуи 
osd - остеодентин 
otn - ушная вырезка 
Р - parasphenoid 
Ра - parietale 
Palt - parietointertemporale 
Рсо - прекороноид 
РсО]- передний дополнительный прекороноид 
Pmx - praernaxillare 
Ро - postorbitale 
Pop - preoperculum 
Рр - postparietale 
PpSt - postparietosupratemporale 
Pq - palato-quadratum 
Pqc - небноквадратный комплекс 
Pra - prearticulare 
Prsp - prespiraculare 
Psbm - preoperculosubmandibulare 
Psp - postspiraculare 
Pt - posttemporale 
Ptr(a, p) - postrostrale (anterior, posterior) 
p - пульпа 
рас - processus ascendens palato-quadrati 
pap - апикальный отросток palato-quadrati 
pas - восходящий отросток парасфеноида 
pb - processus basalis palato-quadrati 
pbt - базиптеригоидный отросток 
pc - плевроцентр позвонка 
рсо - прекороноидный отросток 
pdm - дерминтермедиальный отросток 
pfc - префациальная комиссура 
pin - область пинеального органа 
pinpl - пластина на месте пинеального отверстия 
piv - межсошниковый отросток 
pi - ямочная линия 
pig - тазовый пояс 
pot - ушной отросток palato-quadrati 

ррос - парокципитальный отросток этмосфеноида 
рг - ретроартикулярный отросток 
prls - отросток lamina supraorbital 
prsp - супраптеригоидный выступ этмосфеноида 
Oj - quadratojugale 
R - radius 
Rbr - radii branchiostegalia 
Rl - rostrale laterale 
Rm - rostrale mediale 
RPm - rostro-praemaxillare 
га - плавниковые лучи (radialia) 
repq - небно-квадратный рецесс - аналог полости 
среднего уха 
rib - ребра 
Sb I, II - место прикрепления suprapharyngobran-
chiale I, II 
Sbm - submandibularia 
Sbm-Rbr - submandibulo-radiobranchiostegale 
Sc - scapulocoracoid 
Sclm - supracleithrum 
Smx - septomaxillare 
So - supraorbitale (1,2) 
Sop - suboperculum 
So-Te - supraorbito-tectale 
Sp - spleniale 
Sq - squamosum 
Sqq - subsquamosum 
St - supratemporale 
Stsc - supratemporoextrascapulare 
sec - килевая чешуя 
sn - septum nasi (межносовая перегородка) 
soc - надглазничный сенсорный канал 
spir - спиракулярная вырезка 
spirsl - спиракулярная щель 
sy - симфиз 
Та - tabulare 
Tea - tectale anterior 
U-Ulnare 
ulpl - ульнарная пластина 
Vo - сошник 
zn - костные зубные перекладины 
1-Х - выходы соответствующих черепно-мозговых 
нервов 
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Табл. I. Фиг. 1. Gyroptychius pauli Vorobyeva, 1977. Голотип - GI, Pi 1063. Местонахождение Там-
ме, Эстония; арукюлаские слои, средний девон. Череп, небная поверхность (х 1,5). 

Фиг. 2, 3. Megapomus markowskyi Vorobyeva, 1977. Голотип - ПИН, № 2657/1. Местонахождение у 
д. Русский Брод, Орловская обл., Россия; задонские слои, верхний девон. Череп с частью грудного плав­
ника: 2 - вид на латеральную поверхность palatoquadratum и operculum, 3 - череп вентрально (х 1,3). 

Фиг. 4. Cryptolepis grossi Vorobyeva, 1975. Экз. - LDM, № 43/402. Местонахождение Павари, Лат­
вия; светеская подсвита, верхний девон. Extrascapulare laterale (х 1,5). 

Фиг. 5-7. Megapomus heckeri Vorobyeva, 1977. 5 - голотип - ПИН, № 835/7. Местонахождение Би-
лово, Ленинградская обл., Россия; биловокие слои, верхний девон. Отико-окципиталъный отдел че­
репа вентрально (х 1,8). 6, 7 - экз. ПИН, № 835/6а, б. Там же. Чешуи снаружи (х 1). 
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Табл. II. Фиг. 1-2. Thursius estonicus Vorobyeva, 1977. Голотип - GI, Pi 1061. Местонахождение 
Тамме, Эстония; арукюлаские слои, средний девон. Череп: 1 - этмосфеноид дорсально, с нижней че­
люстью и частью palato-quadratum, 2 - нижняя челюсть снаружи с гиомандибулой и этмосфеноидом 
вентрально (х 1,7). 

Фиг. 3 ^ . Thursius ? estonicus Vorobyeva, 1977. Экз. - ПИН, № 54/10а, б. Местонахождение Ново-
Сиверская, Ленинградская обл., Россия; арукюлаские слои, средний девон. 3 - чешуя снаружи, 4 -
чешуя снутри. 

Фиг. 5. Gyroptychius pauli Vorobyeva, 1977. Экз. - GI, Pi 1063, Мес-тонахождение Тамме, Эстония; 
арукюлаские слои, средний девон. Нижняя челюсть медиально (х 2). 

Фиг. 6. Greiserolepis tulensis Vorobyeva et Lebedev, 1986. Голотип - ПИН, № 2921/1. Местонахож­
дение Андреевка, Тульская обл., Россия; упинские слои, нижний карбон. Этмосфеноидный щит дор­
сально (х 1). 

Фиг. 7. Eusthenopteron obruchevi Vorobyeva, 1977. Голотип - ПИН, № 1737/42. Местонахождение 
Ям-Тесово, Ленинградская обл., Россия; аматские слои, верхний девон. Этмосфеноид вентрально (х 2). 

Фиг. 8. Jarvikina wenjukovi [Rohon, 1889]. Экз. - ПИН, № 54/201а. Местонахождение Юхора, Ле­
нинградская обл., Россия; порховские слои, фран, верхний девон. Малый челюстной зуб, микро­
структура, поперечный срез у основания зуба (х 50). 
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Табл. III. Фиг. 1-3. Platycephalichthys bischoffi Vorobyeva, 1959. 1 - экз. ПИН, № 2917/4. Местона­
хождение Лука, Новгородская обл., Россия; надснежские слои, верхний девон. Отико-окципиталъный 
щит сверху (х 0,8). 2 - экз. ПИН, № 54/160а. Этмоидная часть черепа, вентролатерально (х 1). 3 - экз. 
ПИН, № 54/183а. Передняя половина правой щечной пластины снаружи (х 3/4). 
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Табл. IV. Фиг. 1-6. Lamprotolepis verrucosa Vorobyeva, 1977. 1 - экз. ПИН, № 2845/5. Местонахо­
ждение Эмяксин-Хаята, Якутия, Россия; эмяксинская свита, нижний карбон. Нижняя челюсть лате­
рально (х 2). 2 - экз. ПИН, № 2845/9. Нижняя челюсть сверху (х 1,5). 3 - экз. ПИН, № 2845/14а. Че­
шуя (х 4). 4 - экз. ПИН, № 2845/10. Правая cleithroclavicula латерально (х 2,5). 5 - экз. ПИН, № 
2845/1 За. Anocleithrum снаружи (х 0,9). 6 - экз. ПИН, № 2845/18а. Короноидный клык лингвально (х 2,5). 

Фиг. 7-8. Thysanolepis micans Vorobyeva, 1977. 7 - экз. ПИН, № 2805/110. Местонахождение 
Эмяксин-Хаята, Якутия, Россия; эмяксинская свита, нижний карбон. Передний конец нижней челю­
сти медиально (х 2). 8 - экз. ПИН, № 2805/5. Отико-окципитальный щит сверху (х 2). 

Фиг. 9. Pycnoctenion siberiacus (Chabakov, 1927). Экз. ПИН, № 784/5а. Местонахождение Ильте­
ковка, Красноярский край; надалтайская свита, нижний карбон. Чешуя снаружи (х 2). 

Фиг. 10. Rhizodopsis savenkovi Obruchev, 1955 (без номера). Местонахождение: Минусинская впа­
дина, Красноярский край, Россия; надалтайская свита, нижний карбон. Чешуя (х 5). [Воробьева, Об­
ручев, 1964]. 

Фиг. 11. Onychodus sp. Экз. ПИН, (без номера). Местонахождение Ленинградская обл., Россия; 
верхний девон. Симфизная дуга (х 6) [Воробьева, Обручев, 1964]. 
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Табл. V. Фиг. 1-4. Panderichthys rhombolepis Gross, 1941. 1 - экз. LDM, № 43/4002. Местонахож­
дение Лоде, Латвия; гауйские слои, верхний девон. Этмосфеноид латерально (х 1). 2 - экз. LDM, № 
43/4003. Этмоид и область орбиты дорсолатерально (х 1,5). 3 - экз. ПИН, № 2846/3. Чешуйный по­
кров вентрально (х 1). 4 - экз. ПИН, № 54/201. Местонахождение Ям-Тесово, Ленинградская обл., 
Россия; аматские слои, фран, верхний девон. Клык (х 2). 

Фиг. 5-7. Parapanderichthys stolbovi Vorobyeva, 1992. 5 - экз. ПИН, № 54/209. Местонахождение 
Столбово, Ленинградская обл., Россия; шелонские слои, верхний девон. Этмосфеноид, вид на небную 
яму спереди (х 1,5). 6 - экз. ПИН, № 2917/12. Гиомандибула медиально (х 1,3). 7 - экз. ПИН, № 54 
(без номера). Шлиф через основание челюстного зуба диаметром 3,5 мм. 
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Табл. VI. Фиг. 1-2. Porolepis kureikensis Vorobyeva, 1963. 1 - экз. ПИН, № 927/3, Местонахожде­
ние Котуй, Сибирская платформа, Россия; курейская свита, нижний девон. Чешуя (х 3). 2 - экз. ПИН, 
№ 927/2. Местонахождение около Норильска, Россия; курейская свита, нижний девон. Чешуя (х 3). 

Фиг. 3. Porolepis taimyrica Vorobyeva, 1963. Экз. ПИН, № 1925/2. Местонахождение нижнее тече­
ние р. Тареи, Таймыр, Россия; разведочнинская свита, нижний девон. Чешуя (х 4). 

Фиг. 4. ? Porolepis sp. Экз. ПИН, № 1490/1. Местонахождение: Северный Вьетнам; средний девон. 
Чешуя (х 4) [Воробьева, 1963]. 

Фиг. 5. Laccognathus panderi Gross, 1941 и Glyptolepis baltica Gross, 1936. Экз. LDM, коллекция•-№ 
43 (без номера). Местонахождение Паста-Муйжа, Латвия; аматские слои, нижний фран, верхний де­
вон. Скопление чешуи (х 1/3) [Воробьева, Лярская, 1968]. 

Фиг. 6. Laccognathus panderi Gross, 1941. Экз. LDM, коллекция № 43 (без номера). Местонахожде­
ние Паста-Муйжа, Латвия; аматские слои, верхний девон. Чешуя (х 1/2) [Воробьева, Лярская, 1968]. 

Фиг. 7. Paraglyptolepis karksiensis Vorobyeva, 1987. Голотип - GI, Pi 1630. Местонахождение Кар­
кси, Эстония; буртниекские слои, средний девон. Этмосфеноидный отдел черепа вентрально (х 1,5). 

Фиг. 8. Laccognathus panderi Gross, 1941. MB, f. (без номера). Местонахождение Эрмани, Латвия; 
гауйские слои, средний девон. Клыки (х 1) [Gross, 1936]. 

Фиг. 9. Laccognathus panderi Gross, 1941. MB, f. 89. Местонахождение Эрмани, Латвия; гауйские 
слои, средний девон. Нижняя челюсть медиально (х 2/5) [Gross, 1941]. 

Фиг. 10. Holoptychius cf. Н. nobilissimus Agassiz, 1839. Экз. ПИН, № 54/26. Местонахождение 
Столбово, Ленинградская обл., Россия; шелонские слои, фран, верхний девон. Чешуя (х 1) [Обручев, 
1947; Воробьева, Обручев, 1964]. 
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Табл. VII. Фиг. 1. Laccognathus panderi Gross, 1941. Лектотип - ПИН, № 3547/6, Местонахожде­
ние Лоде, Латвия; гауйские слои, верхний девон. Череп с частью чешуйного покрова сверху (х 1/2). 

Фиг. 2. Holoptychius cf. Я. giganteus (Gross, 1941) MB, f. 378. Местонахождение Иммула, Латвия; 
гауйские слои, верхний девон. Передний конец нижней челюсти дорсомедиально (х 1) [Gross, 1941]. 

Фиг. 3. Onychodus remotus Obruchev, 1955. Экз. ПИН (без номера). Местонахождение Минусин­
ская котловина, Красноярский край, Россия; кохайская свита, верхний девон. Фрагмент чешуи (х 3) 
[Воробьева, Обручев, 1964]. 
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Подкласс Dipnoi. Двоякодышащие 
Н.И. Крупина 

Морфология 

Краткая общая характеристика. Дипной 
представляют своеобразную группу рыб, обладаю­
щую весьма необычными адаптациями. Впервые 
появившись в геологической летописи в раннем 
девоне, дипной сумели пройти долгий путь эволю­
ционных преобразований и адаптации, позволив­
ших им дожить до настоящего времени. В процессе 
эволюции дипной наряду с жаберным дыханием 
приобрели легкие. Это дало возможность, во-
первых, приспособиться к обитанию в водоемах с 
различной соленостью и помимо морской среды 
обитания освоить также пресные воды; во-вторых, 
приобрести способность длительное время нахо­
диться без воды и строить норы (пермь-ныне). 

Уникальной специализацией дипной является 
строение их зубной системы, не имеющее аналогий 
с другими Osteichthyes. Уже в начале своей эволю­
ции дипной приобретают специфический зубной 
аппарат, состоящий из особо устроенных зубных 
пластин с уплощенными дробящими или острыми 
и высокими режущими гребнями, которые не сме­
няются в течение жизни. В отличие от остальных 
Osteichthyes, у которых новые зубы образуются пу­
тем их лингвального замещения, новые зубы у 
Dipnoi формируются на антеролатеральных концах 
зубных гребней, как на верхней, так и на нижней 
челюсти, сохраняя при этом способность к много­
численным модификациям. Одна из ветвей древних 
дипной (ветвь Uranolophus) имела зубной аппарат 
принципиально иного типа, состоявший из несме-
няющихся краевых зубных образований и усти­
лающей ротовую полость шагрени мелких сме­
няющихся дентиклей. 

Древние дипной имели хорошо развитые пар­
ные плавники, построенные по типу биссериально-
го архиптеригия, сложно устроенный наружный 
плечевой пояс, внутренние ноздри, которые ряд ис­
следователей считают гомологами хоан рипиди­
стий и тетрапод. Благодаря этим признакам строе­
ния дипной рассматриваются рядом исследовате­
лей как ветвь рыб, давшая начало одной из ветвей 
наземных позвоночных (Urodela) [Gardiner, 1980; 
Rosen et al., 1981; Forey, 1986 и др.], хотя большин­
ство исследователей считает, что все наземные по­
звоночные происходят от древней ветви костных 
рыб - остеолепиформных рипидистий, а дипной 
являются слепой ветвью эволюции. 

За последние годы интерес к двоякодышащим 
вновь возрос: были открыты новые формы, появи­
лась новая информация об их морфологии, онтоге­

незе, строении зубной системы, образе жизни, что 
заставило пересмотреть многие традиционные 
взгляды на их филогению и систематику. Среди 
основных работ, опубликованных по группе за 
время ее изучения, отметим следующие: [Agassiz, 
1844-1845; Pander, 1858; Gross, 1933,1956; Graham-
Smith, Westoll, 1937; Westoll, 1949; Save-Soder­
bergh, 1952; Lehman, 1959; Воробьева, Обручев, 
1964; White, 1965; Denison, 1967, 1974; Smith, 1977; 
1988; Smith, Campbell, 1987; Smith, Chang, 1990; 
Smith, Krupina, 2001; Miles, 1977; Kemp, 1979, 1996;-
Jarvik, 1967, 1980; Bertmar, 1968, 1986; Thomson, 
Campbell, 1971; Campbell and Barwick, 1965, 1982, 
1983, 1984, 1996, 1999; Rosen et al., 1981; Chang, 
Yu, 1983; Chang, Smith, 1992; Schultze, 1969, 1986, 
1992; Schultze, Marshall; 1993; Wang et al., 1993; 
Krupina, 1992; Krupina, Reisz, 1999, 2000; Krupina, 
Reisz, Scott, 2001]. 

Древние дипной (ранний-средний девон) были 
небольшими (до 1 м) рыбами с массивным костным 
черепом, весьма специализированной зубной сис­
темой, веретенообразным туловищем, покрытым 
несущими космин чешуями, и хорошо развитыми 
парными и непарными плавниками (.рис. 1а). В про­
цессе эволюции группы череп становился сначала 
частично, а затем и полностью хрящевым (совре­
менные дипной), туловище - более гибким (иногда 
угреобразным), чешуи - более мелкими и тонкими. 
Непарные плавники имеют тенденцию к слиянию, а 
парные теряют костное основание и утоньшаются, 
иногда становясь нитевидными (современные 
Lepidosiren, Protopterus; рис. 1 б, в). 

Череп. Череп палеозойских дипной может быть 
коротким или удлиненным, в зависимости от спе­
цифики морфогенеза его этмоидной области. Эт­
моидная область древних форм, как правило, око­
стеневала и, в связи с этим, хорошо сохраняется в 
ископаемом состоянии. 

У древних дипной имелись две пары наружных 
ноздрей, открывавшихся вентрально: передние от­
крывались в углах рта, а задние - на небе в рото­
вую полость. Задние ноздри по положению соот­
ветствуют хоанам рипидистий, но не являются их 
гомологами, хотя и близки к ним функционально. 
Более вероятно, что задние наружные ноздри дип­
ной гомологичны наружным ноздрям актиноптери-
гий [Panchen, 1967; Miles, 1977; Jarvik, 1980; Rosen 
etal., 1981]. 

Эндокраний. Эндокраний окостеневал у палео­
зойских форм в виде сплошной коробки (Dipno-
rhynchus). Эндокраний дипной платибазального 
типа: часть мозговой полости продолжается между 
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Рис. 1. Общий вид древних (а) и современных (б-г) дипной: а - Dipterus valenciennesi; б - Protopterus аппес-
tens; в - Lepidosiren paradoxa; г - Neoceratodus forsteri 

стенками глазниц. Положение орбит латеральное и 
лишь изредка дорсолатеральное (Rhynchodipteri-
dae). Орбиты обычно небольшие. Их диаметр со­
ставляет 1/5 или менее длины черепа. Есть предпо­
ложение [Шмальгаузен, 1948], что зрение у дипной 
было слабым и компенсировалось хорошо разви­
тым обонянием. 

Подробно строение эндокрания древних дипной 
на примере позднедевонской дипной Orlovichthys 
limnatis описано в статье Н.И. Крупиной, P.P. Раиса 
и Д. Скотт [Krupina, Reisz, Scott, 2001]. 

Крыша черепа. Крыша черепа у древних дип­
ной состоит из большого числа костей и характери­
зуется неустойчивым планом строения. Особенно 
нестабилен участок крыши кпереди от пинеального 
органа, где располагалась мозаика костных пла­
стин, варьирующих по числу и форме в пределах 
даже одного вида (Dipnorhynchus sussmilchi (Etheri-
dge)). В связи с этим, большинство авторов отказа­
лось от попыток гомологизации костей крыши че­
репа дипной с таковыми других групп и использует 

для их обозначения у дипной систему буквенных и 
цифровых индексов. 

Основная заслуга в разработке современной 
системы обозначения костей черепа дипной, ис­
пользуемой большинством современных авторов, 
принадлежит Т.С. Уэстоллу [Westoll, 1949]. В ее 
основу положены изменения в строении костей 
крыши и щечной области в процессе эволюционно­
го развития дипной. Наиболее примитивные древ­
ние формы имели крышу черепа, состоявшую бо­
лее чем из 80 толстых дермальных пластин, распо­
ложенных пятью продольными рядами, покрытых 
космином и тесно связанных с эндокранием. Эти 
дипной имели также относительно длинную по­
сторбитальную область, хорошо развитое наружное 
пинеальное отверстие, несвязанные между собой 
сейсмо-сенсорные каналы, относительно длинную 
щечную область с полностью развитой оперкуяяр-
ной серией (Dipnorhynchus, Uranolophus). 

Эволюционные изменения шли в направлении 
уменьшения числа и толщины дермальных пластин 
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Рис. 2. Строение крыши черепа девонской дипной 
на примере Dipterus valenciennesi Sedgwick et Murchi-
son, 1828 

A-Z - покровные кости крыши черепа и щечной облас­
ти; точками с правой стороны крыши обозначены наружные 
поры сенсорных каналов, с левой стороны - реконструкция 
сенсорных каналов: ifc - инфраорбитальный канал, soc -
супраорбитальный канал и его выходное отверстие [White, 
1965, Fig. 18] 

и их погружения в кожу, утери космина, исчезно­
вения наружного пинеального отверстия, утраты 
окостенений в этмоидной области и замещения их 
хрящем, укорочения щеки, редукции костей опер-
кулярной серии и смещения жаберной крышки 
вперед, расширения черепа в ушной области и свя­
занного с этим укрупнения центральных костей 
крыши черепа. Так, у современного Neoceratodus 
forsteri имеются всего 6 тонких дермальных пла­
стин, глубоко погруженных в кожу и частично от­
деленных мускулатурой от хрящевого эндокрания. 
Сейсмо-сенсорные каналы отделены от дермаль­
ных пластин и проходят в толще кожи, ближе к по­
верхности. Щека очень короткая, оперкулюм и су-
боперкулюм сильно редуцированы. 

Кости крыши черепа ископаемых дипной рас­
положены продольными сериями (рис. 2): цен­
тральная серия состоит из единичных, парных и 
иногда множественных костей, обозначаемых пер­
выми буквами латинского алфавита (А, В, С, D, Е, 
F); парные боковые серии включают кости, несу­
щие ямочные линии, и каналы органов боковой ли­

нии - сейсмо-сенсорные каналы (I, J, К, L, М, N, О, 
Р, Q); парные серии глазничных и щечных костей 
также несут каналы и обозначаются цифрами. 
Кроме того, имеется боковая серия костей, несу­
щих главный канал боковой линии, и анастомоз, 
соединяющий оба орбитальных канала. Кости этой 
серии обозначаются последними буквами алфавита 
(X, Y, Z). 

Нижняя челюсть. Меккелев хрящ окостеневал 
у древних (ранний-средний девон) форм. На пар­
ные меккелевы элементы накладывались покров­
ные кости, образовывавшие внутреннюю и наруж­
ную серии (рис. 3). Задние края ветвей в артику-
лярной области образуют сложную сочленовную 
поверхность. Внутренняя серия покровных костей 
нижней челюсти включает парные praearticulare и 
непарную маленькую срединную адсимфизную 
пластину. Наружная или боковая серия включает 
относительно короткое dentale и проводящую кана­
лы инфрадентальную серию костей, состоящую из 
spleniale, postspleniale, angulare и supraangulare. 

У примитивных ранних форм максимальное 
число основных покровных костей нижней челю­
сти равняется семи. В процессе эволюции группы 
происходит сокращение числа покровных костей 
наружной серии за счет их слияния. 

Покровные кости внутренней стороны ниж­
ней челюсти. Преартикулярные кости разделяются 
на латеральные и медиальный участки, сходящиеся 
в области симфиза. У многих древних и современ­
ных дипной в месте контакта преартикулярных 
костей на медиальной стороне имеется соединитель­
ный шов (Chirodipterus, Holodipterus, Melanognathus, 
Rhinodipterus, Dipterus, Neoceratodus и др.). У ряда 
палеозойских дипной шов не сохраняется или 
очень слабо выражен (Griphognathus, Orlovichthys). 

Медиальная поверхность praearticulare, она же 
"m.dep" у Holodipterus gogoensis [Miles, 1977, fig. 
108], "MDI" у девонских дипной (Dipterus) [Jarvik, 
1967, 1980, fig. 321], "Prart. med" у Rhinodipterus 
secans [Gross, 1956, Abb. 18], как правило, пред­
ставляет собой наклонную углубленную площадку, 
расположенную на вентральной стороне челюсти 
позади dentale. 

Адсимфизная пластина палеозойских дипной 
представляет собой небольшую срединную пласти­
ну, расположенную позади dentale (de) на дорсаль­
ной стороне челюсти. У форм, имеющих космин, 
границы между покровными костями практически 
неразличимы и этот участок симфиза может быть 
определен лишь топографически. 

Покровные кости наружной стороны нижней 
челюсти. Dentale (de) древних дипной образует 
симфизную часть нижней челюсти. Оно соответст­
вует симфизной пластине (sy.pl) современного 
Neoceratodus forsteri и так называемым "несущим 
зубы костям" у его мальков [Jarvik, 1967, text-fig. 2 
А; 4]. Дентале многих древних дипной (сем. 
Dipteridae) покрыто дентином, пронизанным круп­
ными сенсорными порами. Dentale может нести ру-
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Рис. 3. Строение нижней челюсти девонских дип­
ной из Центральной России. Orlovichthys Umnatis Kru­
pina, 1980, голотип ПИН, № 3725/101. Местонахож­
дение Рыбница, Орловская область, плавский гори­
зонт среднего фамена, верхний девон; нижняя че­
люсть: а - дорсально; б - латерально [Krupina, Reisz, 
Scott, 2001, Fig. 5 с изменениями]; в - Andreyevichthys 
epitomus Krupina, 1987, экз. ПИН, № 2921/1759. Ме­
стонахождение Андреевка, Тульская область, Х о в а н ­
ские слои заволжского горизонта, верхний девон; 
нижняя челюсть латерально. Обозначения: art - арти-
куляре; de - дентале; glen - гленоидная ямка; lab.f -
лабиальная ямка; т.с - мандибулярный канал; те/ -
срединное отверстие; mk.f - меккелева ямка; о.с -
оральный канал; prart - преартикуляре; pr.l.asc - ла­
теральный выступ; pr.pgl - прегленоидный выступ; 
san-an - супраангуло-ангуляре; sp - сплениале; tp -
зубная пластина 

диментарные зубы. Так, вдоль всей вентральной 
поверхности дентале Orlovichthys проходит ряд 
мелких невысоких округлых зубчиков, располо­
женных под слоем дентина, покрывающего сим-
физную область. Наиболее крупные зубчики поме­
щаются на постеролатеральных участках дентале, 
где их насчитывается до двух и более. Последние 
являются рудиментами мальковых зубных элемен­
тов, обнаруженных на ранних стадиях развития на 
нижней челюсти Andreyevichthys epitomus [Krupina, 
Reisz, 1999, fig. 2A, 4B] (рис. 4и, к). Присутствие 

рудиментов малькового озубления на дентале из­
вестно у многих девонских дипной. 

Кости инфрадентальной серии дипной включают 
spleniale, postspleniale, angulare и supraangulare. У 
многих форм эти кости сливаются, и границы между 
ними теряются. Определить их положение можно 
лишь по линиям прохождения сенсорных каналов. 

Spleniale и postspleniale (sp и psp) - "Idi" В. 
Гросса [Gross, 1956, Abb. 18], "Mdcom и MdMcl" Э. 
Ярвика [Jarvik, 1980, Fig. 321] - расположены поза­
ди dentale на вентральной стороне челюсти. Лате­
рально postspleniale граничит с angulare (an), анте-
родорсально postspleniale ограничено нижним кра­
ем лабиальной ямки (lab.f), вмещавшей меккелеву 
кость [Gross, 1956, Abb. 19]. 

Angulare и supraangulare, они же "Ы2, з, 4 " у В. 
Гросса [Gross, 1956, Abb. 18], "MdOc 2Mc 2 и MdOc 3" 
у Э. Ярвика [Jarvik, 1980, fig. 325], охватывают вен­
тральную и латеральную стороны ветвей нижней 
челюсти. Спереди доходят до лабиальной ямки 
(lab.f), постеролатерально оканчиваются латераль­
ным выступом (pr.l.asc) и далее назад граничат с 
артикулярной костью (art), образуя наружный борт 
гленоидной ямки (glen.). 

Каналы боковой линии. Органы боковой ли­
нии на нижней челюсти представлены хорошо раз­
витыми оральным и мандибулярным сенсорными 
каналами (о.с и т .с) . Обычно они открываются 
мелкими округлыми порами или имеют вид откры­
тых желобков на поверхности кости, как это пред­
ставлено у Andreyevichthys epitomus. Иногда каналы 
проходят в толще кости. 

По расположению каналов боковой линии древ­
ние дипной отличаются от рипидистий, у которых 
оральный канал редуцирован до короткой дорсаль­
ной ветви мандибулярного канала на supraangulo-
angulare [Jarvik, 1944, 1972]. Вместе с тем, дипной 
имеют большое сходство с ископаемыми амфибия­
ми, у которых оба канала хорошо развиты и пред­
ставлены открытыми желобками на поверхности 
кости [Nilsson, 1943, 1944]. 

Зубная система. Зубная система древних и со­
временных дипной отличается своеобразной спе­
циализацией, затрудняющей ее сопоставление с 
зубной системой других групп позвоночных. Дип­
ной имели субтерминальный рот. Верхняя губа у 
ископаемых была твердой, образованной покров­
ной костью с толстым слоем дентина (сем. Dipno-
rhynchidae, Dipteridae) или хрящем (у некоторых 
позднедевонских и более поздних форм (сем. 
Phaneropleuridae). Верхняя губа плотно накрывала 
край нижней челюсти, образованный парным или 
непарным dentale, покрытым толстым слоем денти­
на, либо симфиз нижней челюсти был хрящевым. 
При закрывании рта происходила частичная или 
полная окклюзия краевых зубных элементов, соз­
дающая возможность отрывающего и разрезающе­
го или давяще-дробящего действия. 

У наиболее примитивных раннедевонских дип­
ной уже существовал зубной аппарат двух принци­
пиально разных типов. В одном случае он был 
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Рис. 4. Реконструкция зубной системы малька 
девонской дипной на примере Andreyevichthys 
epitomus Krupina, 1987: а - реконструкция небной 
области; б - участок верхней губы с ростральными 
зубными пластинами с вентральной стороны, экз. 
ПИН, № 2921/1702; в - участок верхней губы с ро­
стральными зубными пластинами дорсально, экз. 
ПИН, № 2921/1703; г - медиальная сошниковая 
зубная пластина дорсально, экз. ПИН, № 2921/1471; 
латеральные сошниковые зубные пластины дор­
сально: д - экз. ПИН, № 2921/1481 и е - экз. ПИН, 
№ 2921/1482; ж - птеригоидные зубные пластины, 
экз. ПИН, № 2921/2001; з - экз ПИН, № 2921/2002 
[Krupina, Reisz, 1999, Fig. 1 с изменениями]; и - ре­
конструкция нижней челюсти; к - участок дентале 
(dentale) с лабиальной зубной пластиной с дор­
сальной стороны, экз. ПИН, № 2921/2301; л - пре-
артикулярная зубная пластина, экз. ПИН, № 
2921/1446 [Smith, Krupina, Joss, 2001, Fig. 6 с изме­
нениями]. Масштаб - 300 мкм. 

представлен шагренью равномерно рассеянных 
мелких дентиклей, покрывающих большую часть 
вентральной поверхности черепа и нижнюю че­
люсть, включая сошники, птеригоиды, парасфе­
ноид, преартикулярные кости. Кроме мелких 
дентиклей, присутствовали и более крупные бу­
горчатые зубы или зубные гребни на краевых 
костях рыла и нижней челюсти. Дентикли могли 
выпадать и замещаться новыми. Самой древней и 
примитивной формой, относящейся к этой груп­
пе, является Uranolophus wyomingensis [Denison, 
1968] из нижнего девона Северной Америки. По 
такому же типу построена зубная система у дру­
гих более поздних девонских родов: Soeder-
berghia, Griphognathus и, с некоторыми измене­
ниями, Fleurantia. 

В другом случае вентральная поверхность черепа 
и преартикулярные кости представляли собой 
покрытую дентином поверхность разнообразной 
модификации, которая в процессе роста и истирания 
восполнялась за счет нарастания дентина от ее 
периферических участков. По такому типу устроена 
зубная система большинства ископаемых и всех 
современных дипной. Одним из наиболее 
примитивных представителей, входящих в состав 
этой группы, является Dipnorhynchus sussmilchi из 
нижнего девона Австралии, у которого существует 
еще слабая дифференциация дентинового покрытия 
небной области. В эту группу также входят все дип­
ной, имеющие строение зубной системы в виде зуб­
ных пластин на преартикулярных костях и птери-
гоидах, где они иногда срастаются в одну непар-
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Рис. 5. Парасфеноид и зубные пластины 
верхнедевонской дипной Andreyev ichthys 
epitomus Krupina, 1987. 

a - парасфеноид с вентральной стороны, голо­
тип ПИН, № 2921/1001. Местонахождение Андре-
евка, Тульская область, хованские слои заволжско­
го горизонта, верхний девон; 6 — левый птеригоид 
с птеригоидной зубной пластиной, экз. ПИН, № 
2921/1002; в - правая преартикулярная зубная пла­
стина, экз. ПИН, № 2921/1003. 

вп — вершина пластины, жг - желобок между 
гребнями, з — зуб, згп - задний гребень площадки 
сочленения парасфеноида с птеригоидом, зо - зад­
ний отросток парасфеноида, лв - латеральный вы­
ступ, пг - первый гребень, пгп - передний гребень 
площадки сочленения птеригоидов с парасфенои-
дом, плв - постеролатеральный выступ птеригои-
да, ппм - площадка прикрепления мускула, пс -
площадка сочленения петригоидов с парасфенои-
дом, псп - площадка сочленения птеригоидов, пч -
передняя часть (корпус) парасфеноида, тп - тре­
угольная площадка [Крупина, 1987, рис. 2 с изме­
нениями]. 

ную пластину (Conchodus) [Воробьева, Обручев, 
1964, табл. 5, фиг. 1]. 

Часть раннедевонских дипной имела зубной ап­
парат смешанного типа: наряду с парными зубны­
ми пластинами в нем присутствовали также раз­
личные по форме и расположению бугорки или ден-
тикли, расположенные на краевых костях рта, сош­
никах и парасфеноиде, а также по периферии пар­
ных зубных пластин (Speonesydrion, Ichnomylax). 

К р а е в ы е зубные э л е м е н т ы верхней губы и 
нижней челюсти . У самых ранних ископаемых 
дипной краевые челюстные элементы, как правило, 
слабо выражены. Так, у раннедевонского Uranolo­
phus вентральный край верхней губы покрыт ден­
тином, образующим острые гребни, и бугорками -
такими же, как по краевым участкам птеригоидов 
[Denison, 1968]. Р.Г. Денисон также отмечает, что 
эти элементы расположены на участке, соответст­
вующем тому, который занимают премаксилляр-
ные элементы у других костных рыб. У некоторых 
более поздних девонских видов (Dipterus oervigi 
Gross, Ganorhynchus woodwardi Traquair, Gripho-
gnathus whitei Miles, Orlovichthys limnatis Krupina и 
др.) на этом же участке расположены различным 
образом организованные зубные элементы, рядом 
современных авторов [Miles, 1977; Krupina, 2001; 
Smith, Krupina, 2001] рассматривающиеся как ос­
татки премаксиллярного озубления костных рыб. 

Зубные элементы в виде парных зубных пластин 
присутствуют на верхней губе мальков Andreye­
vichthys epitomus [Krupina, 1995, fig. 3; Krupina, 
Reisz, 1999, fig. 1A] (рис. 4 б, в). Зубы на пластинах 

иногда очень слабо выражены, в других случаях 
они сильно развиты. Самые крупные и высокие зу­
бы приурочены к медиальным краям пластин, ла­
терально они постепенно понижаются. Космин об­
наружен лишь на мальковых стадиях развития 
(Andreyevichthys), благодаря чему сохранились края 
рыла и симфизы нижней челюсти очень маленького 
размера (около 3-4 мм). На экземплярах, относя­
щихся к дефинитивной стадии, эти элементы не со­
храняются в ископаемом состоянии. Зубные эле­
менты верхней губы у мальков Andreyevichthys epi­
tomus соответствуют премаксиллярным зубным 
элементам, свойственным другим костным рыбам 
(Crossopterygii, Rhipidistii, Actinopterygii). 

С о ш н и к . Сошник (vomer) представлен парной 
(Neoceratodus) или непарной (Chirodipterus) сре­
динной костью дермального происхождения, рас­
положен впереди от птеригоидов на переднем кон­
це межносовой перегородки. Как правило, дно но­
совой полости в этом месте образует возвышение, 
определяемое как сошниковая площадка ("vomeral" 
area) [Jarvik, 1980, Fig. 307 А] . У большинства ис­
копаемых дипной сошники неизвестны, т. к. они 
обычно отпадают при захоронении даже у хорошо 
сохраняющихся в ископаемом состоянии экземпля­
ров. Как правило, сошники несут зубы или гребни. 
Иногда сошник - это очень маленькая, короткая и 
широкая срединная кость с выпуклым передним и 
ровным задним краями, имеющая угловой зубной 
гребень (Chirodipteris wildungensis Gross). У совре­
менного Neoceratodus forsteri (Krefft) сошник пред­
ставлен парной, тонкой, почти вертикальной пла-
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Рис. 6. Морфологические вариации зубных пла­
стин дипной, связанные со способом их питаная: сле­
ва - преартикулярные, справа - птеригоидные пла­
стины 

стиной с округленным нижним концом и огублен­
ным задним краем. 

Сошники ювен ильной стадии Andreyevichthys 
epitomus [Krupina, Reisz, 1999, fig. 1С; Smith, Kru­
pina, 2001] - очень мелкие (не более 4 мм), слегка 
изогнутые по краям гребневидные пластины, со­
стоящие из массивного костного основания и одно­
го ряда острых плоских зубов, более крупных на 
периферических участках (рис. 4 г-е). Пластины 
покрыты эмалью. 

Парасфеноид. Парасфеноид (parasphenoid) дип­
ной занимает центральное положение (рис. 5 а), 
помещаясь между птеригоидами; прилегает к цен­
тральной части нейрокрания на уровне палатоквад-
ратума (palatoquadratum) и тянется назад до уровня 
сочленения черепа с позвоночным столбом. У при­
митивных ранне- и среднедевонских форм пара­
сфеноид имеет вытянутый вперед заостренный 
корпус и короткий задний стебель. Его буккальная 
поверхность часто несет зубчики [Denison, 1968]. 
Особенностью парасфеноида древних форм являет­
ся наличие отверстия, пропускавшего букко-
гипофизарный канал [Jarvik, 1980, fig. 307 А]. У 
большинства позднедевонских и более поздних 
форм парасфеноид, как правило, имеет относи­
тельно более короткий ромбовидный корпус и 
длинный задний стебель (рис. 5 а). На конце стебля 
присутствует выемка. Наружное отверстие букко-

гипофизарного канала и зубчики отсутствуют 
[White, 1965]. Антеролатеральные участки корпуса 
парасфеноида граничат с птеригоидами. 

Птеригоиды. Птеригоиды (pterygoidideum) дип­
ной представляют собой парные покровные кости, 
антеромедиально граничащие друг с другом, а позади 
точки расхождения правой и левой костей - с перед­
ней областью парасфеноида (рис. 5 а, б). Птеригоид­
ные и преартикулярные кости являются зубными кос­
тями дипной. Они либо были покрыты шагренью 
мелких дентиклей (Griphognathus), либо несли пару 
зубных пластин. Последнее состояние характерно для 
большинства девонских и всех более поздних дипной. 

С дорсальной стороны на птеригоидах располо­
жен продольно вытянутый косо ориентированный 
гребень, который при контакте птеригоида с вен­
тральной стороной этмоидной области эндокрания 
накладывался под углом на антеролатеральные вы­
ступы медиальной или межносовой перегородки. 
Постеролатеральные крыловидные выступы птери-
гоидов контактируют с выступами палатоквадра-
тума, повторяя их очертания (Andreyevichthys epito­
mus, рис. 5 б). С вентральной стороны поверхность 
птеригоидов у большинства дипной занята, в ос­
новном, зубными пластинами, имеющими у раз­
личных таксонов довольно разнообразную форму. 
Свободной обычно остается задняя часть птериго-
идных костей, расположенная позади зубных пла­
стин и контактирующая с антеролатеральными 
краями парасфеноида (рис. 5 б, пс). Постеромеди-
альные участки птеригоида заканчиваются невысо­
ким гребнем, по которому осуществлялся задний 
контакт птеригоидов с парасфеноидом. Площадка 
контакта широкая, двусторонне-симметричная, тре­
угольных очертаний, вогнутая в центральной части. 

Птеригоидные и преартикулярные зубные 
пластины. Зубные пластины дипной отличаются 
большой вариабельностью (рис. 6). Они могут быть 
как раздельные парные, так и сросшиеся по средней 
линии, а иногда сливаются в одну центральную пла­
стину (Conchodus). Как правило, имеют веерообраз­
ную форму и состоят из радиально расходящихся 
гребней, гладких или несущих отдельные зубчики. 
Различие в строении зубных пластин связано с 
функциональными особенностями питания. Так, 
гладкие, но выпуклые пластины служили, главным 
образом, для дробления твердой пищи, пластины с 
острыми гребнями - для разрезания мягкой пищи, а 
пластины с мелкими зубчиками на гребнях - для пе­
ретирания и измельчения мягкой пищи. Преартику­
лярные зубные пластины дипной, как правило, более 
выпуклые и широкие, чем птеригоидные. 

Базихиально-базибранхиальный комплекс 
является частью висцерального скелета. У иско­
паемых дипной он обнаружен сравнительно недав­
но (Lehman, 1959: Jarvikia arcticd). Наиболее полно 
этот комплекс развит у дипной с зубным аппаратом 
в виде шагрени мелких дентиклей (Griphognathus 
whitei Miles) [Campbell, Barwick, 1983, fig. 22]. Гио-
идная дуга массивная, цератохиаль (basihyale) -
крепкая кость с крупными площадками прикрепле-
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Рис. 7. Строение плечевого пояса дипной на примере Andreyevichthys epitomus Krupina, 1987: а - реконст­
рукция экзоскелетного плечевого пояса; б - экзоскелетный плечевой пояс, смонтированный из изолированных 
костей (экз. ПИН, №2921/1907-1910), местонахождение Андреевка, Тульская область, хованские слои заволж­
ского горизонта, верхний девон 

Ы - бранхиальная пластина; cl - площадка контакта супраклейтрума с костью z; с2 - гребень 2 аноклейтрума; dccl - ан-
теролатеральный гребень клавикулы; ela - выступающий на поверхность участок аноклейтрума; elc - выступающий на по­
верхность участок клейтрума; elcl - площадка контакта клавикулы и клейтрума; fc - вогнутая часть клейтрума; fcl - антеро-
латеральная впадина клавикулы; тса - медиальный гребень аноклейтрума; mccl - медиальный гребень клавикулы; mes -
медиальный гребень супраклейтрума; рсс - постеролатеральный гребень клейтрума [Крупина, 1997, рис. 3 с изменениями] 

ния мускулов - связана с базихиалью при помощи 
крепкой клинообразной гиохиали. Система жабер­
ных дуг имеет длинные крепкие цератобранхиали, 
которые образуют единую систему, сочленяются 
друг с другом и с базибранхиальным комплексом. 
Все устройство висцеральных дуг организовано 
так, что когда дуги сменяются по очереди при от­
крывании и закрывании operculum, базихиально-
базибранхиальный комплекс с его прикрепленными 
зубными пластинками мог бы сдвигаться назад и 
вперед во рту. 

Наружный плечевой пояс. В состав наружного 
плечевого пояса древних дипной исследователи вклю­
чают различное число костей. Так, Д.Е. Розен с соав­

торами [Rosen et al., 1981, fig. 39] включают в состав 
пекторального пояса у остеолепиформов, поролепи-
формов и примитивных дипной (Chirodipterus) пять 
парных костей, последовательно перекрывающих друг 
друга от дорсальных к вентральным. Это поеттемпора-
ле (posttemporale), супраклейтрум (supracleithrum), 
аноклейтрум (anocleithrum), клейтрум (cleithrum) и 
клавикула (clavicula). Помимо них, в состав пектораль­
ного пояса входит одна непарная кость - медиальная 
интерклавикула, расположенная вентрально. 

Ряд авторов [Watson, Gill, 1923; Graham-Smith, 
Westoll, 1937; Jarvik, 1980] включает в состав на­
ружного плечевого пояса палеозойских дипной три 
кости: аноклейтрум, клейтрум и клавикулу. При 
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с 
1 см 

Рис. 8. Строение парных плавников и позвонков дипной: а - тазо­
вый пояс и брюшные плавники нынеживущей дипной Neoceratodus 
forsteri (Krefft); б - позвонки ископаемой дипной Andreyevichthys 
epitomus Krupina сверху; в - то же сбоку, экз. ПИН, № 2921/1710 
1711,1713,1714 

этом Э. Ярвик высказывает сомнение относительно 
гомологизации их с одноименными костями остео-
лепиформов. 

Наружный плечевой пояс Andreyevichthys epito­
mus (рис. 7) состоит из четырех последовательно на­
легающих друг на друга элементов: супраклейтрума, 
аноклейтрума (перекрывается с двух сторон), клейт-
рума и клавикулы. Интерклавикула отсутствует. 

Остатки эндоскелетного плечевого пояса у па­
леозойских дипной не сохраняются. Вероятно, он 
был хрящевым, как у современного Neoceratodus 
[Jarvik, 1980, fig. 334]. 

Тазовый пояс у ископаемых форм также неиз­
вестен. У современного Neoceratodus он представ­
лен непарной хрящевой пластиной (рис. 8 а). 

Осевой скелет. Хорда сохранялась в течение 
всей жизни. Она представлена в виде сплошной 
струны. Передний конец ее продолжается в эндокра­
ний, далеко заходя в отико-окципитальный отдел. 
Позвонки палеозойских дипной не всегда окостене­
вают. Обычно представлены амфицельными дисками 
с округлым поперечным сечением двух типов: либо с 
узким каналом для хорды, либо сплошным. Такие 
позвонки образованы окостеневшей фиброзной тка­
нью {Andreyevichthys epitomus) (рис. 8 б, в). 

У дипной имеются только нижние ребра, кото­
рые также окостеневают. 

Плавники палеозойских форм были развиты 
гораздо лучше, чем у современных дипной. Они 
были представлены парными грудными и брюш­
ными плавниками и четырьмя непарными: аналь­

ным, двумя спинными и хвостовым. Парные плав­
ники имели вентральное положение. В эволюции 
дипной происходили существенные изменения в 
строении плавников: непарные плавники сливались 
в один сплошной, а грудные - перемещались у не­
которых форм дорсолатерально. 

Парные плавники имеют мясистую лопасть, по­
крытую чешуей. Их скелет образован по принципу 
бисериального архиптеригия, представляющего 
единую ось, состоящую из одного ряда удлиненных 
базальных элементов, к которым в одной плоскости 
с двух сторон попарно причленяются радиалий (рис. 
8 а). Таким образом, формируется плавник с удли­
ненной мясистой лопастью, который был приспо­
соблен к опоре на грунт (Dipterus valenciennesi, 
Scaumenacia curta, Fleurantia denticulata и др.). Та­
кой тип скелета парных плавников сохраняется и у 
нынеживущих дипной, с той лишь разницей, что у 
последних он образован уже не костью, а хрящем 
(Neoceratodus). У некоторых современных дипной в 
парных плавниках сохраняется только хрящевая ос­
новная ось. Такие плавники выглядят очень редуци­
рованными и приобретают нитевидный облик 
(Protopterus, Lepidosiren, рис. 1 б-в). 

Непарные плавники имеют в эволюции дипной 
тенденцию к слиянию в один сплошной плавник, 
включающий анальный, хвостовой (при этом хвост из 
гетероцеркного становится дифицеркным) и оба 
спинных плавника (рис. 1). Спинные плавники обыч­
но поддерживаются двумя рядами радиалий. Первый 
спинной и анальный плавники имеют, как правило, 
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концентрированный внутренний скелет, но при этом 
радиалий не сливаются в базальные пластины. Кожные 
лучи хвоста (лепидотрихии) поддерживаются одним-
тремя рядами радиалий, сочленяющимися с отростка­
ми невральных и гемальных дуг. Кожные лучи плав­
ников роговые (цератотрихии или камптотрихии). 

Чешуйный покров палеозойских дипной отлича­
ется большой вариабельностью строения. Чешуи ко­
стные. У наиболее древних форм чешуи толстые и 
несут поверхностный слой космина с характерными 
неровными концентрическими линиями (линии Уэ-
столла). Чешуи древних дипной обычно крупные. В 
эволюции группы существует тенденция к утоныне-
нию чешуи. У позднедевонских форм космин исчеза­
ет. Чешуи, как правило, тонкие, циклоидные, относи­
тельно крупные, весьма изменчивые по форме, имеют 
широкую поверхность перекрывания, могут быть 
гладкими или орнаментированными. 

Онтогенез. На уникальном массовом материале, 
включающем остатки самых ранних мальковых 
стадий позднефаменской дипной Andreyevichthys 
epitomus, впервые за время изучения ископаемых 
двоякодышащих получены данные об их онтогене­
зе. С большой степенью точности показано, что 
наиболее значительные изменения происходили в 
процессе развития зубной системы и всей передней 
области черепа, в строении парасфеноида, нижней 
челюсти и в структурах плечевого пояса. 

В меньшей степени в процессе роста изменя­
лись пропорции костей отико-окципитального от­
дела, преартикулярных и птеригоидных зубных 
пластин [Krupina, 1992]. 

В результате исследования элементов зубной сис­
темы самых ранних онтогенетических стадий (от 0,5 
мм) на электронном сканирующем микроскопе, обна­
ружены неизвестные ранее у девонских форм сложно 
организованные мальковые зубные элементы, вклю­
чающие ростральные, сошниковые и лабиальные 
зубные пластины. На более поздних стадиях развития 
они исчезали. Была реконструирована зубная система 
малька девонской дипной [Krupina, Reisz, 1999, figs. 
1, 2, 4] (рис. 4 а, и). Сравнительные исследования по 
формированию зубного аппарата у палеозойских 
(Andreyevichth epitomus) и современных (Neoceratodus 
forsteri) дипной показали, что зубная система малька 
палеозойских дипной была организована более слож­
но. Эволюционные преобразования в строении маль­
ковой зубной системы шли в сторону ее упрощения 
[Krupina, 1995; Krupina, Reisz, 1999; Smith, Krupina, 
2001; Smith, Krupina, Joss, 2002]. 

В целом, к достижению дефинитивной стадии 
череп андреевихта существенно вытягивался, о чем 
свидетельствуют удлиненные кости С и Е, длинный 
задний стебель парасфеноида. Этмоидный отдел и 
передний участок нижней челюсти становились 
хрящевыми. Исчезали многие типично мальковые 
зубные элементы и маргинальное озубление, сохра­
нялись лишь преартикулярные и птеригоидные пла­
стины. Существенные изменения в процессе роста 
происходили также в строении плечевого пояса анд­
реевихта. Эти изменения выражались в усложнении 

строения, изменении формы, а также в относитель­
ном увеличении каждой из четырех костей плечево­
го пояса: супраклейтрума, аноклейтрума, клейтрума 
и клавикулы [Krupina, 1992; Крупина, 1997]. 

Филогенетические связи 

Первые находки дипной были сделаны в сере­
дине XIX столетия и первоначально отнесены к 
амфибиям [Fitzinger, 1837; Netterer, 1837; Bischoff, 
1840а, Ь]. Позднее, во второй половине этого сто­
летия была выяснена принадлежность дипной к 
рыбам. Большинство исследователей в то время 
были убеждены, что дипной дали начало наземным 
позвоночным [Соре, 1884; Huxley, 1861; Gill, 1872; 
Haeckel, 1889]. Лишь к концу XIX века выяснилось, 
что дипной по ряду признаков строения (отсутст­
вие максилл и премаксилл, массивные анальный и 
дорсальный плавники, задние ноздри не гомоло­
гичны хоанам тетрапод, аутостилия, отличная от 
таковой у Urodela, особенности строения зубной 
системы) не могли быть предками тетрапод 
[Pollard, 1891; Соре, 1892; Kingsley, 1892], а сход­
ство в строении между дипноями и амфибиями 
(Urodela) сформировалось параллельно [Baur, 1886]. 

Основной акцент в решении вопроса о проис­
хождении и родственных связях Dipnoi сместился в 
сторону выявления родственных связей между 
дипноями и рипидистиями. В этом вопросе мнения 
авторов также разделились. Часть исследователей 
считает, что эти две группы происходят от разных 
предковых линий [Kesteven, 1950; Bertmar, 1968; 
Jarvik, 1968, 1980; Campbell, Barwick, 1986]. Другие 
рассматривают Dipnoi и Rhipidistii как группы, свя­
занные общим происхождением, и объединяют их в 
составе Sarcopterygii [Westoll, 1949; Шмальгаузен, 
1964; Воробьева, Обручев, 1964; Miles, 1977; Forey, 
1986; Schultze, 1986; 1992; и др.]. 

Ни одна из существующих на сегодня схем фило­
генетических взаимоотношений и построенных на их 
основании систем дипной не является общепринятой 
[Lehman, 1959; Bertmar, 1968; Thomson, Campbell, 
1971; Miles, 1977; Marshall, 1987; Campbell, Barwick, 
1990; Schultze, 1992; Schultze, Marshall, 1993]. 

Наряду с попытками построить филогению пу­
тем сравнения деталей строения структур черепа и 
посткраниального скелета, некоторые исследовате­
ли ставили в основу филогенетических построений 
устройство зубной системы и микроструктуру зуб­
ных тканей [Denison, 1974; Smith, 1977; Campbell, 
Barwick, 1983, 1986]. 

Наиболее информативным и основополагающим 
фактором для целей филогении и систематики, на 
наш взгляд, является устройство зубной системы и 
связанное с ним строение основных черепных струк­
тур. Уже на самом раннем этапе эволюции группы, в 
раннем девоне, известны три основные филетические 
линии дипной, имеющих принципиально различные 
типы строения зубной системы. Это линии Uranolo-
phus, Tarachomylax и Speonesydrion. 
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Ряд исследователей рассматривали как исходный 
тип строения зубного аппарата, представленный шаг­
ренью сменяющихся дентиклей (линия Uranolophus) 
[White, 1965; Thomson, 1967]. Другие считали исход­
ным типом строения зубного аппарата массивные 
зубные пластины на небе и нижней челюсти, которые 
никогда не выпадали, а развивались и надстраивались 
путем нарастания нового дентина на краевых участ­
ках зубных пластин (Dipnorhynchus) [Denison, 1974; 
Miles, 1977; Smith, 1977; Campbell, Barwick, 1983; 
Smith, Campbell, 1987]. 

В качестве исходного морфотипа для всех дипной 
М. Смит [Smith, 1988], М. Смит и М. Чанг [Smith, 
Chang, 1990] предложили Diabolepis speratus из ниж­
него девона (жедина) восточного Юнаня, Китай. По 
их мнению, зубная система этой древнейшей формы 
включает элементы, свойственные представителям 
обеих эволюционных линий, а также сочетает в себе 
два различных типа роста и строения дентина, де­
монстрируя присутствие покрытых зубами нормаль­
но развитых верхних и нижних зубных пластин в со­
четании с окружающими их дентиклями [Smith, 
Chang, 1990, figs. 1-4]. Однако, помимо этого, Diabo­
lepis имеет многочисленные зубы на премаксилле и 
дентале, хорошо озубленные сошники и покрытый 
зубами парасфеноид [Chang, 1995, figs. 4, 11, 12, 13] 
и по ряду признаков строения черепа, небной облас­
ти и нижней челюсти настолько отличается от тра­
диционной для дипной модели строения, проявляя 
при этом признаки сходства с поролепиформными 
рипидистиями, что ряд исследователей определяет 
линию Diabolepis как «сестринскую группу» дипной 
[Miles, 1977; Schultze, Marshall, 1993]. 

В качестве примитивных мы рассматриваем 
дипной с зубной системой в виде комбинации мас­
сивных слабо специализированных разрастаний 
дентина на птеригоидах и преартикулярных костях, 
восполняющегося в течение жизни, и шагрени из 
мелких дентиклей, расположенных по периферии 
этих разрастаний. Эти формы обладали мощным 
прикусом и соответвтвующей ему сильно развитой 
аддукторной мускулатурой (линия Speonesydrion). 
Дипной с зубным аппаратом в виде шагрени перио­
дически сменяющихся дентиклей (линия Uranolo­
phus) являются специализированной ветвью, которая 
может быть производной от форм, близких к 
Speonesydrion [Campbell, Barwick, 1984]. Diabolepis, 
на наш взгляд, является боковой ветвью линии 
Tarachomylax, от которой, очевидно, происходят все 
дипной с зубными пластинами Dipterus-тнпа. 

В настоящее время существует два принципи­
ально разных подхода к рекострукции филогене­
тических связей ископаемых групп. Одним из них 
является традиционный морфо-функциональный 
анализ, рассматривающий преобразования раз­
личных морфологических структур в процессе 
эволюции группы, и другой, кладистический, по­
строенный на анализе независимых сходных при­
знаков строения (парсимоний) у разных форм на 
уровне родов (PAUP анализ). Важным моментом 
такого подхода является максимально точный вы­

бор признаков сходства для проведения филогене­
тического анализа. 

Г.-П. Шульце и К.Р. Маршалл [Schultze, Mar­
shall, 1993] провели кладистический анализ для вы­
явления внутригрупповых взаимосвязей двояко­
дышащих, базируясь на 61 таксоне палеозойских и 
мезозойских дипной и 90 признаках. Для своего 
анализа Г.-П. Шульце и К.Р. Маршалл использова­
ли наиболее полно сохранившиеся девонские, а 
также лучше изученные мезозойские и кайнозой­
ские таксоны. Если учесть, что большинство со­
временных исследователей используют кладисти­
ческий подход для установления внутригрупповых 
взаимосвязей, схема Шульце-Маршалла наиболее 
полно на сегодня отражает картину внутригруппо­
вых отношений дипной на уровне родов [Schultze, 
Marshall, 1993, fig. 7, 8], хотя сюда и не включены 
данные по описанным за последние несколько лет 
новым таксонам. 

П р и н ц и п ы систематики 

Можно сказать, что для Dipnoi не существует 
четко установленной иерархии признаков для вы­
деления высших таксонов. Это обусловлено непол­
нотой встречаемости ископаемых остатков. В связи 
с этим, многие современные авторы описывают но­
вые таксоны лишь на родовом уровне. В качестве 
систематических признаков для высших таксонов 
(например, ранга подотряда и семейства) рассмат­
риваются такие как степень окостенения эндокра­
ния, строение и параметры черепа, посткраниаль­
ного скелета, строение зубной системы. Для более 
низких таксонов (например, ранга подсемейтва и 
рода) используются форма передней области и 
строение крыши черепа, парасфеноида, нижней че­
люсти, элементов зубной системы, плавников. 

К настоящему времени наиболее полной по соста­
ву включенных в нее таксонов является классифика­
ция Г. Шульце [Schultze, 1992], построенная на осно­
вании проведенного филогенетичесого анализа, о ко­
тором говорилось выше [Schultze, Marshall, 1993]. 
Предлагаемая им классификация в большой степени 
согласуется с классификацией Э.И. Воробьевой и 
Д.В. Обручева 1964 [Schultze, 1992, р. 8]. Классифи­
кация Г. Шульце 1992 г. принята за основу для по­
строения предлагаемой в данной работе классифика­
ции дипной. Внесенные в нее изменения соответст­
вуют нашим представлениям о взаимоотношениях 
определенных таксонов на основании сходства или 
различия в строении их зубной системы. 

Дипной рассматриваются нами как подкласс 
Dipnoi в составе класса Sarcopterygii. Внутри под­
класса Dipnoi мы сохраняем разделение на 2 отряда -
Diabolepiformes и Dipnoiformes [Schultze, 1992]. 
Внутри отряда Dipnoiformes мы выделяем 8 подотря­
дов (Dipnorhynchoidei, Holodontoidei, Uranolophoidei, 
Dipteroidei, Phaneropleuroidei, Uronemoidei, Ctenodon-
toidei, Ceratodontoidei), 18 семейств и 6 подсемейств, 3 
из которых выделяются впервые в этой работе. 
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Рис. 9. Норы ископаемых и современных дипной: 
а - зарывание современной дипной Protopterus в 
грунт [Макушка, 1983, рис. 49]; б - реконструкция 
норы ископаемой дипной Gnathorhiza [McAllister, 
1988 с изменениями] 

Проблемы, решение которых связано 
с изучением Dipnoi 

Морфология дипной дает материал для изуче­
ния уникальных специализаций и морфологиче­
ских адаптации в эволюции рыб. Можно выделить 
следующие основные проблемы. 

1. Высокий уровень специализации зубной сис­
темы при одновременном сохранении способности 
к ее морфологическим модификациям [Крупина, 
1995; Krupina, Reisz, 1999; Krupina, Reisz, Scott, 
2001; Smith, Krupina, 2001]. 

Из трех основных морфологических типов 
строения зубной системы дипной (подробнее смот­
ри в главе "Морфология") в эволюционном отно­
шении наиболее адаптированным к различным 
морфо-функциональным преобразованиям оказался 

тип строения зубной системы, состоящей из несме-
нявшихся в течение жизни парных верхне- и ниж­
нечелюстных зубных пластин. По такому типу уст­
роена зубная система большинства ископаемых и 
всех современных родов. Несмотря на то, что 
строение зубного аппарата в виде зубных пластин, 
как предполагается, создает ограничение для мор-
фо-функциональных преобразований, этот тип 
строения зубной системы демонстрирует наиболее 
широкий спектр морфологических вариаций в про­
цессе эволюции дипной: от зубных пластин, со­
стоящих из многочисленных веерообразно расхо­
дящихся рядов мелких заостренных зубов и при­
способленных к перетиранию сравнительно мягкой 
пищи (Dipterus arcanus, табл. I, фиг. 1-2), до со­
вершенно гладких пластин (или даже сраставшихся 
в одну непарную верхнечелюстную пластину), при­
способленных к раздавливанию жесткой пищи (на­
пример, раковин моллюсков), как у Conchodus pin-
guiculus (табл. II, фиг. 6) (рис. 6 сверху). В эволюции 
группы прослеживается тип строения зубных пла­
стин, приспособленных к хищничеству. Как правило 
зубные пластины хищного типа состоят из малого 
числа высоких режущих гребней, несущих острые 
кинжаловидные зубы, как у позднедевонского Orlo-
vichthys limnatis [Krupina, Reisz, 1999; Krupina, Reisz, 
Scott, 2001] (табл. Ill, фиг. 3-5) или зубные пластины 
с заостренными режущими гребнями, не несущие 
зубов, как у современного Protopterus annectens. 

2. Переход от жаберного дыхания к легочному, 
позволивший адаптироваться к пресноводным ус­
ловиям [Крупина, 1997]. 

На вопрос о том, когда в эволюции дипной про­
изошел переход от преимущественно жаберного 
дыхания к легочному, пока нет определенного от­
вета. Вероятно, процесс преобразования плава­
тельного пузыря в подобие легких начался у неко­
торых групп дипной с зубным аппаратом в виде 
зубных пластин уже в конце среднего девона и ак­
тивно развивался в позднем девоне (Scaumenacia, 
Phaneropleuron, Orlovichthys и др.). Об этом кос­
венно свидетельствуют следующие факты: 1) ре­
дукция элементов оперкулярной серии и относи­
тельное уменьшение размера жаберной крышки; 2) 
сокращение числа костей наружного плечевого 
пояса; 3) наличие зубных пластин с хорошо разви­
тыми зубными гребнями, начинающимися от самой 
вершины пластины как у всех ныне живущих ви­
дов, обитающих лишь в пресноводных водоемах. 

3. Адаптация к обитанию во временно пересы­
хающих водоемах. 

Уникальная способность дипной выживать во 
временно пересыхающих водоемах, находясь без 
воды в течение пяти и более месяцев, не имеет ана­
логов среди всех остальных представителей над-
класса рыб. Такая способность могла развиться 
лишь при наличии легочного дыхания и вырабо­
танных в процессе эволюции адаптационных меха­
низмов для постройки придонных нор-коконов, со­
стоящих из продуцируемой слюнными железами 
слизи, смешанной с илом (рис. 9а). Первые находки 
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нор гнаториз известны уже из пермских отложений 
Канзаса, Нью-Мехико и Висконсина, США [Соре, 
1877; Carrol, 1965; Berman, 1976; McAllister, 1988] 
(рис. 96) и нижнетриасовых отложений Русской 
платформы (М.Г. Миних, устное сообщение). 

Все это позволило древнейшей группе костных 
рыб, впервые появившихся в геологической лето­
писи более 360 млн лет назад, пройти долгий путь 
эволюции и морфологических адаптации и дожить 
до настоящего времени. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

Подкласс Dipnoi 

Диагноз. Череп платибазального типа. У палео­
зойских форм окостеневал одной сплошной костью, у 
современных преимущественно хрящевой. Верхнече­
люстная дуга срастается с осевым черепом (аутости-
лия). Имеются две пары ноздрей, расположенных 
вентрально у края рта. Покровные кости многочис­
ленны у древних, у современных их число сильно со­
кращено. Краевые зубные кости развиты на ранних 
возрастных стадиях, у взрослых рыб в большей или 
меньшей степени редуцированы. У древних форм 
между ветвями нижней челюсти расположены две 
пары гулярных пластин. Сохраняется постоянная 
хорда. Позвоночный столб состоит только из хряще­
вых элементов - оснований верхних и нижних дуг. 
Тела позвонков в виде амфицельных дисков. Тазовый 
пояс представлен одной пластинкой. Парные плавни­
ки - по типу биссериального архиптеригия, у некото­
рых современных форм сохраняется только основная 
ось. Непарные плавники у поздних дипной сливаются 
в один сплошной. В эволюции группы воздушный 
пузырь преобразуется в единичное или двойное лег­
кое. Есть легочное кровообращение. 

Состав. Два отряда: Diabolepiformes и Dipnoi-
formes. 

Распространение. Европа, Азия, Северная и 
Южная Америка, Австралия. Нижний девон - ныне. 

Отряд Dipnoiformes 

Диагноз. Эндокраний в разной степени окосте­
невающий или хрящевой. Череп нормальный или 
удлиненный. Удлинение черепа происходит либо в 
предглазничной области, либо распространяется на 
весь череп.,У длинноголовых форм в висцеральном 
скелете имеется хорошо развитый базихиально-
базибранхиальный комплекс. 

У некоторых есть несущее зубы dentale и pra­
emaxillare. Зубная система в виде несменяющихся 
парных зубных пластин на птеригоидах и преарти-
кулярных костях, либо в виде краевых бугорчатых 
зубов и шагрени мелких сменяющихся дентиклей 
на буккальной поверхности, дермопалатинах, сош­
никах и на пластинах базихиально-базибранхи-
ального комплекса, либо в виде комбинации из не­
сменяющихся отдельных (короноидных) зубов или 
зубных пластин и сменяющихся дентиклей. Чувст­
вительные каналы в толще костей (у древних форм) 
или в коже (у современных). 

Состав. Подотряды: Dipnorhynchoidei, Holodon-
toidei, Uranolophoidei, Dipteroidei, Phaneropleuroidei, 
Uronemoidei, Ctenodontoidei, Ceratodontoidei. 

Распространение. Австралия, Америка, Север­
ная Африка, Евразия. Нижний девон - ныне. 

Подотряд Dipnorhynchoidei 

Диагноз. Череп мощный и широкий. Эндокраний 
окостеневший. Кости крыши черепа расположены 
пятью продольными рядами, покрыты космином. 
Большое число костей в межорбитальной области. 
Кости рыла слившиеся. Есть пинеальное отверстие. 
Нижняя челюсть массивная окостеневающая. Зубная 
система в виде слабо специализированных парных 
птеригоидных и преартикулярных пластин. 

Состав. Семейства: Dipnorhynchidae Berg, 1940 
и Speonesydrionidae Campbell et Barwick, 1990. 

Распространение. Европа, Австралия; нижний 
- верхний девон. 

Семейство Speonesydrionidae Campbell et 
Barwick, 1990 

Speonesydrionidae: Campbell et Barwick, 1990, p. 165. 
Типовой род - Speonesydrion Campbell et Bar­

wick, 1983. 
Диагноз. Дипной с окостеневающим широким и 

коротким рылом. Кости I контактируют по средней 
линии позади кости В. Серия костей D окружает пи­
неальное отверстие. Дермопалатинум срастается с 
птеригоидами. Небные зубные пластины с 4-5 слабо 
выраженными радиальными рядами круглых зубов. 
Нижнечелюстные зубные пластины с 4 радиальными 
рядами круглых зубов и слабо развитым пятым ря­
дом. Вершинная часть пластины гладкая, обособлен­
ная, выпуклая. Между зубными рядами, в передней 
части и по периферии зубных пластин присутствуют 
мелкие дентикли неправильной формы. 

Состав. Speonesydrion Campbell et Barwick, 
1983; Ichnomylax Long, Campbell et Barwick, 1994. 

Род Ichnomylax Long, Campbell et Barwick, 1994 

Ichnomylax: Long et al., 1994, p. 127. 
Типовой вид - Ichnomylax kurnai Long, Camp­

bell et Barwick, 1994. 
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Диагноз. Нижняя челюсть с широко расходя­
щимися ветвями и массивной меккелевой костью. 
Медиальный симфиз составляет примерно две тре­
ти длины нижней челюсти. Преартикулярные зуб­
ные пластины выпуклые, в форме человеческой 
стопы, с 3-4 рядами округлых, бугорчатых, разного 
размера зубов, покрытых эмалью. Лингвальная бо­
розда и кость позади и постеролатерально к зубной 
пластине с многочисленными дентиклями, многие 
из которых удлиненные. 

Видовой состав. /. kurnai, Long, Campbell et Bar­
wick, 1994; /. karatayi Reisz, Krupina et Smith, 2004. 

Распространение. Австралия, Сибирь, верхи 
нижнего девона. 

Ichnomilax karatayi Reisz, Krupina et Smith, 2004 

Табл. II, фиг. 7 

Ichnomylax karatayi: Reisz et al., 2004, p. 18, fig. 1. 
Голотип - LIG (ЛитНИГРИ), № 70-0010; правая 

преартикулярная зубная пластина с сохранившимся 
участком преартикулярной кости; р. Тарея, нижнее 
течение, в 45 км выше устья, п-ов Таймыр; лона 
Wijdeaspis, верхнеэмсский подъярус нижнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, еще две преартику­
лярные пластины. 

Диагноз. Нижняя челюсть массивная, с широкой 
меккелевой костью. Преартикулярные зубные пла­
стины округлые, удлиненные, ориентированы попе­
рек преартикулярной кости, формой напоминают че­
ловеческую стопу. Состоят из сильно выпуклой, уд­
линенной, обособленной, овальной гладкой части и 
трех (иногда с неполным четвертым) сближенных, 
параллельных, направленных антеромедиально рядов 
крупных, округлых, бугорчатых зубов. В пространст­
вах между рядами зубов, а также по лабиальному и 
медиальному краям пластин расположены различной 
формы более мелкие, блестящие бугорки и валики, 
ориентированные вдоль зубных рядов. Первый ряд 
состоит из 3-4 наиболее крупных зубов. В после­
дующих рядах зубов столько же, но они более мел­
кие. Четвертый ряд (если он присутствует) обычно не 
полностью сформирован и состоит из одного-двух 
совсем небольших зубов. Пластины покрыты эмалью. 
Лингвальный участок пластины суженный, округлый. 
Гистологически пластины построены петродентином. 

Распространение. Северная Сибирь; эмсский 
ярус нижнего девона. 

Подотряд Holodontoidei 

Диагноз. Длинноголовые дипной с коротким 
преорбитальным и удлиненным посторбитальным 
отделами черепа, с короткой нижней челюстью и 
мощным прикусом. Зубной аппарат в виде отдель­
ных бугорчатых краевых зубов на верхней и ниж­
ней челюстях и шагрени мелких дентиклей на небе 
и нижней челюсти. Зубы присутствуют на дентале 
и твердой верхней губе. 

Состав. Семейство Holodontidae Gorizdro-Kul-
czycka, 1950. 

Распространение. Европа, Австралия; верхний 
девон. 

Семейство Holodontidae Gorizdro-Kulczycka, 
1950 

Holodontidae: Gorizdro-Kulczycka, 1950, p. 54; 
Miles, 1977, p. 12; Schultze, 1992, p. 47; Pridmore, 
Campbell and Barwick, 1994, p. 106. 

Типовой род - Holodipterus White et Moy-Thomas, 
1940 (=-Holodus Pander, 1858, nom. gen. praeocc). 

Диагноз. Череп короткий, широкий. Эндокраний 
сильно окостеневший. Кости крыши черепа распо­
ложены пятью продольными рядами, покрыты тол­
стым слоем дентина. Большое число костей в межор­
битальной области. Есть пинеальное отверстие. Ин-
фрадентальный канал не соединяется с супраорби-
тальным и с затылочной комиссурой. Ямочные ли­
нии отчетливые. Озубление в виде нечетко организо­
ванных зубных пластин и краевых бугорчатых утол­
щений на верхней и нижней челюстях. 

Состав. Holodus Pander, 1858; Holodipterus 
White et Moy-Thomas, 1940; Iowadipterus Schultze, 
1992; Ganorhynchus Traquair, 1873; Sunwapta Thom­
son, 1967. 

Замечание. Название семейства Holodontidae 
было введено 3. Гориздро-Кульчицкой [Gorizdro-
Kulczycka, 1950], считавшей название рода Holodus 
валидным. Поэтому, согласно ст. 11.7 Междуна­
родного кодекса зоологической номенклатуры 
(2000 г.), название Holodontidae является валид­
ным, несмотря на более раннюю замену родового 
названия Holodus на Holodipterus, в связи с омони­
мией [White, Moy-Thomas, 1940], что и принимает­
ся большинством современных авторов [Miles, 
1977; Campbell, Barwick, 1990; Schultze, 1993; 
Pridmore et al., 1994]. 

Род Holodipterus White et Moy-Thomas, 1940 

Holodus: Pander, 1858, S. 38-ФЗ; Gorizdro-
Kulczicka, 1950, 54, 83. 

Archaeotylus: Meyer, 1864, S, 285. 
Holodipterus: White et Moy-Thomas, 1940, p. 101; 

Miles, 1977, p. 12-13; Pridmore, Campbell, Barwick, 
1994, p. 106; Воробьева, Обручев, 1964, с. 307. 

Типовой вид - Holodus kiprijanowi (Pander, 1858). 
Диагноз. Рыбы средних размеров с нешироким 

коротким рылом и удлиненным посторбитальным 
отделом черепа. По краям птеригоидов несколько 
сближенных, крупных, прямых зубов. На нижней 
челюсти - отдельные крупные, слабо сгруппиро­
ванные зубы. Кроме этого, функциональная по­
верхность ротовой полости покрыта шагренью 
мелких дентиклей. 

Видовой состав. Н. kiprijanowi (Pander, 1858); 
Я. santacrucensis (Gorizdro-Kulzycka, 1950); Я. gogo-
ensis Miles, 1977; Я. longi Campbell et Barwick, 1991. 
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Распространение. Верхний девон Европы, За­
падной Австралии. 

Замечания. Р.С. Майлс, описавший Holodipte­
rus gogoensis в 1977 г., при сравнении видов рода 
ошибся, посчитав, что X. Пандер описал Holodus 
kiprijanowi по передней области нижней челюсти 
[Pander, 1858, S. 38—43, Taf. 6]. На самом деле, по­
следний вид был описан по фрагменту передней 
области рыла. Вероятно, из-за этого недоразумения 
Р.С. Майлс по некоторым признакам строения, 
сходным у двух остальных видов рода (Н. gogoensis 
и Н. santacrucensis), отодвигает Н. kiprijanowi от 
общей линии Holodipterus как отличающийся по 
некоторым признакам строения. На самом деле, по 
строению зубной системы Н. kiprijanowi полностью 
соответствует остальным видам рода. 

П.А. Придмор и др. [Pridmore et al., 1994] в со­
ставе рода Holodipterus выделяют 2 подрода: Holo-
dipteroides с новым видом Н. (Holodipteroides) elde-
гае, и Asthenorhynhus с новым видом Н. (Astheno-
rhynchus) meemannae. 

Holodipterus kiprijanowi (Pander, 1858) 

Holodus kiprijanowi: Pander, 1858, S. 38-43, Taf. 
VI, fig. 1-14. 

Holodipterus kiprijanowi: Воробьева, Обручев, 
1964, с. 307, рис. 48 а, б. 

Голотип - коронарный зуб (не сохранился), 
изображен у X. Пандера [Pander, 1858, taf. VI, fig. 
5-6]; окрестности г. Орла, плавский горизонт сред-
нефаменского подъяруса верхнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, нижняя челюсть 
(изображена там же, fig. 1-4). 

Диагноз. Нижняя челюсть массивная, широкая. 
Дентале покрыто дентином. Есть адсимфизная пла­
стина. Помимо отдельных крупных бугорчатых ко­
роноидных зубов, по краю дентале с внутренней 
стороны расположен один ряд невысоких мелких 
округлых зубчиков, являющихся вершинами руди­
ментарных лабиальных зубных пластин ранних 
возрастных стадий. 

Распространение. Орловская обл., Россия; 
плавский горизонт, среднефаменский подъярус 
верхнего девона. 

Род Ganorhynchus Traquair, 1873 

Ganorhynchus: Traquair, 1873, p. 555; Воробьева, 
Обручев, 1964, с. 307. 

Типовой вид - Ganorhynchus woodwardi Tra­
quair, 1873. 

Диагноз. Наиболее часто сохраняется этмоид­
ная часть черепа в виде полукруглой массивной 
кости, поверхность которой покрыта космином. 
Космин пронизан, как правило, мелкими частыми 
порами. На внутреннем крае кости обычно присут­
ствуют вырезки передних ноздрей. Преартикуляр­
ные зубные пластины высокие, массивные, с па­
раллельными гребнями, дробящего типа. Птериго­
идные зубные пластины несут крупные округлые 

зубы, частично сливающиеся в гребни. На вен­
тральной стороне твердой верхней губы могут быть 
парные премаксиллярные зубные пластины. 

Видовой состав. G. woodwardi Traquair, 1873 
G. beecheri Newberri, 1889; G. rigauxi Dutertre, 1930 
G. splendens Gross, 1937; G. caucasius Krupina, 1979 
G. donensis Krupina, sp. nov. 

Распространение. Средний-верхний девон За­
падной Европы, европейской части России и Закав­
казья, Северной Америки. 

Замечание. Т. Орвигом (0rvig, 1961, р. 17, pi. 3, 
fig. 1) в качестве Dipnoi inc.sed. описана единичная 
находка этмоидного края черепа Ganorhynchus! sp. 
из верхов среднего девона (эйфель) области Бер-
гиш-Гладбах Германии. 

Ganorhynchus caucasius Krupina, 1979 

Табл. II, фиг. Ъ-Ь 

Ganorhynchus caucasius: Крупина, 1979, с. 145-
147, рис. 1. 

Голотип - ПИН, № 3753/3, передний край рыла; 
местонахождение р. Арпа, правый берег, с. Данзик, 
Нахичеванская автономная область, Азербайджан; 
слои с Cyrtospirifer pamiricus, верхнефаменский 
подъярус верхнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, по всей вероятно­
сти, еще одна нижнечелюстная зубная пластина, 
найденная рядом с ним, ПИН № 3753/2. 

Диагноз. Край рыла слабо изогнутый, массив­
ный. Есть пара слабо выраженных выемок для пе­
редних наружных ноздрей. Кость покрыта косми­
ном, пронизанным мелкими частыми порами. Ме­
жду выемками ноздрей в центральной части кости 
с внутренней стороны имеется высокая и широкая 
аркообразная выемка. Нижнечелюстные зубные 
пластины высокие, массивные, округло-прямо­
угольные. Состоят из пяти-шести коротких греб­
ней, начинающихся от середины поверхности пла­
стины. Гребни разделены глубокими бороздами, 
начинающимися от середины поверхности пласти­
ны. На гребнях имеются бугорки. Задний гребень 
короткий и более высокий, чем остальные. 

Распространение. Закавказье; верхнефамен­
ский подъярус верхнего девона. 

Ganorhynchus donensis Krupina, sp. nov. 

Ganorhynchus sp. Воробьева, Обручев, 1964, с. 
307, табл. TV, фиг. 9. 

Видовое название - от р. Дон. 
Голотип - ПИН, № 2752/2; передний край рыла; 

р. Дон, с. Ново-Животинное, Воронежская область, 
Россия; воронежский горизонт, верхнефранский 
подъярус верхнего девона. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Передний край рыла полукруглой 

формы, массивный, 65 мм длиной и 18 мм шири­
ной. Покрыт толстым слоем космина. Поры мел­
кие, равномерные на дорсальной стороне и более 
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крупные, менее равномерные, на вентральной. 
Вырезки передних ноздрей небольшие, глубокие, 
расположены близко к латеральным краям кости. 
Центральная выемка широкая, неглубокая и невы­
сокая, составляет примерно треть от общей длины 
переднего края рыла. Краевые выемки, вмещав­
шие складки нижней губы, неглубокие, но отчет­
ливые. 

Распространение. Европейская часть России; 
франский ярус верхнего девона. 

Подотряд Uranolophoidei 

Диагноз. Длинноголовые дипной с зубным ап­
паратом в виде ряда бугорчатых разрастаний на 
краевых зубных костях верхней и нижней челюстей 
и шагрени мелких сменяющихся дентиклей, высти­
лающих ротовую полость и пластины гиохиально-
гиобранхиального комплекса, который также при­
нимает участие в переработке пищи. 

Состав. Семейства: Uranolophidae Miles, 1977; 
Rhynchodipteridae Berg, 1940; Fleurantiidae Berg, 
1940. 

Распространение. Северная Америка, Европа, 
Австралия. Нижний-верхний девон. 

Замечание. В отличие от авторов подотряда 
(Uranolophina) [Campbell et Barwick, 1990, p. 165], 
мы не включаем в его состав семейство Holodon-
tidae Gorizdro-Kulczycka, 1950, т. к. зубная система 
входящих в него.родов устроена иначе. 

Семейство Rhynchodipteridae Berg, 1940 

Rhynchodipteridae: Берг, 1940, с. 81; Воробьева, 
Обручев, 1964, с. 311. 

Типовой род - Rhynchodipterus Save-Soderbergh, 
1937. 

Диагноз. Дипной с плоским длинным черепом и 
удлиненной нижней челюстью. Зубной аппарат в 
виде шагрени мелких дентиклей на нижней челю­
сти и птеригоидах, а также краевых бугорчатых 
выростов или утолщений. Непарные плавники не 
слитые, с короткими основаниями. Передние нев-
ральные дуги могут быть не слиты со своими ости­
стыми отростками. Чешуи крупные, орнаментиро­
ванные. 

Состав. Rhynchodipterus Save-Soderbergh, 1937; 
Soederbergia Lehman, 1959; Griphognathus Gross, 
1956. 

Замечание. В отличие от существовавшей ранее 
точки зрения [Воробьева, Обручев, 1964], мы счи­
таем целесообразным отнесение к семейству Rhyn­
chodipteridae и рода Griphognathus, как это сделано 
Р.С. Майлсом [Miles, 1977, р. 308]. Основанием для 
этого служит удлиненный череп и строение зубно­
го аппарата Griphognathus, состоящего из зубной 
шагрени на буккальной поверхности и не имеюще­
го зубных пластин. 

Род Griphognathus Gross, 1956 

Griphognathus: Gross, 1956. S. 36-37; Воробьева, 
Обручев, 1964, с. 307; Schultze, 1969, S. 43; Miles, 
1977, p. 8. 

Типовой вид - Griphognathus minutidens Gross, 
1956. 

Диагноз. Средние и крупные рыбы с длинными, 
узкими рылом и нижней челюстью. Имеется длин­
ный ретро-артикулярный отросток. В крыше черепа 
присутствует кость D. Щечные кости хорошо раз­
виты. Орбиты крупные. Зубная система состоит из 
шагрени мелких бугорков или дентиклей на небе и 
нижней челюсти, краевых гребней и отдельных не­
ровных бугорчатых зубов. Есть парные ростраль­
ные зубные пластины на вентральной стороне эт­
моида. Два спинных плавника и анальный прибли­
жены к хвостовому отделу. Парные плавники ши­
рокие, короткие, в виде лопастей. Хвостовой отдел 
короткий. Хвостовой плавник гетероцеркный. 

Видовой состав. G. minutidens Gross, 1956; G. 
sculpta Schultze 1969; G. whitei Miles, 1977. 

Распространение. Европа, Западная Австралия; 
верхний девон. 

Griphognatus minutidens Gross, 1956 

Табл. IV, фиг. 3-5 

Griphognathus minutidens: Gross, 1956, S. 32-37, 
Taf. 8, fig. 2-8; Taf. 9, fig. 1-3; Schultze, 1969, S. 43 -
44, Taf. 1, fig. 1-2; Taf. 2, fig. 1-3; Taf. 3, fig. 5; Taf. 4, 
fig. 3; Taf. 5, fig. 2-3; Taf. 6, fig. 5; Taf. 7, fig. 1-6. 

Голотип - MB, f. 577; нижнечелюстная дуга; 
местонахождение Плавинас, Латвия; сланцы Кок-
кенхузен, нижнефранский подъярус верхнего девона. 

Материал. Три фрагмента ветвей нижней че­
люсти с сохранившимся артикулярным отделом -
ПИН № 835/37, р. Великая, д. Писковичи; ПИН № 
835/43, р. Великая, у Снетогорского монастыря, 
Новгородская обл., Россия; снетогорские слои сар-
гаевского горизонта, франский ярус верхнего дево­
на; ПИН № 835/44, д. Холова к югу от д. Плужцы, 
Новгородская обл., Россия; снежский горизонт, 
франский ярус верхнего девона. 

Диагноз. Ветви нижней челюсти удлиненные, с 
вытянутым артикулярным отделом, гладкие, без 
космина. Преартикулярная кость покрыта шагре­
нью мелких неровных блестящих дентиклей. На 
дорсальном участке кости присутствуют краевые 
гребни, ориентированные вдоль поверхности кости. 
Angulare - крупная длинная кость с расширенным 
антеролатеральным участком. Передняя часть ар-
тикулярного отдела образована крупным, широким 
и высоким прегленоидным выступом. Аддукторная 
и гленоидная ямки крупные и широкие. Гленоид-
ная ямка почти симметрична по форме и не разде­
лена на две части. Ретроартикулярный отросток 
длинный, составляет примерно треть протяженно­
сти всего артикулярного отдела. Постгленоидный 
выступ слабо выражен в рельефе. Мандибулярный 
сенсорный канал проходит по латеральной стороне 
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преартикулярной кости. Оральный канал проходит 
по вентролатеральному участку ангулярной кости. 

Распространение. Северо-западные области 
России и Прибалтика; саргаевский - снежский го­
ризонты, франский ярус верхнего девона. 

Семейство Fleurantiidae Berg, 1940 

Fleurantiidae: Берг, 1940, с. 84; Воробьева, Об­
ручев, 1964, с. 310. 

Типовой род - Fleurantia Graham-Smith et 
Westoll, 1937. 

Диагноз. Ямочные линии неглубокие. Рыло и 
птеригоидные кости удлиненные. Парасфеноид с 
удлиненным и суженным передним отделом и 
длинным задним стеблем. Зубная система в виде 
шагрени мелких дентиклей, выстилающих ротовую 
полость и сгруппированных в ряды зубов на птери-
гоидных и преартикулярных костях. Есть дермопа-
латины. Кость Е непарная, удлиненная, кпереди 
разделяется на три отростка. Спинные плавники не 
сливаются, с двумя рядами радиалий. Первый 
спинной и анальный короткие, с лопастями у осно­
ваний. Анальный с концентрированным внутрен­
ним скелетом. 

Состав. Fleurantia Graham-Smith et Westell, 
1937; Jarvikia Lehman, 1955; Barwickia Long, 1992. 

Род Jarvikia Lehman, 1959 

Jarvikia: Lehman, 1955, p. 995; Lehman, 1959, p. 
40-48. 

Типовой вид - Jarvikia arctica Lehman, 1959. 
Диагноз. Череп плоский, рыло удлиненное, ор­

биты латеральные. Супратемпоральная комиссура 
проходит в задней части кости В. Кость Е непар­
ная, спереди разделяется на три отростка. Прасфе-
ноид узкий, ромбический, вытянут в переднем на­
правлении, с длинным задним стеблем. Зубная 
шагрень присутствует на птеригоидных и преарти­
кулярных костях. 

Видовой состав. Jarvikia arctica Lehman, 1959; 
J. lebedevi Krupina, 1999. 

Распространение. Верхний девон Европы. 

Jarvikia lebedevi Krupina, 1999 

Табл. IV, фиг. 2 

Jarvikia lebedevi: Крупина, 1999, с. 25, рис. 1. 
Голотип - ПИН, № 3725/378, неполная крыша 

черепа; карьер "Рыбница", 7 км к югу от г. Орла, 
Орловская обл., Россия; тургеневские слои (нижняя 
часть), плавский горизонт, фаменский ярус верхне­
го девона. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Крупные рыбы с удлиненным рылом. 

Границы между костями крыши черепа четкие, пет­
листые. Кости центральной серии удлиненные, уз­
кие. Непарная слившаяся кость E+F крупная, со­

ставляет 1/4 длины черепа, впереди разделяется на 
три отростка. Центральный отросток примерно 
вдвое толще латеральных. Кость J очень крупная и 
вытянутая в длину, по размеру сравнима с костью В. 
Присутствует кость Y 2 . Ямочные линии и сенсор­
ные каналы слабо выражены на поверхности костей. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Подотряд Dipteroidei 

Диагноз. Эндокраний окостеневает в виде од­
ной непарной кости. Покровные кости черепа рас­
положены под эпидермисом и покрыты дентином. 
Сенсорные каналы проходят в толще костей, от­
крываясь наружу порами. Ямочные линии глубо­
кие. Нет praemaxillare, есть dentale. Есть кости 
крышечной области. Две пары крупных гулярных 
пластинок. Короноидных зубов нет. Зубной аппа­
рат состоит из парных, несменяющихся зубных 
пластин с рядами зубов или гребнями на птеригои-
дах и нижней челюсти. 

Состав. Семейства: Dipteridae Owen, 1846 и 
Chirodipteridae Campbell et Barwick, 1990. Распро­
странение. Евразия, Северная Америка, Австралия. 
Средний-верхний девон. 

Семейство Dipteridae Owen, 1846 

Dipteridae: Owen, 1846, p. 50; Woodward, 1891, p. 
235; Берг, 1940, с. 81; Воробьева, Обручев, 1964, с. 
307. 

Типовой род - Dipterus Sedgwick et Murchison, 
1828. 

Диагноз. Эндокраний умеренно или слабо око­
стеневает. Отделы его слиты. Этмоид может быть 
удлинен. Покровные кости крыши черепа много­
численны. Космин присутствует на покровных кос­
тях крыши черепа и чешуях. Пинеальное отверстие 
может присутствовать. Число костей в межорби­
тальной области сравнительно небольшое. Кость D 
может быть единичной или множественной. На 
преартикулярных и птеригоидных костях парные 
зубные пластины веерообразной или треугольной 
формы. Дентале укорочено. Надглазничный канал 
связан анастомозом с затылочной комиссурой и 
может быть связан с подглазничным каналом. 
Сильное окостенение осевого скелета. Невральные 
и гемальные отростки сливаются с дугами. 

Состав: подсемейство Dipterinae Owen, 1846; 
Rhinodipterinae Krupina subfam. mov.; Orlovichtiinae 
Krupina subfam. nov. 

Подсемейство Dipterinae Owen, 1846 

Типовой род - Dipterus Sedgwick et Murchison, 
1828 

Диагноз. Рыбы средней длины. Череп неудли­
ненный. Покровные кости и чешуи покрыты кос-
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мином. Этмоид окостеневает. Кость D может быть 
множественной. Зубные пластины веерообразной 
формы с рядами мелких, закругленных зубов или с 
зубными гребнями, расходящимися из одной точки 
вершины. 

Состав. Dipterus Sedgwick et Murchison, 1828; 
Tarachomylax Barwick, Campbell et Mark-kurik, 
1997; ? Grossipterus, Obruchev, 1964. 

Замечание. Род Grossipterus Obruchev, 1964 ос­
тавлен нами в составе подсемейства с вопросом. 
При дальнейшем поступлении материала его сис­
тематическое положение может быть пересмотрено. 

Род Dipterus Sedgwick et Murchison, 1828 

Dipterus: Sedgwick et Murchison, 1828, p. 143; 
Woodward, 1891, p. 235; Воробьева, Обручев, 1964, 
с. 307. 

Catopterus: Agassiz, 1833, p. 3. 
Polyphractus: Agassiz, 1844, p. 5, 29. 
Paradipterus: Jaeckel, 1927, p. 932. 
Eoctenodus: Hills, 1929, p. 209. 
Типовой вид - Dipterus valenciennesi Sedgwick 

et Murchison, 1828. 
Диагноз. Мелкие и средние рыбы с уплощенной 

головой и широким рылом. Сплошной этмоидный 
щит. Кость D единичная или множественная. Пара­
сфеноид ромбический, без заднего отростка. Мек-
келева и небно-квадратная кости окостеневают. 
Покровные кости черепа и чешуи покрыты косми­
ном, с характерными петлистыми линиями резорб­
ции (линии Уэстолла). Зубной аппарат в виде пар­
ных птеригоидных и преартикулярных зубных пла­
стин треугольной формы, с 5-15 рядами зубчиков 
или гребней, расходящимися из точки вершины. 
Птеригоидные пластины плоские, сближены или 
срастаются по средней линии. Преартикулярные 
пластины всегда раздельные, выпуклые. Зубы на 
пластинах мелкие, округлые, сжатые с боков. Два 
самостоятельных спинных плавника, далеко отне­
сенные назад. Хвостовой отдел короткий. 

Видовой состав. Более 20 видов. 
Распространение. Европа, Северная Америка, 

Австралия; девон. 

Dipterus arcanus Krupina, 2000 

Табл. I, фиг. 1-2 

Dipterus radiatus: Pander, 1858, S. 22-23, Taf. 7, 
fig. 8-9. 

Dipterus radiatus: Крупина, Крупин, 1983, с. 54-59. 
Dipterus arcanus: Крупина, 2000, с. 56-57. 
Голотип - ПИН, № 3725/122; сросшаяся птери-

гоидная зубная пластина с сохранившейся левой 
птеригоидной костью; карьер "Рыбница", 7 км к югу 
от г. Орла; Орловская обл., Россия; орловско-сабу-
ровская пачка, тургеневские слои плавского гори­
зонта, верхнефаменский подъярус верхнего девона. 

Материал. Более 200 остатков: только птериго­
идные и преартикулярные зубные пластины, неко­

торые с сохранившимися птеригоидными и преар-
тикулярными костями, коллекция № 3725, Цен­
тральное девонское поле. Сборы автора. 

Диагноз. Птеригоидные зубные пластины вее­
рообразной формы, плоские, сросшиеся по средней 
линии, состоят из 12-14 рядов многочисленных 
мелких бугорчатых зубчиков. Ширина пластины в 
лабиальной части примерно равна длине первого 
ряда зубчиков. Ряды расходятся из одной вообра­
жаемой точки в вершинной части пластины. Разме­
ры пластин от 4 до 15 мм. Полный внутренний угол 
пластины около 70°. Первый ряд самый длинный, 
остальные ряды последовательно укорачиваются 
так, что последний ряд составляет около половины 
длины первого. Нижнечелюстные зубные пластины 
выпуклые, веерообразной формы. Полный внут­
ренний угол пластины примерно 120°. Длина пер­
вого ряда составляет 0,7 ширины пластины в лаби­
альной части. Пластина состоит из 12-15 рядов 
мелких бугорчатых зубчиков, таких же, как и на 
птеригоидных пластинах. Ряды расходятся из од­
ной воображаемой точки, расположенной позади 
вершинной части пластины. Первые три ряда зуб­
чиков наиболее протяженные. Остальные ряды по­
степенно укорачиваются так, что последний ряд 
составляет около половины длины первого. Первые 
ряды зубчиков дугообразно изогнуты, отклоняются 
в сторону вершины пластины. 

Распространение. Центральные районы евро­
пейской части России; тургеневские слои плавско­
го горизонта, вехнефаменский подъярус верхнего 
девона. 

Dipterus arenaceus Eichwald, 1844 

Табл. IV, фиг. 1 

Dipterus arenaceus: Eichwald, 1844, p. 831; 1846, 
p. 308, pi. X, figs. 31, 32; 1860, p. 1540, pi. LVII, fig. 
17; Woodward, 1891, p. 242; Обручевб 1932, с. 176. 

Материал. ПИН, № 54210, часть туловища с 
сохранившимися брюшными плавниками и непол­
ным хвостовым, на основаниях плавников сохра­
нились чешуи (оригинал к "Основам палеонтоло­
гии") [Воробьева, Обручев, 1964], р. Лемовжа 
(прав, приток р. Луги), д. Хотнежи, Ленинградская 
обл., Россия; наровский горизонт эйфельского яру­
са среднего девона. 

Диагноз. Рыбы средней длины с достаточно 
широким туловищем и относительно длинным и 
узким хвостовым отделом. Брюшные плавники 
широкие, длинные, с концентрированным скеле­
том. Базальная часть плавников покрыта чешуей, 
такой же, как на туловище. Чешуи крупные, тол­
стые, неправильной или ромбической формы, слабо 
выпуклые, покрыты несколькими слоями космина, 
образующими концентрические бороздки (линии 
Уэстолла). Чешуи пронизаны однородными мелки­
ми порами. Туловищные чешуи слабо перекрыва­
ются. Максимальное перекрытие чешуи (до 2/3) на 
сгибах туловища и плавниках. 
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Распространение. Северо-запад европейской 
части России; наровский горизонт, эйфелский ярус 
среднего девона. 

Dipterus expressus Krupina, 2000 

Табл. I, фиг. 5-6 

Dipterus expressus: Крупина, 2000, с. 57, табл. 
VI, фиг. 5, 6. 

Голотип - ПИН, № 3725/208; сросшаяся птери-
гоидная зубная пластина с сохранившимся правым 
птеригоидом; карьер "Рыбница", в 7 км к югу от г. 
Орла, Орловская обл., Россия; орловско-сабуров-
ская пачка, тургеневские слои плавского горизонта, 
фаменский ярус верхнего девона. 

Материал. 15 остатков: только преартикуляр­
ные и птеригоидные зубные пластины, некоторые с 
птеригоидными костями; коллекция ПИН, № 3725. 
Сборы автора. 

Диагноз. Птеригоидные зубные пластины, 
сросшиеся по средней линии, веерообразной фор­
мы, плоские, состоят из 6-7 рядов мелких заост­
ренных зубчиков. Ряды радиально расходятся из 
одной точки вершины в антеромедиальной части 
каждой пластины. Высота каждой из пластин при­
мерно равна ее длине, их размеры от 4 до 10 мм. 
Полный внутренний угол каждой пластины около 
70°, вершина не выражена. Точки расхождения ря­
дов зубчиков максимально приближены к линии 
медиального контакта пластин. Гладкая площадка 
контакта правой и левой пластин примерно от се­
редины своей длины разделяется на два самостоя­
тельных расходящихся в стороны ряда зубов. Вто­
рой ряд составляет 0,9 длины контактной площад­
ки, третий - 0,8 ее длины, четвертый - 0,7 длины 
площадки и т.д. Зубы конические, заостренные, 
кинжаловидные. Нижнечелюстные зубные пласти­
ны неширокие, выпуклые, веерообразной формы. 
Имеют 5, изредка 6 высоких гребней, состоящих из 
частично слившихся сравнительно крупных зубов. 
Гребни расходятся из одной точки, расположенной 
в загибающейся назад вершине пластины. Длина 
пластины равна длине первого гребня. Угол между 
первым и последним гребнями примерно 75°. Пол­
ный внутренний угол пластины составляет около 
100°. Вершина пластин треугольная, расположена 
ниже уровня сходящихся к ней гребней, что прида­
ет пластинам более выпуклую форму. Желобки 
между гребнями широкие и глубокие, прослежи­
ваются почти до самой точки вершины. 

Распространение. Центральные районы евро­
пейской части России; плавский горизонт, фамен­
ский ярус верхнего девона. 

Dipterus marginalis (Agassiz, 1843) 

Табл. I, фиг. 7-8 

Ctenodus marginalis: Agassiz, 1843, p. 123, Taf. 
28a, fig. 21, 22. 

Dipterus marginalis: Pander, 1858, p. 24, Taf. 7, 
fig. 6, 7; Taf. 5, fig. 10-14; Eichwald, 1860, p. 1537; 
Крупина, 2000, с. 58, табл. VI, фиг. 7, 8. 

Материал. Более 10 птеригоидных и преарти­
кулярных зубных пластин. Сборы автора. Коллек­
ция ПИН, № 3725, Центральное девонское поле. 

Диагноз. Птеригоидные зубные пластины пло­
ские, некрупные (5-7 мм), округлой формы, с 6-7 
рядами зубчиков, начинающимися из одной точки 
вершины. Полный внутренний угол пластины не 
измеряется из-за закругленного лингвального края. 
Угол между первым и последним рядами 40°. Ши­
рина пластины равна половине ее длины. С лин-
гвальной стороны многие пластины несут несколь­
ко рядов концентрических линий, доходящих до 
середины ее длины. Ряды зубчиков веерообразно 
расходятся из точки вершины. Первый ряд длиннее 
последующих. Последний ряд составляет примерно 
2/3 длины первого. 

Преартикулярные зубные пластины выпуклые, с 
5-6 рядами зубчиков, частично сливающимися в 
гребни. Угол между первым и последним гребнями 
составляет 40-45°. Вершина пластины смещена на­
зад и в сторону последнего гребня. Все гребни 
примерно одинаковой длины. Первый гребень ори­
ентирован несколько в сторону от остальных. Сле­
дующие гребни сближены между собой. Слегка из­
гибаясь по дуге, они тянутся параллельно друг дру­
гу. Зубчики на гребнях обособлены. Бороздки меж­
ду гребнями неглубокие, узкие, выполаживаются в 
сторону вершины пластины. 

Распространение. Орловская обл., Россия, 
плавский горизонт, среднефаменский подъярус 
верхнего девона. 

Dipterus pacatus Krupina, 2000 

Табл. I, фиг. 3-4 

Dipterus pacatus: Крупина, 2000, с. 58, табл. VI, 
фиг. 3, 4. 

Голотип - ПИН, № 3725/217; сросшаяся птери-
гоидная зубная пластина с сохранившимся левым 
птеригоидом; карьер "Рыбница", 7 км к югу от г. 
Орла, Орловская обл., Россия; орловско-сабуровская 
пачка, тургеневские слои плавского горизонта, 
верхнефаменский подъярус верхнего девона. 

Материал. Около 40 остатков, только зубные 
пластины, некоторые с сохранившимися птериго­
идными костями. Коллекция ПИН, № 3725, Цен­
тральное девонское поле. Сборы автора. 

Диагноз. Птеригоидные зубные пластины сред­
них размеров, округло-треугольной формы, вогну­
тые в центральной части, сросшиеся по средней 
линии, состоят из 4-5 гребней, достигают 15 мм. 
Полный внутренний угол одной половины пласти­
ны - около 80°. Вершинная часть пластин в виде 
приподнятой, гладкой, треугольной площадки 
(длина примерно равна ее ширине). Лабиальный 
участок пластин в виде горизонтальной линии, без 
медиальной выемки. Второй гребень наиболее 

391 

http://jurassic.ru/



длинный. Остальные гребни, включая первый, дос­
тигают от половины до двух третей длины пласти­
ны. Краевые лабиальные участки гребней зазубре­
ны, а самый крайний участок представляет собой 
отдельный зубчик. Желобки между гребнями тя­
нутся от лабиального края примерно до половины 
длины пластины, постепенно выполаживаясь к 
вершине. Пространство, образованное при слиянии 
правой и левой пластин, - в виде треугольной пло­
щадки, которая тянется от середины длины пластины. 

Нижнечелюстные зубные пластины вытянуты в 
ширину, выпуклые, округло-треугольных очерта­
ний; их ширина составляет примерно половину 
длины. Полный внутренний угол пластины 125— 
130°, угол между первым и последним гребнями 
105-110°. Пластина состоит из 5-6 гребней. Наи­
более длинный первый гребень. Его длина состав­
ляет 0,75-0,8 длины первого гребня, длина второго -
примерно 0,83 длины первого, длина третьего - око­
ло 0,72 длины первого. Гребни несут зазубрины 
примерно от середины длины в направлении наруж­
ных концов. На самых крайних участках гребней 
расположены отдельные зубчики. Вершина пласти­
ны чуть смещена назад и в сторону и расположена 
примерно на вертикали третьего гребня. Вершина 
растянута горизонтально и составляет около поло­
вины длины пластины. Площадка перед первым 
гребнем ориентирована несколько в сторону от пер­
вого гребня и соответствует при прикусе участку 
медиального контакта птеригоидных пластин. Она 
заканчивается четким ребром, иногда сходным с 
гребнем, но расположенным всегда ниже уровня 
первого гребня и менее выделенным в рельефе. Же­
лобки между гребнями глубокие и широкие, посте­
пенно выполаживаются в лингвальном направлении. 

Распространение. Центральные области евро­
пейской части России; тургеневские слои плавско-
го горизонта, фаменский ярус верхнего девона. 

Dipterus pauciporus Obruchev, 1947 

Табл. II, фиг. 9 

Dipterus pauciporus: Обручев, 1947, с. 26-29, 
табл. II, фиг. 2-5. 

Голотип - ПИН, № 418/1; крыша черепа; р. 
Мокрая Волноваха, левый берег, в 300 м от балки 
Болынной, Донбасс, Украина; верхнеживетский 
подъярус среднего девона. 

Материал. Кроме голотипа, еще передний ко­
нец рыла (экз. ПИН, № 418/ 4) и часть жаберной 
крышки (экз. ПИН, № 418/3), а также чешуи. 

Диагноз. Рыбы средних размеров. Покровные 
кости имеют космин. Ямочные линии на костях В, 
I, Y и J хорошо выражены. Каналы сейсмосенсор-
ной системы в виде относительно мелких и редких 
пор. Кость D расположена между парными С и Е, 
без пинеального отверстия. Кости, несущие каналы 
(Y2, Yl , X и К), и кости носового ряда достаточно 
широкие и крупные. Передний край рыла полу­
круглой формы, достаточно тонкий. На нем сосре­

доточено особенно много сенсорных пор. На самой 
передней части рыла, на сгибе, расположены отно­
сительно более крупные поры. Чешуи крупные, 
круглые, с тонкой циклической внутренней струк­
турой, гладкие, покрыты космином. 

Распространение. Донбасс; живетский ярус 
среднего девона. 

Dipterus radiatus (Eichwald, 1844) 

Табл. II, фиг. 10 

Ctenodus radiatus: Eichwald, 1844, p. 827. 
Ctenodus woerthii: Agassiz, 1845, p. 123, pi. 

ХХХШ, fig. 36. 
Dipterus radiatus: Eichwald, 1860, p. 1536; Во­

робьева, Обручев, 1964, с. 307, табл. IV, фиг. 12. 
Dipterus ? radiatus: Woodward, 1891, p. 241-242. 
Материал. Три неполные преартикулярные 

зубные пластины. Коллекция ПИН, № 54. Главное 
девонское поле. 

Диагноз. Преартикулярные зубные пластины 
веерообразной формы с расходящимися из одной 
точки рядами зубчиков, сильно выпуклые в вер­
шинной части. Несут 13-15 рядов зубчиков. Длина 
пластины приблизительно равна ее ширине. Пол­
ный внутренний угол близок к прямому. Вершин­
ная часть пластины загнута назад и несколько сме­
щена к лингвальному краю. Первые 3-4 ряда зуб­
чиков несколько расходятся в сторону, остальные 
ряды тянутся почти параллельно и примерно одина­
ковы по длине. Зубчики образуют ряды, имеют за­
остренные вершины, сжаты с боков, слиты в основа­
нии, образуют ребра или грани, ориентированы 
вдоль линии гребней. Желобки между рядами зубчи­
ков узкие и глубокие на лабиальных краях пластин, 
постепенно выполаживаются по направлению к вер­
шине. При этом ширина их почти не меняется за ис­
ключением вершинной части пластины. 

Распространение. Северо-Запад России; наров­
ские слои, эйфельский ярус среднего девона. 

Род Tarachomylax Barwick, Campbell et Mark-
Kurik, 1997 

Tarachomylax: Barwick et al., 1997, p.47-48. 
Типовой вид - Tarachomylax oepiki Barwick, 

Campbell et Mark-Kurik, 1997. 
Диагноз. Дермальные кости покрыты космином. 

Отношение ширины черепа к его полной длине -
0,75. Кости I не соединяются позади кости В. Кость 
А отсутствует. Кости С очень вариабельны, состав­
ляют серию от 2 до 4 отдельных костей. Имеются 
несколько костей D. Кости Е, а также L-P - серии 
небольшие, примерно одинакового размера. Кость Y 
единичная или парная. Есть пинеальное отверстие. 
Слабое окостенение передней области рыла. Щечная 
область укороченная по сравнению с таковой у дру­
гих раннедевонских форм. Ямочные линии на кости 
В короткие и асимметричные, не соединяются с та­
ковыми на кости J. Канал боковой линии проходит 

392 

http://jurassic.ru/



по кости Y на кость X, где разделяется на супра- и 
инфраорбитальный каналы. Супраорбитальный ка­
нал далее тянется по кости К. Отверстия сенсорных 
пор наиболее многочисленные в области рыла и бо­
лее редкие на остальных костях черепа. Зубные пла­
стины почти плоские, с 7-8 рядами зубов. Птериго­
идные пластины не срастаются по средней линии, но 
имеют контактную зону, покрытую неправильной 
формы дентиклями. Небольшое число более пра­
вильных дентиклей сосредоточено на лабиальных 
участках пластин в бороздках между зубными ряда­
ми. Новые зубы на лабиальных краях пластин до­
бавляются непосредственно из базального слоя кос­
ти. Каждый зуб окружен дискретным эмалевым сло­
ем. Область перекрытия чешуи опоясана линией 
мелких бугорков, примыкающей к покрытому кос­
мином внешнему участку чешуи, и линией особой 
пористой кости кпереди от него. Космин на чешуях 
с особой гребенчатой структурой, с продольной 
ориентацией гребешков. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Обн. 5 разреза по р. Матуше-

вич, о. Октябрьской Революции, архипелаг Северная 
Земля, Россия; эмсский ярус нижнего девона. 

Tarachomylax oepiki Barwick, Campbell et Mark-
Kurik, 1997 

Tarachomylax: Barwick, Campbell, Mark-Kurik, 
1997, p. 47-48, figs. 1-16. 

Голотип - GI, Pi 1304, крыша черепа с этмоид-
ной областью; местонахождение слой 55 в обнаже­
нии 5, р. Матушевич, о. Октябрьской Революции, 
архипелаг Северная Земля, Россия; эмсский ярус 
нижнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, еще более 50 ос­
татков, представленных фрагментами и изолиро­
ванными костями крыши черепа, оперкулярно-
гулярной серии, чешуями, птеригоидными и преар-
тикулярными зубными пластинами, целыми и 
фрагментарными. Коллекция Геологического ин­
ститута Эстонской академии наук; слои 54-55 обн. 
5 на р. Матушевич, о. Октябрьской Революции, ар­
хипелаг Северная Земля, Россия; эмсский ярус 
нижнего девона. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Север Сибири; эмсский ярус 

нижнего девона. 
Замечание. Остатки описываемого вида, пред­

ставленные, главным образом, изолированными 
чешуями и зубными пластинами, определены нами 
также из местонахождения на р. Тарея, в 45 км вы­
ше от устья на п-ове Таймыр; лона Wijdeaspis, 
эмсский ярус нижнего девона. Остатки Т. oepiki 
встречены в ассоциации с остатками другой дипной, 
Ichnomylax karatayi, охарактеризованной выше. 

? Род Grossipterus Obruchev, 1964 

Grossipterus: Воробьева, Обручев, 1964, с. 308. 

Типовой вид - Dipterus ? crassus Gross, 1933. 
Диагноз. Рыбы средних и крупных размеров. Пте­

ригоидные зубные пластины прямоугольных очерта­
ний, вытянуты в длину, раздельные, гладкие. Гребни 
волнистые, сближенные, состоят из слившихся зубчи­
ков, тянутся параллельно друг другу, начиная от сере­
дины поверхности пластин; обычно их 6-7. Гладкая 
поверхность пластин слабо вогнутая. Преартикуляр­
ные пластины гладкие, выпуклые. Имеют 4-5 сбли­
женных, параллельно расположенных гребней, отчет­
ливо выраженных лишь на лабиальных краях пластин. 

Видовой состав. G. crassus (Gross, 1933); G. 
venustus Krupina, 2000. 

Распространение. Европейская часть России; 
верхний девон. 

Grossipterus crassus (Gross, 1933) 

Табл. II, фиг. 5 

Dipterus ? crassus: Gross, 1933, 1934, S. 83-86, 
Taf. 9. 

Голотип - MB, f 87 - париетале; p. Брасла, 400 м 
ниже Страуме, Латвия; франский ярус верхнего де­
вона Прибалтики. 

Материал. Кости крыши черепа (экз. ПИН, № 
803/1 - кость В), глазничной серии, фрагмент кры­
ши черепа, чешуи, кости оперкулярной серии, пле­
чевого пояса, зубные пластины; местонахождение 
Латвия, р. Брасла, 400 м ниже Страуме; р. Даугава, 
лев. берег, против Паста-Муйжа; гауйская свита, 
франский ярус верхнего девона. 

Диагноз. Кости крыши черепа и глазничной се­
рии массивные, лишены космина. На некоторых 
костях (J) присутствует бороздчатый орнамент. 
Кость В широкая, округлых очертаний. Задний 
край без выемки, слегка выпуклый. Ширина кости 
почти равна ее длине. Передний край кости со сла­
бо выраженными передним и антеролатеральными 
отростками. Кость В имеет массивное костное ос­
нование. Ямочные линии достаточно глубокие, в 
виде буквы X, расположены либо в центре, либо 
чуть ниже или выше центральной оси кости. Кость 
J широкая, неправильной формы, длина ее соответ­
ствует ширине, несет в центральной части глубо­
кую и широкую ямочную линию. Задний край кос­
ти образует широкий, симметричный, слабо заост­
ренный выступ. Оперкулюм сравнительно неболь­
шое, тонкое, гладкое. Кости глазничной серии тол­
стые. Птеригоидные зубные пластины треугольной 
формы, вытянутые в длину, с частично выпуклой, 
частично вогнутой гладкой поверхностью. Состоят 
из 7 коротких гладких гребней. Полный внутрен­
ний угол пластины 50°. Угол между первым и по­
следний гребнями около 40°. Гребни тянутся па­
раллельно друг другу. Второй гребень составляет 
0,7, третий - 0,6 длины первого. Борозды между 
гребнями короткие, неглубокие. Чешуи тонкие, с 
концентрическими кольцами. 

Распространение. Латвия, гауйская свита, 
франский ярус верхнего девона. 
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Grossipterus venustus Krupina, 2000 

Табл. I, фиг. 9-10 

Grossipterus venustus: Крупина, 2000, с. 60, табл. 
VI, фиг. 9, 10. 

Голотип - ПИН, № 3725/371, левая птеригоид-
ная зубная пластина; карьер "Рыбница", 7 км к югу 
от г. Орла, Орловская обл., Россия; орловско-
сабуровская пачка, тургеневские слои плавского 
горизонта, фаменский ярус верхнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, еще 10 птеригоид­
ных и преартикулярных зубных пластин из того же 
местонахождения. Сборы автора. 

Диагноз. Птеригоидные зубные пластины округ­
ло-треугольной формы, длиной от 3 до 10 мм, с 5-6 
сближенными параллельными гребнями, начинаю­
щимися от середины поверхности пластин. Вершина 
немного приподнята, гладкая часть поверхности 
слабо вогнута. Лингвальный край округло-треуголь­
ный. Полный внутренний угол пластины 70-80°. 
Угол между первым и последним гребнями около 
40°. Выступ птеригоида расположен постеролате-
рально по отношению к вершине пластины. Гребни 
примерно одинаковой длины, состоят из слившихся 
отдельных зубчиков. На крайних лабиальных участ­
ках гребней зубчики обособлены. Зубчики невысо­
кие, округлые, с тупой вершиной. Желобки между 
гребнями узкие, неглубокие, параллельные друг 
другу. Преартикулярные зубные пластины выпук­
лые, неправильной формы, сужены к вершине, с 4-5 
короткими гребнями по лабиальному краю. Ширина 
пластины составляет около 2/3 ее длины. Вершина 
пластины удлиненная и закругленная. Полный внут­
ренний угол пластины около 50°. Большая часть её 
наружной поверхности гладкая, выпуклая. Гребни 
короткие, примерно одинаковой длины, состоят из 
отдельных, местами сливающихся зубчиков, сбли­
жены, тянутся параллельно друг другу. Желобки 
между гребнями пологие, узкие. 

Распространение. Европейская часть России, 
плавский горизонт, фаменский ярус верхнего девона. 

Подсемейство Rhinodipterinae Krupina, 
subfam. nov. 

Типовой род - Rhinodipterus Gross, 1956, S. 20. 
Диагноз. Дипной мелкого и крупного размера. 

Передняя область черепа удлиненная за счет вы­
дающегося вперед окостеневающего этмоида и 
симфиза нижней челюсти. С вентральной стороны 
твердой верхней губы расположена пара крупных 
отверстий. Отверстия (поры) сенсорных органов 
крупные, немногочисленные. Парасфеноид ромби­
ческий, с удлиненным задним стеблем. Нижняя че­
люсть узкая, Т-образной формы. Космин присутст­
вует на покровных костях и чешуях. Зубные пла­
стины без гладкой вершины, с радиальными ряда­
ми острых зубов. Птеригоидные зубные пластины с 
5-7 рядами острых зубов. Преартикулярные пла­

стины с 9-10 рядами острых сближенных зубов. 
Два самостоятельных спинных плавника. Хвосто­
вой отдел короткий. Чешуи округлые, крупные. 

Состав. Типовой род. 

Род Rhinodipterus Gross, 1956 

Rhinodipterus: Gross, 1956, S. 31-32; Orvig, 1961, 
p. И; Воробьева Обручев, 1964, с. 308-309; Kru­
pina, 1995, p. 270. 

Типовой вид - Dipterus secans Gross, 1933. 
Диагноз. Как для подсемейства. 
Видовой состав. R. secans [Gross, 1933]; R. ul-

richi Orvig, 1961; R. stolbovi Krupina, 1995. 
Распространение. Европа; средний-верхний 

девон. 

Rhinodipterus secans (Gross, 1956) 

Dipterus secans: Gross, 1933, S. 44-45, Abb. A-D, 
Taf. 5, fig. 5, 13; Gross, 1942, S. 394. 

Rhinodipterus secans: Gross, 1956, S. 20-32, Abb. 
12-23, Taf. 5-7. 

Голотип - MB, f 158; левая нижнечелюстная 
зубная пластина; целлюлоза-мергель, Коккенхузен; 
Латвия, франский ярус верхнего девона. 

Материал. В коллекции Палеонтологического 
института имеются многочисленные чешуи, от­
дельные кости оперкулярной серии, обломки вет­
вей нижней челюсти, фрагмент крыши черепа с 
вентральной стороны, отдельная кость В и ее 
фрагменты. Коллекции № 2665, № 2559, № 54 из 
Главного девонского поля. 

Диагноз. Крупные рыбы. Покровные кости и че­
шуи покрыты космином. Передний край рыла отно­
сительно тонкий, округло-прямоугольных очертаний, 
покрыт космином. С вентральной стороны рыла рас­
положена пара сближенных, крупных, симметрич­
ных, овальных отверстий. Положение выемок перед­
них наружных ноздрей крайне латеральное. Выемки 
передних ноздрей глубокие. Между ними расположе­
на слабо выдающаяся центральная выемка. Кость В 
вытянута вдоль продольной оси черепа, слегка рас­
ширена в средней части. Максимальная ширина ее 
достигает 0,6 длины. Центральный передний отрос­
ток узкий, заостренный. Боковые передние отростки в 
виде тупых неровных выступов. Задний край кости 
прямой, без выемки. Поверхность кости лишена кос­
мина, со слабо выраженной скульптурой в виде раз­
бросанных мелких бугорков. Ямочные линии неглу­
бокие. С вентральной стороны в центре кости тянется 
тонкий продольный гребень. Нижняя челюсть округ­
ло-прямоугольных очертаний, вытянута и сужена в 
области симфиза, покрыта космином. Чешуи круп­
ные, перекрываются на 2/3 от их общей длины. На­
ружная поверхность чешуи неправильно-овальной 
формы, покрыта космином. На поверхности космина 
присутствуют линии Уэстолла. На гладкой, слегка 
выпуклой в центральной части поверхности перекры­
вания чешуи тонкий продольный струйчатый рельеф. 
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В оперкулярную серию входят оперкулюм и су-
боперкулюм, они массивные, сравнительно круп­
ные, поверхность их неравномерно покрыта косми­
ном, иногда лишь в виде пятен и нашлепок. На по­
верхности космина присутствуют линии Уэстолла. 

Распространение. Северо-запад России, снето­
горские слои, нижнефранский подъярус верхнего 
девона; Латвия, гауйская свита. 

Rhinodipterus stolbovi Krupina, 1995 

Табл. II, фиг. 1-2 

Голотип - ПИН, № 2986/418, передний край 
рыла; р. Сясь, д. Столбово, Ленинградская обл., 
Россия; дубниковские слои саргаевского горизонта, 
среднефранский подъярус верхнего девона. 

Материал. Несколько костей крыши черепа, 
этмоидной области, зубные пластины, кости опер-
кулярной серии, передний край нижней челюсти, 
чешуи. Колл. № 54 из местонахождений на р. Сясь 
Ленинградской области. 

Диагноз. Передний край рыла крупный, широ­
кий, ровный, слегка загибается назад, покрыт кос­
мином. Этмоидный щит сплошной. Антеролате-
рально с дорсальной стороны присутствуют круп­
ные немногочисленные отверстия неправильной 
формы, которые иногда бывают соединены (отвер­
стия сенсорных органов) [0rvig, 1961, р. 11]. С вен­
тральной стороны поверхность твердой верхней 
губы широкая, составляет 0,4 ее длины. На лате­
ральных участках губы расположены крупные ок­
руглые отверстия, по одному с каждой стороны, 
ведущие внутрь кости. Расстояние между отвер­
стиями составляет 0,37 длины верхней губы. От­
верстия либо полностью, либо по большей части, 
окружены костью. Выемки наружных ноздрей ши­
рокие и неглубокие, слабо заметны в рельефе, от­
крываются на самых латеральных краях верхней 
губы, так что крупные парные отверстия открыва­
ются в их антеролатеральных бортах. Носовые впа­
дины неглубокие. Передние края носовых впадин 
слабо выражены в рельефе. Межносовая перего­
родка чрезвычайно широкая в передней части, по 
обеим сторонам окаймлена узкими желобками, от­
деляющими ее от носовых впадин. 

Супраорбитальный канал тянется по антеролате-
ральной части этмоидного щита в виде симметрич­
ных групп крупных отверстий неправильной формы. 

Этмоидный отдел покрыт космином. На антеро-
вентральных участках этмоида, помимо многочис­
ленных слизевых пор, присутствуют также группы 
более крупных сенсорных. Нижняя челюсть узкая, 
Т-образной формы. Передний край дентале полу­
круглой формы, постеромедиальный край образует 
острую пикообразную выемку. Поверхность дента­
ле покрыта космином. Помимо мелких слизевых 
пор, присутствуют многочисленные группы более 
крупных сенсорных пор. Лабиальные ямки узкие, 
удлиненные. Птеригоидные зубные пластины 
крупные, треугольной формы, срастаются по меди­

альной линии. Имеют выпуклую гладкую вершину. 
Состоят из 7 расходящихся гребней. Длина пластин 
примерно равна их ширине. Полный внутренний 
угол каждой из пластин составляет 60°. Гребни вы­
сокие, мощные, состоят из отдельных, частично 
сливающихся зубчиков. Первый гребень начинает­
ся от середины длины пластины. Он наиболее 
мощный, широкий и состоит из самых крупных 
зубчиков, которые ближе к центру пластины по­
степенно сливаются в единую поверхность. Лаби­
альный край первого гребня отклоняется в сторону 
от медиальной линии. Второй гребень ответвляется 
от первого на середине поверхности пластины. Его 
длина составляет 0,7 длины первого гребня. Ос­
тальные гребни тянутся параллельно второму и 
примерно равны ему по длине. Зубы на гребнях 
высокие, крупные, с острыми вершинами. Наибо­
лее крупные и обособленные из них расположены 
на наружных концах гребней. Ближе к центру пла­
стины они сливаются в основании, образуя непре­
рывную линию гребня, и выделяются лишь их 
вершины, которые становятся более притуплённы­
ми. Борозды между гребнями глубокие и сравни­
тельно широкие. Борозды между первым и вторым 
гребнями наиболее широкие, расширяются к лаби­
альному краю пластины. Остальные борозды более 
узкие и тянутся параллельно. Преартикулярные 
зубные пластины слегка выпуклые, веерообразной 
формы, крупные (от 30 мм и более) и вытянуты в 
длину. Ширина пластины составляет половину ее 
длины. Полный внутренний угол пластин 125-130°. 
Пластины имеют отчетливую вершину и состоят из 
8-9 крупных, высоких гребней. Гребни сформиро­
ваны крупными острыми зубами, сливающимися в 
основаниях и аналогичными зубам на птеригоид­
ных пластинах. Гребни тянутся параллельно друг 
другу, изгибаясь лингвально. Первый и второй 
гребни сближены и расходятся на уровне середины 
их длины. Борозды между гребнями широкие и 
глубокие. Оперкулярные крышки очень крупные, 
массивные, достигают 70 мм и более в диаметре. 
Без космина. Кости крыши черепа крупные, мас­
сивные. Кость В с дугообразной задней выемкой. 

Распространение. Северо-западные области 
России; франский ярус верхнего девона. 

Подсемейство Orlovichthyinae Krupina, 
subfam. nov. 

Типовой род - Orlovichthys Krupina, 1980. 
Диагноз. Дипной средней длины с узким чере­

пом и окостеневающим этмоидом. Космин присут­
ствует на дермальных костях и парасфеноиде. С 
вентральной стороны твердой верхней губы пара 
зубных пластин, несущих острые кинжаловидные 
зубы. Наиболее крупные зубы расположены с ме­
диальной стороны пластин. Дентале несет по од­
ному ряду редуцированных зубчиков. В центре 
дентале расположено треугольное углубление, ве-
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дущее в меккелеву полость. Парасфеноид ромбиче­
ский, с длинным передним отростком. 

Состав. Типовой род. 
Замечание. По строению зубной системы, форме 

парасфеноида, редуцированной циркуморбитальной 
серии костей Orlovichthys сильно отличается от дру­
гих представителей семейства Dipteridae. При этом 
по базовым признакам строения, таким как строение 
крыши черепа, присутствие зубных пластин с ради-
ально расходящимися рядами зубов, присутствие 
космина на покровных костях, данный таксон может 
быть включен в семейство Dipteridae. 

Род Orlovichthys Krupina, 1980 

Orlovichthys: Крупина, 1980, с. 140; Новицкая, 
Крупина, 1985, с. 92-100; Крупина, 1986, с. 113-116. 

Типовой вид - Orlovichthys limnatis Krupina, 
1980. 

Диагноз. Рыбы средней длины с относительно 
узким черепом. Передний край рыла полукруглой 
формы. На твердой верхней губе с вентральной 
стороны парные зубные пластины, несущие зубы. 
Между пластинами расположено антеролатераль-
ное углубление. Выемки передних ноздрей нахо­
дятся по краям твердой верхней губы. Сошниковая 
площадка приподнята в виде валика U-образной 
формы. Преартикулярные и птеригоидные зубные 
пластины несут острые, крупные кинжаловидные 
зубы. В костях центрального ряда крыши черепа 
отсутствует кость D. Кость В вытянута в длину, с 
длинным передним отростком. Кость Е непарная, 
сильно вытянута вдоль продольной оси черепа. 
Кости глазничной серии сильно редуцированы. Па­
расфеноид ромбический, с длинным передним от­
ростком. Покровные кости имеют космин. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Центральные области евро­

пейской части России и Прибалтики; верхнефамен-
ский подъярус верхнего девона. 

Orlovichthys limnatis Krupina, 1980 

Рис. 2; табл. Ill, фиг. 1-5. 

Orlovichthys limnatis: Крупина, 1980, с. 140-143; 
Новицкая, Крупина, 1985, с. 92-100; Крупина, 
1986, с. 113-116; Krupina et al., 2000, p. 1301-1309. 

Голотип - ПИН, № 3725/101, неполная нижняя 
челюсть; карьер "Рыбница", 7 км к югу от г. Орла, 
Орловская обл., Россия; орловско-сабуровская пач­
ка, тургеневские слои плавского горизонта, верх-
нефаменский подъярус верхнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, имеется мозговая 
коробка с сохранившейся крышей черепа, парасфе-
ноидом, правым птеригоидом с зубной пластиной -
ПИН, № 3725/ ПО; несколько остатков передней 
области рыла, ветвей нижней челюсти, несущих 
зубные пластины, несколько симфизов нижней че­
люсти - ПИН, колл. № 3725, Центральное девон­
ское поле. Сборы автора. 

Диагноз. Нижняя челюсть короткая, узкая. Угол 
расхождения ветвей составляет 30°. Кости нижней 
челюсти слившиеся, границы между ними неразли­
чимы. Твердая нижняя губа (dentale) составляет 
примерно 1/3 общей длины челюсти. Ветви нижней 
челюсти узкие, ориентированы латерально по отно­
шению к нижней губе. Высота их составляет 1/4 
общей длины челюсти. Артикулярная поверхность 
обширная, составляет 1/4 общей длины челюсти. 
Гленоидная ямка и прегленоидный выступ состав­
ляют большую часть артикулярной поверхности. 
Твердая нижняя губа широкая, трапециевидной 
формы. Латерально переходит в лабиальные ямки. 
Наружный дорсальный участок губы несет один, 
местами прерывающийся, ряд мелких зубчиков. В 
центральной части этого участка находится тре­
угольное отверстие, окруженное валиком космина и 
уходящее в меккелеву кость. Преартикулярные зуб­
ные пластины узкие, вытянуты в длину. Ширина 
пластин составляет 1/3 их длины. Пластины имеют 
три высоких, сжатых с боков, гребня. Гребни расхо­
дятся из одной точки вершины. Первый гребень са­
мый длинный, тянется вперед вдоль ветви нижней 
челюсти. Второй и третий гребни тянутся перпенди­
кулярно ветви нижней челюсти. Второй гребень со­
ставляет 1/3, третий - 1/4 длины первого требня. 
Гребни несут крупные, высокие (но не всегда), час­
тично сливающиеся, сжатые с боков, острые кинжа­
ловидные зубы. Борозды между гребнями глубокие. 
Передняя область рыла полукруглой формы. Твер­
дая верхняя губа широкая с вентральной стороны. 
Ширина ее в центральной части составляет 1/3 дли­
ны. Выемки передних ноздрей расположены по кра­
ям губы. Центральный участок вентральной поверх­
ности по внутреннему краю несет парные зубные 
элементы в виде передних (ростральных) зубных 
пластин. Основания пластин погружены в слой кос­
мина. Каждая из пластин имеет 3-5 развитых в раз­
ной степени зубов. Развитые зубы высокие, острые, 
кинжаловидные, уплощенные с боков. Между пе­
редними зубными пластинами расположено антеро-
медиальное углубление или выемка. Птеригоидные 
зубные пластины плоские, треугольной формы, уз­
кие, вытянуты в длину. Пластины имеют 3-4 расхо­
дящихся гребня. Ширина пластины составляет 0,4 
длины. Первый гребень самый длинный и высокий. 
Второй составляет половину, а третий примерно 1/3 
длины первого. Гребни состоят из частично слив­
шихся зубов, аналогичных тем, что описаны на 
преартикулярных пластинах. Птеригоидные кости 
узкие, длинные. Свободный от пластин участок со­
ставляет примерно половину всей площади птери­
гоида. Парасфеноид крупный, длинный, ромбиче­
ской формы, с длинным пикообразным передним 
отростком. Протяженность его составляет 0,85 дли­
ны всей мозговой коробки. Границы костей крыши 
черепа почти неразличимы. Глазничные выемки 
очень крупные. Кости В и Е удлиненные и узкие. 

Замечание. На территории Латвии, в свите Кет-
лери (верхний девон, фамен) нами обнаружены 
зубные пластины и кость В крыши черепа, напоми-
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нающие О. limnatis и определенные как О. cf. 
limnatis. 

Распространение. Центральные области России 
и Прибалтика; плавский горизонт, фаменский ярус 
верхнего девона. 

Семейство Chirodipteridae Campbell et Bar­
wick, 1990 

Chirodipteridae: Campbell, Barwick, 1990, p. 165. 
Диагноз. Средние и крупные рыбы с широким и 

коротким преорбитальный и слабо удлиненным 
супратемпоральным отделами черепа, с окостене­
вающими эндокранием и этмоидом. Кости крыши 
массивные, покрыты космином. Нижняя челюсть 
короткая и широкая. На преартикулярных и птери­
гоидных костях зубные пластины прямоугольной 
формы, птеригоидные пластины контактируют по 
средней линии по всей длине. 

Состав: подсемейства Chirodipterinae Campbell et 
Barwick, 1990; Conchodontinae Krupina, subfam. nov. 

Подсемейство Chirodipterinae Campbell et 
Barwick, 1990 

Типовой род - Chirodipterus Gross, 1933. 
Диагноз. Зубные пластины с гладкой поверхно­

стью и 5-6 бугристыми гребнями, начинающимися 
от середины пластины. Птеригоидные пластины 
срастаются по средней линии, а преартикулярные 
сближены по средней линии или контактируют в 
области симфиза. 

Состав. Chirodipterus Gross, 1933; Pillararhyn-
chus Campbell, Barwick, 1990; Palaedaphus Van Be-
neden et Koninck, 1864. 

Род Chirodipterus Gross, 1933 

Chirodipterus: Gross, 1933, S. 69; Воробьева, Об­
ручев, 1964, с. 308; Miles, 1977, p. 9. 

Типовой вид - Chirodipterus wildungensis Gross, 
1933; франскиий ярус верхнего девона; Рейнская 
область Германии. 

Диагноз.,Крупные рыбы с широким и коротким 
рылом, с мощным прикусом. Зубные пластины 
массивные, дробящего типа, с гладкой поверхно­
стью и 5-6 короткими гребнями. Птеригоидные 
пластины контактируют по средней линии. Сошник 
в виде изогнутого валика, имеется пара дермопала-
тинных пластин. Космин присутствует на костях 
черепа, но отсутствует на зубных пластинах. 

Видовой состав. Ch. wildungensis Gross, 1933; 
Ch. australis Miles, 1977; Ch. paddiensis Miles, 1977; 
Ch. liangchengi Song et Chang, 1991; Ch. interstints 
Krupina, 2000. 

Распространение. Европа, Западная Австралия; 
верхний девон. 

Chirodipterus interstitus Krupina, 2000 

Табл. I, фиг. 11 

Chirodipterus interstitus: Крупина, 2000, с. 59, 
табл. VI, фиг. 11. 

Голотип - ПИН, № 3725/214; сросшаяся птери-
гоидная зубная пластина с частично сохранившим­
ся правым птеригоидом; карьер "Рыбница", в 7 км 
к югу от г. Орла, Орловская обл., Россия; орловско-
сабуровская пачка, тургеневские слои плавского 
горизонта, фаменский ярус верхнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, еще 4 птеригоид­
ных пластины из того же местонахождения. 

Коллекция № 3725. 
Диагноз. Птеригоидные зубные пластины сра­

стаются по средней линии, плоские, округлой фор­
мы, каждая имеет по 6 гребней. Полный внутрен­
ний угол сросшейся пластины около 120°; полный 
внутренний угол каждой из пластин равен 60°. 

Вершина гладкая, приподнятая, несет по лин-
гвальному краю глубокую треугольную выемку. 
Глубина выемки составляет от 1/3 до половины 
протяженности гладкой части пластины. Угол вы­
емки равен 85-90°. Выступы птеригоидных костей 
направлены антеролатерально, не выступают за ла­
теральные края зубных пластин. Гребни выпуклые, 
ребристые, иногда зазубрены на наружных концах, 
начинаются примерно от середины пластины, тя­
нутся параллельно друг другу. Первые гребни сли­
ты в один мощный высокий и толстый гребень, 
расходящийся в самом конце на два. Этот гребень 
наиболее протяженный. Следующие гребни про­
порционально укорачиваются так, что последний 
гребень составляет немногим более половины дли­
ны первого. Гребни расширяются к наружному 
краю. Желобки между гребнями широкие, тянутся 
почти параллельно друг другу. 

Распространение. Орловская область, плавский 
горизонт, фаменский ярус верхнего девона. 

Род Palaedaphus Van Beneden et Koninck, 1864 

Palaedaphus: Van Beneden et Koninck, 1864, p. 
143-151; Обручев, 1959, с. 145; Воробьева, Обру­
чев, 1964, с. 308. 

Типовой вид - Palaedaphus insignis Van Bene­
den et Koninck, 1864. 

Диагноз. Очень крупные рыбы. Птеригоидные 
зубные пластины парные, треугольной формы, 
примыкающие друг к другу по медиальной линии. 
Имеют 5 несколько расходящихся лабиально греб­
ней, несущих немногочисленные (4-7), крупные, 
бугорчатые зубы. В противоположность большин­
ству других известных родов двоякодышащих, 
преартикулярные зубные пластины также контак­
тируют друг с другом на симфизе, поэтому их лин-
гвальный край вогнутый, а не выпуклый, как обыч­
но. Несут 4 гребня - таких же, как на птеригоидных 
пластинах. Наружная поверхность рыла и нижней 
челюсти покрыта космином. 
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Видовой состав. P. insignis Van Beneden et 
Koninck, 1864; P. livensis Obruchev, 1959. 

Распространение. Верхний девон Европы. 

Palaedaphus livensis Obruchev, 1959 

Табл. II, фиг. 11 

Palaedaphus livensis: Обручев, 1959, с. 145-14, 
табл. IX, фиг. 2. 

Голотип - ПИН, № 1660-1; правая преартику-
лярная зубная пластина; ручей Ливенка, Ливенский 
район Орловской обл., Россия; евлановские слои, 
верхнефранский подъярус верхнего девона. 

Диагноз. Преартикулярные зубные пластины 
округло-прямоугольной формы, очень крупные (до 
12 см). Ширина пластины составляет примерно по­
ловину ее длины. Пластины несут 4 высоких греб­
ня, сходящихся к гладкому утолщению в задней 
части вогнутого лингваль-ного края. Первый гре­
бень самый длинный, второй составляет 3/4 от его 
длины, третий 0,6 и четвертый - примерно 1/3 от 
длины первого гребня. Медиальный и латеральный 
края пластины приподняты наподобие гребней. 
Антеромедиально по отношению к медиальному 
краю пластины и наклонно к нему расположена 
площадка контакта нижнечелюстных пластин, 
представляющая собой неровную поверхность, об­
разованную гребешками и бороздами различной 
толщины. Постеромедиальный и постеролатераль-
ный участки "поверхности пластины вогнутые. 
Гребни состоят из частично или полностью слитых 
крупных бугорчатых зубов. Борозды между греб­
нями широкие и глубокие, несквозные. 

Распространение. Центральные области европей­
ской части России, франский ярус верхнего девона. 

Подсемейство Conchodontinae Krupina, sub-
fam. nov. 

Типовой род - Conchodus McCoy, 1848. 
Диагноз. Небные зубные пластины сливаются в 

одну непарную пластину с гладкой поверхностью. 
Нижнечелюстные пластины гладкие с едва замет­
ными волнообразными гребнями. 

Состав. Conchodus, McCoy, 1848; Heliodus New­
berry, 1875. 

Замечание. Дипной средних размеров, извест­
ны только по зубным пластинам. 

Род Conchodus McCoy, 1848 

Conchodus: McCoy, 1848, p. 312; Воробьева, Об­
ручев, 1964, с. 308. 

Cheirodus: Pander, 1858, p. 33-37. 
Типовой вид - Conchodus ostreaeformes McCoy, 

1848; франский ярус верхнего девона Шотландии. 
Диагноз. Верхнечелюстные зубные пластины 

частично или полностью слиты в одну непарную, 
округлой формы, с гладкой, местами выпуклой, 

местами вогнутой наружной поверхностью. Греб­
ни, если они имеются, волнистые, слабо выражен­
ные. Обычно их не более семи. Нижнечелюстные 
пластины неправильной формы, иногда вытянуты в 
широтном направлении, с выпуклой гладкой на­
ружной поверхностью, с тремя-шестью слабо вы­
раженными волнистыми гребнями. Гребни тянутся 
от середины поверхности пластины, иногда выра­
жены лишь по лабиальному краю. 

Видовой состав. С. ostreaeformes McCoy, 1848; С. 
jerofejewi (Pander, 1858); С. elkneri Gorizdro-Kulzycka, 
1950; С. parvulus Bryant and Johnson, 1936; C. pingui-
culus Krupina, sp. nov.; С excussus Krupina, 2000. 

Распространение. Верхний девон Европы, Се­
верной Америки. 

Conchodus excussus Krupina, 2000 

Табл. I, фиг. 12 

Conchodus excussus: Крупина, 2000, с. 60, табл. 
VI, фиг. 12. 

Голотип - ПИН, № 3725/315; преартикулярная 
зубная пластина; карьер "Рыбница", 7 км к югу от 
г. Орла, Орловская обл., Россия; орловско-сабуров-
ская пачка, тургеневские слои плавского горизонта, 
фаменский ярус верхнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, еще 5 преартику-
лярных пластин меньшего размера, колл. № 3725 из 
Центрального девонского поля. 

Диагноз. Преартикулярные зубные пластины 
узкие, вытянуты в длину, гладкие, выпуклые, име­
ют 5 коротких толстых, волнообразных гребней. 
Вершина не выражена. Ширина пластины состав­
ляет 1/5 ее длины. Лингвальный край слабо вогнут. 
Гребни расположены параллельно друг другу за 
исключением первого. Он самый длинный и тянет­
ся по линии протяженности пластины. Второй гре­
бень составляет 2/3 длины первого, третий и чет­
вертый гребни приблизительно той же длины. По­
следний гребень составляет около половины длины 
первого. Между вершинной частью пластины и 
вторым-пятым гребнями существует перегиб, так 
что гребни тянутся вниз под углом к вершине. Бо­
розды между гребнями короткие и широкие, обра­
зуют углубления, направленные вниз по отноше­
нию к гладкой поверхности пластины. Позади по­
следнего гребня пластина продолжается в длину, 
заканчиваясь в виде волнистого выступа ("пятки"). 

Распространение. Центральная Россия; турге­
невские слои плавского горизонта, фаменский ярус 
верхнего девона. 

Conchodus jerofejewi (Pander, 1858) 

Табл. И, фиг. 8 

Ceratodus lateralis: Eichwald, 1846, p. 292. 
Cheirodus jerofejewi: Pander, 1858, S. 61, Taf. VI, 

fig. 15-22. 
Cheirodus lateralis: Eichwald, 1860, p. 1542. 
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Лектотип - Pander, 1858, Tab. 6, Fig. 15; верх­
нечелюстная зубная пластина, р. Волхов, Ленин­
градская обл., Россия; нижнефранский подъярус 
верхнего девона. 

Материал. Две преартикулярные зубные пла­
стины, экз. ПИН, № 54/12 и № 54/14, р. Сясь, у дер. 
Столбово, Ленинградская область РФ; дубников-
ские слои саргаевского горизонта, среднефранский 
поъярус верхнего девона. 

Диагноз. Преартикулярные зубные пластины 
крупные, прямоугольных очертаний, вытянуты в 
длину. Ширина пластины составляет примерно по­
ловину ее длины. Имеют 5 гребней. Медиальный и 
лингвальный края ровные, почти перпендикулярны 
друг другу. Медиальный край пластины приподнят и 
образует перегиб. Гладкая наружная поверхность со­
ставляет примерно 2/3 площади пластины. Гребни 
короткие, невысокие, сглаженные, почти одинаковой 
длины, тянутся параллельно друг другу, за исключе­
нием первого, который отклоняется в сторону. Про­
странства между гребнями широкие и пологие. Пте­
ригоидные пластины срастаются по средней линии. 

Замечание. С. jerofeiewi описан X. Пандером 
[Pander, 1858, S. 35-36] по птеригоидной и преар­
тикулярной зубным пластинам, но в описании не 
приведены точные данные о местонахождении и 
возрасте находок. Известно лишь, что они найдены 
на р. Волхов в девонских отложениях. 

Распространение. Северо-Запад России; фран­
ский ярус верхнего девона. 

Conchodus pinguiculus Krupina, sp. nov. 

Табл. II, фиг. 6 

Conchodus sp.: Воробьева, Обручев, 1964, табл. 
V, фиг. 1. 

Голотип - ПИН, № 1357/12; птеригоидная зуб­
ная пластина; р. Сосна, левый берег, близ г. Колп-
на, Орловская обл., Россия; евлановские слои, за­
донский горизонт, нижнефаменский подъярус 
верхнего девона. 

Материал. Кроме голотипа, еще 5 неполных 
птеригоидных и преартикулярных зубных пластин 
из колл. № 3725, Центральное девонское поле, фа­
менский ярус верхнего девона. 

Диагноз. Птеригоидные зубные пластины в ви­
де одной непарной пластины без явно выраженной 
контактной площадки, округло-прямоугольной 
формы, с несколько выпуклой гладкой вершиной и 
слегка вогнутым лабиальным краем. Пластины не­
сут 7-8 слабо выраженных волнистых гребней. 
Центральный гребень в 1,5 раза длиннее осталь­
ных. Гребни тянутся почти параллельно. Борозды 
между гребнями широкие и неглубокие. Лингваль­
ный край пластины в виде неглубокой и широкой 
выемки с дорсальной стороны пластины. С вен­
тральной стороны в этом месте расположена вогну­
тая треугольная площадка, окаймленная серией 
различного размера ямок и отверстий. Дистальный 
(расположенный ближе к вершине) участок пло­

щадки приподнят в виде невысокого выступа. Этот 
участок является площадкой контакта птеригоид­
ной пластины с парасфеноидом. Часто гребни и бо­
розды на пластинах почти не выражены. Преарти­
кулярные зубные пластины крупные, гладкие, вы­
пуклые, неправильной формы, с закругленными 
краями. Имеют 4 гребня. Размер пластин от 30 до 
70 мм. Гребни слабо выражены, начинаются при­
мерно от середины поверхности пластины и на­
правлены вниз по отношению к широкой, гладкой, 
приподнятой вершине. Последняя тянется под пря­
мым углом к четвертому гребню и заканчивается в 
виде "пятки". Желобки между гребнями широкие и 
неглубокие, неявно выражены, за исключением бо­
розды между третьим и четвертым гребнями. 

Распространение. Р. Сосна, левый берег, близ 
г. Колпна; Ливенский район, дер. Базекино, руч. 
Ровнечек; р. Дон, левый берег, у с. Даньшино; 
карьер у дер. Кулишовка; Орловская обл., Россия; 
задонский горизонт, нижнефаменский подъярус 
верхнего девона. 

Подотряд Phaneropleuroidei 

Диагноз. Череп с удлиненным этмоидным отде­
лом. Умеренное или слабое окостенение эндокра­
ния и никаких окостенений в этмоиде. Покровные 
кости черепа и чешуи без космина. Чувствительные 
каналы проходят в толще костей. Есть ямочные ли­
нии. Нет пинеального отверстия. Могут быть зача­
точные praemaxillare и maxillare. Postspleniale и 
angulare обычно сливаются. Оперкулярная серия из 
двух костей. Одна пара Gularia. На птеригоидах и 
преартикулярных костях зубные пластины с ради­
альными рядами зубов. Чешуи средней величины, 
тонкие, неорнамернтированные. 

Состав. Семейство Phaneropleuridae Huxley, 1861. 
Распространение. Европа, Северная Америка. 

Верхний девон. 

Семейство Phaneropleuridae Huxley, 1861 

Phaneropleuridae: Huxley, 1861, p. 45. 
Типовой род - Phaneropleuron Huxley, 1859, p. 

46. 
Диагноз. Как для подотряда. 
Состав. Phaneropleuron Huxley, 1859; Pentlan-

dia Watson et Day, 1916; Oervigia Lehman, 1959; 
Andrey-evichthys Krupina, 1987; ? Scaumenacia 
Traquair, 1893. 

Замечания. Род Andreyevichthys на основании 
строения зубной системы мы помещаем в состав 
семейства Phaneropleuridae, а не Fleurantidae, как 
это сделано Г.-П. Шульце [Schultze, 1992]. Род Sca­
umenacia Traquair, 1893 помещается нами в состав 
семейства Phaneropleuridae с вопросом, так как в 
отличие от остальных представителей семейства 
обладает коротким рылом. 
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Род Andreyevichthys Krupina, 1987 

Andreyevichthys: Крупина, 1987, с. 40-41. 
Типовой вид - Andreyevichthys epitomus Krupi­

na, 1987. 
Диагноз. Рыбы средних размеров. Рыло длин­

ное, узкое. Орбиты расположены латерально. Эн­
докраний, этмоид и симфизная область нижней че­
люсти не окостеневают. Ямочные линии глубокие. 
Парасфеноид широкий, ромбический, с длинным 
задним стеблем. Сенсорные каналы проходят в 
толще костей, на поверхности открываются круп­
ными порами. Кости В, С, Е крыши черепа удли­
ненные. Преартикулярные зубные пластины вы­
пуклые, с шестью-семью рядами, несущими зубы. 
Ряды расходятся из одной точки и разделены глу­
бокими бороздами. Птеригоидные пластины пло­
ские, контактируют по средней линии, каждая с пя­
тью-восемью рядами зубов, также расходящихся 
из одной точки. Зубы на пластинах высокие, упло­
щенные с боков, заостренные. Оперкулюм со сла­
бой струйчатой скульптурой. Чешуи циклоидные, 
средних размеров, тонкие, гладкие. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Центральные области Рос­

сии; фаменский ярус верхнего девона. 

Andreyevichthys epitomus Krupina, 1987 

Рис. 3, 4, 5, 6 б, в; табл. III, фиг. 6-9 

Andreyevichthis epitomus: Крупина, 1987, с. 4 1 -
47, рис. 1, 2; 1997, с. 81-86, рис. 2-3. 

Голотип - ПИН № 2921/1001, парасфеноид; пра­
вый берег р. Тресны в 300 м выше дер. Андреевка, 
Тульская обл., Россия; хованские слои заволжского 
горизонта, фаменский ярус верхнего девона. 

Материал. Массовые изолированные остатки в 
виде костей крыши черепа, нижней челюсти, на­
ружного плечевого пояса, парасфеноидов, зубных 
пластин и др. Место хранения - Палеонтологиче­
ский институт РАН, колл. № 2921. 

Диагноз. Центральная серия костей крыши че­
репа состоит из кости В, несущей расходящиеся 
под углом три ямочные линии, парных и удлинен­
ных костей С и либо парных, либо сливающихся в 
одну непарную, удлиненных костей Е. Кости боко­
вой серии включают расположенную постеролате-
рально по отношению к В небольшую и довольно 
тонкую кость Z, с вентральной стороны которой 
наблюдается соединение супратемпоральной ко­
миссуры и инфраорбитального сенсорного канала. 
Латерально по отношению к кости В и кпереди от 
Z находится кость I, несущая расходящиеся из од­
ной точки боковые ямочные линии. Антеролате-
рально к кости В и кпереди от I расположена кость 
J, несущая на себе продолжение одной из цен­
тральных ямочных линий. Кпереди от нее и лате­
рально по отношению к кости С находится удли­
ненная и узкая кость M+L2 , вдоль которой протя­
гивается супраорбитальный сенсорный канал. Ин-

фраорбитальный сенсорный канал проходит по 
костям Z, Y2, Yi, X, далее переходит на кости Li и 
M+L2. Инфраорбитальный канал от кости К пере­
ходит на кости глазничной серии, состоящей из 
шести костей: 3, 4, 5, 6, 7 и 1. Кость 2 отсутствует. 
Парасфеноид широкий, ромбовидный, с длинным 
задним стеблем. С дорсальной стороны в передней 
части парасфеноида имеется выпуклая двускатная 
площадка для сочленения со сросшимися птериго-
идными костями. С вентральной стороны задний 
стебель парасфеноида вогнут, образует глубокий 
продольный желоб. Птеригоидные кости срастают­
ся между собой, имеют хорошо развитые постеро-
латеральные выступы, каждый из которых несет 
низкий гребень, ограничивающий площадки сочле­
нения с парасфеноидом. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Подотряд Ctenodontoidei 

Диагноз. Эндокраний не окостеневает. Чувстви­
тельные каналы замкнуты в костях. Ямочные линии 
мелкие или отсутствуют. Кости и чешуи без косми­
на. Gularia малы или отсутствуют. Postspleniale, 
spleniale и angulare слиты без шва. Краевых зубов 
нет. Зубные пластины с веерообразно расходящими­
ся бугорчатыми или зубчатыми гребнями. Хвост 
дифицеркный. Все непарные плавники слиты, пар­
ные - длинные. Грудные высоко и выдаются над те­
лом. Слабое окостенение осевого скелета. Нет ба-
зального скелета у анальных плавников. 

Состав. Семейства: Ctenodontidae Woodward, 
1891; Gnathorhizidae Miles, 1977; Sagenodontidae 
Jaekel, 1911. 

Распространение. Америка, Европа, Австралиа. 
Нижний карбон - нижний триас. 

Семейство Gnathorhizidae Miles, 1977 

Gnathorhizidae: Miles, 1977, p. 308; Schultze, 
1992, p. 189. 

Типовой род - Gnathorhiza Cope, 1883. 
Диагноз. Небольшие рыбы с угреобразным те­

лом. Зубной аппарат из парных зубных пластин с 
3^1 узкими гребнями, первый - наиболее длинный. 
Есть озубленный сошник. Парные плавники ните­
видные, с одной центральной осью. Строят норы в 
виде коконов. 

Распространение. Пермь-триас Америки, Европы. 
Состав. Gnathorhiza Соре, 1883; Beltanodus 

Schultze, 1981; Palaeophichthys Eastman, 1908. 

Род Gnathorhiza, Cope 1883 

Ctenodus: Cope, 1877, p. 186. 
Gnathorhiza: Cope, 1883, p. 631; Воробьева, Об­

ручев, 1964, с. 316; Миних, 1977, с. 27; Schultze, 
1992, p. 189; Миних, 1995, с. 45. 
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Типовой вид - Ctenodus pusillus Соре, 1877. 
Диагноз (по [Миних, 1995]). Сравнительно мел­

кие зубные пластины треугольной или округлой 
формы, с веерообразным расположением трех или 
четырех острых, либо тупых радиальных гребней, 
из которых передний наиболее развит. 

Видовой состав. G. bothrotreta Berman, 1976; G. 
dikeloda Olson, 1951; G. noblensis Olson et Day, 
1972; G. serrata Cope, 1883; G. pusilus (Cope, 1877); 
G. triassica Minich, 1977; G. Lozovskii Minich, 1977; 
G. otchevi Minich, 1977; G. bogdensis Minich, 1977. 

Распространение. Нижняя пермь Северной и 
Южной Америки, верхняя пермь - нижний триас 
Восточной Европы. 

Gnathorhiza triassica Minich 1977 

Gnathorhiza triassica: Миних, 1977, с. 27-28; 
Gnathorhiza triassica triassica, Миних, 1977, с. 28 -
29, табл. V, фиг. 1-2; Миних, 1995, с. 45, рис. 21, к, 
л; Gnathorhiza triassica beresnikiensis, Миних, 1977, 
с. 29, табл. V, фиг. 3-4; Gnathorhiza triassica bas-
kunchakiensis, Миних, 1977, с. 30, табл. V, фиг. 5-6. 

Голотип - СГУ, № 104Б/458, преартикулярная 
зубная пластина, данные по местонахождению не 
приводятся. 

Материал. Паратип - СГУ, № 104-Б/480, птери-
гоидная зубная пластина и еще свыше 500 зубных 
пластин различной сохранности из более чем 40 
местонахождений на востоке Европейской части 
России; ветлужский и нижняя часть яренского над-
горизонтов оленекского яруса нижнего триаса. 

Диагноз. Мелкие зубные пластины с длиной 
внутреннего края от 2 до 8 мм. Преартикулярные -
с 3-4, а птеригоидные с 4 острыми режущими, вее­
рообразно расходящимися гребнями. Первый гре­
бень сильно развит, достигает внутреннего края 
пластины. Все гребни несут по 3-5 мелких острых 
зубов. Выемки между гребнями сквозные. Перед­
ний внутренний угол от 90° до 120°, задний часто 
не выражен. На крупных пластинах бывает упло­
щенная жевательная поверхность. Пластины не 
контактировали. 

Распространение. Восток европейской части 
России; ветлужский и нижняя часть яренского над-
горизонтов оленекского яруса нижнего триаса. 

Замечание. М.Г. Миних [1977], на основании 
анализа основных биометрических данных, разде­
ляет данный вид на 3 подвида: G. triassica triassica, 
G. triassica beresnikiensis и G. triassica baskunchaki-
ensis. 

Gnathorhiza triassica triassica Minich, 1977 

Gnathorhiza triassica triassica: Миних, 1977, с. 28, 
табл. V, фиг. 1-2; Миних, 1995, с. 45, рис. 21, к, л. 

Голотип - СГУ № 10-Б/458, птеригоидная зуб­
ная пластина; местонахождение на р. Куданга (бас­
сейн р. Юг), Вологодская обл., Россия; рыбинский 
горизонт ветлужского надгоризонта оленекского 
яруса нижнего триаса. 

Материал. Паратип - СГУ № 104-Б/480, птериго­
идная зубная пластина; свыше 200 зубных пластин из 
40 местонахождений в европейской части России. 

Диагноз. Мелкие зубные пластины от 2 до 8 мм. 
Преартикулярные пластины с 3-3,5, а птеригоид­
ные с 4 вееробразно расходящимися тонкими, ост­
рыми, режущими гребнями. Вершина пластин 
смещена назад. Наиболее развит первый гребень, 
который почти вдвое выше и длиннее остальных. 
Последний гребень утолщен, иногда раздвоен. На 
гребнях по 3-5 мелких острых зубов. Выемки меж­
ду 1-2 гребнями сквозные, остальные более поло­
гие. Передний внутренний угол около 120°. Задний 
не выражен. Лингвальный край у птеригоидных 
пластин дугообразно изогнут и приподнят относи­
тельно поверхности пластины. Пластины не кон­
тактировали. 

Распространение. Архангельская, Вологодская, 
Костромская, Кировская, Горьковская, Ярославская 
области, республика Коми, Россия; рыбинский го­
ризонт ветлужского надгоризонта нижнеоленекско-
го подъяруса нижнего триаса. 

Gnathorhiza triassica beresnikiensis Minich, 1977 

Gnathorhiza triassica beresnikiensis: Миних, 1977, 
с. 29, табл. V, фиг. 3-4; Миних, 1995, рис. 20, п. 

Голотип - СГУ № 104-Б/696, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение Березники, р. Ун-
жа, Костромская обл., Россия, березниковские слои 
усть-мыльского горизонта ветлужского надгоризон­
та, нижнеоленекский подъярус нижнего триаса. 

Материал. Паратип - СГУ № 104-Б/622, птери­
гоидная зубная пластина; свыше 100 зубных пла­
стин из типового, а также из местонахождений Бе­
резники, Мезенская-I, II (Лешуконский р-н Архан­
гельской обл.); Пижма и др. 

Диагноз. Мелкие зубные пластины от 2 до 8 мм, 
треугольной формы. Преартикулярные пластины 
несут 3-3,5, а птеригоидные 4 тонких, прямых, ост­
рых, веерообразно расходящихся гребня. На преар­
тикулярных пластинах гребни расходятся из верши­
ны внутреннего угла, а на птеригоидных точка рас­
хождения гребней смещена лингвально. Первый 
гребень на верхних и нижних пластинах в полтора 
раза крупнее остальных. Выемки между гребнями 
сквозные. Передний внутренний угол тупой, задний 
не выражен. Пластины не контактировали. 

Распространение. Костромская, Волгоградская, 
Архангельская обл., Россия; усть-мыльский гори­
зонт ветлужского надгоризонта, нижнеоленекский 
подъярус нижнего триаса. 

Gnathorhiza triassica baskunchakensis Minich, 1977 

Gnathorhiza triassica baskunchakensis: Миних, 
1977, с. 30, табл. V, фиг. 5-6. 

Голотип - СГУ № 104-Б/191, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение Большое Богдо, 
нижняя костеносная пачка; федоровский горизонт 
верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 
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Материал. Паратип - СГУ № 104-Б/661, птери-
гоидная зубная пластина; свыше 200 зубных пла­
стин из Прикаспия (типовое местонахождение), 
единичные пластины из местонахождения Федо-
ровка (Нагорский р-н Кировской обл.) и Лопатино-
I и II (Архангельская обл.); верхнеоленекский 
подъярус нижнего триаса. 

Диагноз. Мелкие зубные пластины 5-6 мм длины. 
Преартикулярные пластины несут 3,5-4 прямых ра­
диальных режущих гребня. Преартикулярные пла­
стины имеют 4 невысоких острых гребня, из которых 
первые два дугообразно изогнуты, а остальные два 
прямые. Гребни несут 3-4 мелких острых зуба. Пе­
редний внутренний угол преартикулярных пластин 
чуть больше прямого, птеригоидных пластин - пря­
мой. Высота преартикулярных пластин вдвое больше, 
чем небных. Пластины не контактировали. 

Распространение. Архангельская, Кировская и 
Астраханская обл., Россия; федоровский горизонт 
верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

Gnathorhiza lozovskii Minich, 1977 

Gnathorhiza lozovskii: Миних, 1977, с. 31, табл. 
V, фиг. 7-8. 

Голотип - СГУ № 104-Б/658, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение Березники, р. 
Унжа, Костромская обл., Россия; березниковские 
слои усть-мыльского горизонта ветлужского над-
горизонта, оленекский ярус нижнего триаса. 

Материал. Паратип - СГУ 104-Б/661, птеригоид-
ная пластина; около 50 зубных пластин из 6 местона­
хождений в Вологодской, Ярославской и Оренбург­
ской обл. России; усть-мыльский горизонт ветлуж­
ского надгоризонта, оленекский ярус нижнего триаса. 

Диагноз. Крупные зубные пластины от 5 до 15 
мм длины с хорошо обозначенной вершиной, с ра­
диальными гребнями, несущими по 2-3 крупных и 
острых зуба, и почти сквозными выемками, со сла­
бо выраженной жевательной поверхностью. Пла­
стины не контактировали. Птеригоидные пластины 
имеют 3 веерообразно расходящихся, прямых, ост­
рых, режущих гребня. Первый гребень самый вы­
сокий и длинный. Разделительные выемки сквоз­
ные, широкие. Передний внутренний угол 120°, 
задний отсутствует. Внутренний край пластины 
ровный. Преартикулярные пластины несут 4 греб­
ня. Второй и третий гребни начинаются от середи­
ны внутреннего края. Первый гребень наиболее 
мощный и длинный, в 1,5-2 раза длиннее осталь­
ных, равен длине внутреннего края. 

Распространение. Вологодская, Ярославская, 
Оренбургская обл., Россия; ветлужский надгори-
зонт оленекского яруса нижнего триаса. 

Gnathorhiza otschevi Minich, 1977 

Gnathorhiza otchevi: Миних, 1977, с. 32, табл. V, 
фиг. 9-10. 

Голотип - СГУ № 104-Б/154, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение Большое Богдо, 

нижняя костеносная пачка; федоровский горизонт 
верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

Материал. Паратип - СГУ № 104-Б/215, птери-
гоидная зубная пластина из типового местонахож­
дения, еще около 10 зубных пластин из местонахож­
дений Рыбинск-1 и Березники на р. Унже; верхняя 
часть ветлужского надгоризонта и федоровский гори­
зонт верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

Диагноз. Зубные пластины средней величины, 
веерообразные по форме, с тупым внутренним уг­
лом (от 125° до 145°). Гребни расходятся из одной 
точки вершины. Преартикулярные пластины имеют 
три, а птеригоидные - четыре прямых, узких, ост­
рых гребня. Вершины гребней несут по 3-4 круп­
ных конических зуба. Первый гребень очень длин­
ный, в 2-2,5 раза длиннее средних гребней. Выем­
ки между гребнями сквозные. Задний внутренний 
край слабо вогнут. Пластины не контактировали. 

Распространение. Местонахождения Рыбинск-
1 и Березники, Костромская обл.; верхняя часть 
ветлужского надгоризонта, оленекский ярус ниж­
него триаса; местонахождение Большое Богдо, Ас­
траханская обл., Россия, нижнебаскунчакский р-н; 
федоровский горизонт верхнеоленекского подъяру­
са нижнего триаса. 

Gnathorhiza bogdensis Minich, 1977 

Gnathorhiza bogdensis: Миних, 1977, с. 33, табл. 
V, фиг. 11-12. 

Голотип - СГУ № 104-Б/153, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение Большое Богдо, 
нижнебаскунчакский р-н Астраханской обл., Рос­
сия; федоровский горизонт, нижнеоленекский 
подъярус нижнего триаса. 

Материал. Паратип - СГУ № 104-Б/150, птери-
гоидная зубная пластина из типового местонахож­
дения, еще более 20 зубных пластин из трех (вклю­
чая типовое) местонахождений в Астраханской, Ко­
стромской и Вологодской областей РФ; верхняя 
часть ветлужского надгоризонта; федоровский гори­
зонт верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

Диагноз. Сравнительно крупные (до 20 мм в 
длину) массивные зубные пластины округлой фор­
мы. Вершина пластин не выражена. Преартикуляр­
ные пластины имеют три, а птеригоидные - 4 ши­
роких толстых гребня. Полный внутренний угол 
пластин 120-130°. Первый гребень в 1,5 раза круп­
нее и выше остальных. Жевательная поверхность 
составляет более 50% поверхности пластин. Пла­
стины не контактировали. 

Распространение. Астраханская, Костромская, 
Вологодская обл., Россия; верхняя часть ветлуж­
ского надгоризонта; федоровский горизонт верхне­
оленекского подъяруса нижнего триаса. 

Семейство Sagenodontidae Jaekel, 1911 

Sagenodontidae: Jaekel, 1911. 
Типовой род - Sagenodus Owen, 1867. 
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Диагноз. Череп короткий, широкий, кости крыши 
толстые. Ямочные линии мелкие. Оперкулярная се­
рия из двух костей: operculum и suboperculum. На 
птеригоидах и преартикулярных костях веерообраз­
ные зубные пластины с большим числом гребней. 

Состав. Sagenodus Owen, 1867; Parasagenodus 
Vorobyeva, 1972; Proceratodus Romer et Smith, 
1934; Straitonia Thomson, 1965. 

Род Parasagenodus Vorobyeva, 1972 

Parasagenodus: Воробьева, 1972, с. 95-96. 
Типовой вид - Parasagenodus sibiricus Voro­

byeva, 1972. 
Диагноз. Рыбы средних размеров, длина головы 

не меньше 20 см. Рыло короткое, тупое. Кость В 
узкая, сравнительно небольшая. Кости М, Li, L2 и 
К слиты в единую кость, несущую супраорбиталь-
ный сенсорный канал. Сенсорные каналы проходят 
в толще костей, прослеживаются на их вентральной 
стороне в виде выпуклого валика. Окципитальная 
комиссура проходит в основании кости В. Ямочные 
линии слабо выражены. Operculum крупное. Есть 
dentale. Парасфеноид относительно небольшой, с 
листовидно расширенной передней частью и тонким 
задним стеблем. Зубные пластины веерообразной 
формы с 6-8 дугообразно изогнутыми узкими и ост­
рыми гребнями, несущими зубчики. Птеригоидные 
пластины контактируют по средней линии, имеют 
на один гребень больше, чем преартикулярные. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Три местонахождения на ле­

вом берегу р. Вилюй: гора Эмяксин-Хаята; 150 м 
ниже устья р. Онкучах; у пос. Орлиный; республи­
ка Соха, Восточная Сибирь, Россия; верхняя часть 
эмяксинской свиты, фокинский горизонт верхнего 
фамена, верхний девон. 

Parasagenodus sibiricus Vorobyeva, 1972 

Табл. V, фиг. \-А 

Parasagenodus sibiricus: Воробьева, 1972, с. 96-
100, табл. XV. 

Голотип - ПИН № 2844/3, неполный череп; го­
ра Эмяксин-Хаята, лев. бер. р. Вилюй, Восточная 
Сибирь, республика Соха, Россия; верхняя часть 
эмяксинской свиты, фокинский горизонт верхнего 
фамена, верхний девон. 

Материал. Кроме голотипа, около 10 костей 
черепа и их фрагментов, более 20 изолированных 
зубных пластин и отпечатков пластин из трех ме­
стонахождений на лев. бер. р. Вилюй: гора Эмяк­
син-Хаята; 150 м ниже устья р. Онкучах; у пос. Ор­
линый; верхняя часть эмяксинской свиты фокин-
ского горизонта верхнего фамена, верхний девон. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Восточная Сибирь; эмяксин­

ская свита фокинского горизонта, фаменский ярус 
верхнего девона. 

Замечания. Р.Г. Матухин с соавторами [1995] 
указывают, что точная датировка эмяксинской свиты 
затруднительна, т. к. облик эндемичного комплекса 
ихтиофауны, по определениям ряда авторов [Воробь­
ева, 1977], раннекарбоновый, но главным в определе­
нии возраста является споровый комплекс, очень по­
хожий на комплекс из кудеяровских и озерских слоев 
верхнего фамена Русской платформы [Бывшева и др., 
1988]. Озерские слои ранее относили к карбону, а 
ныне к верхнему фамену [Решение, 1990]. 

Подотряд Ceratodontoidei 

Диагноз. Эндокраний не окостеневает. Чувстви­
тельные каналы на поверхности костей или в коже. 
Ямочные линии отсутствуют. Кости крыши черепа 
немногочисленные. Боковые кости головы сильно 
редуцированы. Нет maxillare, praemaxillare, dentale и 
краевых зубов. Нет гулярных пластинок. Operculum 
и suboperculum испытывают редукцию. Покровные 
кости и чешуи без космина. Зубные пластины с ре­
жущими гребнями. Хвостовой плавник дифицерк-
ный, обычно слит с хвостовым и анальным. 

Состав. Семейства: Ceratodontidae, Gill, 1872; 
Ptychoceratodontidae Martin, 1982; Neoceratodonti-
dae, Miles, 1977; Lepidosirenidae Bonaparte, 1841. 

Распространение. Европа, Америка, Австралия. 
Нижний карбон - ныне. 

Семейство Ceratodontidae Gill, 1872 

Ceratodontidae: Gill, 1872, p. 803; Берг, 1940, с. 
85; Воробьева, Обручев, 1964, с. 315. 

Типовой род - Ceratodus Agassiz, 1838. 
Диагноз. Крупные и средние дипной. Кости 

крыши черепа массивные. Зубные пластины тре­
угольные или полуовальные, с 4-7 сильно расхо­
дящимися широкими гребнями, несущими иногда 
мелкие зазубрины. Тело массивное, сжатое с боков. 
Парные плавники длинные, хорошо развитые, с 
широкой лопастью. Чешуи крупные, тонкие, неор-
наментированные. 

Состав. Ceratodus Agassiz, 1838; Ferganocerato-
dus Kaznyshkin et Nesov 1985; Paraceratodus Leh­
man et al.,1959; Gosfordia Woodward, 1890; Tellero-
dus Lehman, 1975; Mioceratodus Kemp, 1992. 

Род Ceratodus Agassiz, 1838 

Ceratodus: Agassiz, 1838, 114; Воробьева, Обру­
чев, 1964, с. 315. 

Hemictenodus Jaeckel, 1890, p. 7. 
Типовой вид - Ceratodus latissimus Agassiz, 1838. 
Диагноз (по [Воробьева, Обручев, 1964]). Тело 

удлиненное, голова маленькая, с уплощенным ры­
лом. Крыша черепа представлена двумя непарными 
средними и двумя парными боковыми костями. 
Кости довольно толстые, хорошо орнаментирова­
ны. Чувствительные каналы проходят в бороздах 
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или желобках на поверхности костей. Operculum и 
suboperculum редуцированы слабо. Зубные пласти­
ны округлой или веерообразной формы, с 4-8 гре-
бями, не разделенными сквозными вырезками. 
Птеригоидные пластины имеют на один гребень 
больше, чем преартикулярные. Сошники, по-види­
мому, без зубов. Первый спинной плавник далеко 
впереди, на уровне грудного. Второй спинной не 
сливается с хвостовым. Легкое окостенение осево­
го скелета. 

Видовой состав. Более 40 видов; в том числе, с 
территории России и Монголии: С. facetidens Cha­
bakov, 1932; С. multicristatus Vorobyeva, 1968 (с 
подвидами С. multicristatus multicristatus Vorobyeva, 
1968 и С. multicristatus lipovensis Minich, 1977); С. 
jechartiensis Minich, 1977; С. donensis Vorobyeva et 
Minich, 1968; C. orenburgensis Minich, 1977; C. rec-
ticristatus Vorobyeva, 1968; C. segnis Krupina, 1995; 
C. sharategensis Krupina, 1994; C. temporatus Krupi­
na, 1994; C. porrectus Krupina, 1994; нижний триас -
настоящее время. 

Распространение. Космополит. 
Замечание. Большинство видов с территории 

России и прилежащих стран описаны только по 
зубным пластинам. 

Ceratodus facetidens Chabakov, 1932 

Ceratodus facetidens: Хабаков, 1932, с. 47-48, 
табл. I, фиг. 4 ,6 ,7 . 

Голотип - № 1246/24, правая нижнечелюстная 
зубная пластина; г. Б. Богдо, Нижнебаскунчакский 
р-н Астраханской обл., Россия; федоровский гори­
зонт, яренский надгоризонт верхнеоленекского 
подъяруса нижнего триаса. Место хранения неиз­
вестно. 

Диагноз. Крупные (около 50 мм), вытянутые в 
длину зубные пластины с 6 высокими, узкими, за­
остренными гребнями, разделенными глубокими 
сквозными выемками, с растянутым и почти пря­
мым лингвальным краем. Все гребни имеют пере­
гиб, образующий угол в 120°-140°. Первый-чет-
вертый гребни тянутся параллельно, пятый-шестой 
гребни отклоняются лигвально. Расстояние между 
первым и последним гребнями около 33 мм. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Ceratodus multicristatus Vorobyeva, 1968 

Ceratodus multicristatus: Воробьева, Миних, 
1968, с. 82-84, табл. XIV, фиг. 1-5, 8-9; Миних, 
1977, с. 17-18, табл. I, фиг. 1-2; 1995, с. 47-48, рис. 
20 а, б, з, и. 

Голотип - ПИН № 953/1035, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение у с. Окунево на 
р. Федоровке (приток р. Вятки), Кировская обл., 
Россия; федоровский горизонт, яренский надгори­
зонт верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

Материал. Паратип - ПИН № 953/ 1003, птери-
гоидная зубная пластина; типовое местонахождение, 
кроме этого, более 80 зубных пластин различной со­

хранности из местонахождений: Окунево, р. Федо-
ровка, Кировская обл.; Ваймос, р. Луза, Кировская 
обл.; Большое Богдо, Астраханская обл., Нижнебас­
кунчакский р-н, нижняя костеносная пачка; Донская 
Лука, Волгоградская обл.; овр. Бехтеев, север Орен­
бургской обл.; Петропавловка-П, в первом овраге, 
впадающем справа в долину р. Сакмары, ниже по 
течению от окраины с. Петропавловка, Сакмарский 
р-н Оренбургской обл.; м-ние Язлов, в выемке на 
водоразделе, в 1,5 км к северу от с. Язлов, Куюрга-
зинский р-н Башкортостана, Россия; федоровский 
горизонт яренского надгоризонта верхнеоленекского 
подъяруса нижнего триаса. 

Диагноз. Зубные пластины средних размеров 
(до 40 мм), удлиненно-треугольные, с 6-8 веерооб­
разно расходящимися высокими, острыми гребня­
ми. Гребни либо прямые, либо с S-образным ис­
кривлением к заднему концу пластины. Первые три 
гребня расходятся от вершины переднего внутрен­
него угла, остальные - от внутреннего края, и на­
правлены косо назад. Выемки между гребнями от­
носительно узкие, глубокие, сквозные на одну 
треть длины гребней. Внутренний край прямой или 
слабо вогнутый. Передний внутренний угол у пре­
артикулярных пластин прямой, у птеригоидных 
95°-100°. Задний внутренний угол не выражен. 
Зубные пластины не контактировали. 

Замечание. В составе вида М.Г. Миних [1977] 
выделяет два подвида: Ceratodus multicristatus mul­
ticristatus Vorobyeva, 1968 и С. multicristatus lipo­
vensis Minich, 1977. 

Распространение. Республика Коми, Башкор­
тостан, Архангельская, Кировская, Волгоградская, 
Оренбургская обл., Россия; федоровский горизонт, 
яренский надгоризонт верхнеоленекского подъяру­
са нижнего триаса. 

Ceratodus multicristatus multicristatus Vorobyeva, 
1968 

Табл. VIII, фиг. 11-18 

Ceratodus multicristatus multicristatus: Миних, 
1977, с. 18-19, табл. I, фиг. 1-2; 1995, с. 48, рис. 20 
а-б. 

Голотип - ПИН № 953/1035, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение у с. Окунево на 
р. Федоровке (приток р. Вятки), Кировская обл., 
Россия; федоровский горизонт, яренский надгори­
зонт верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

Материал. Паратип - ПИН № 953/1003, птери-
гоидная зубная пластина, еще более 50 пластин из 
типового местонахождения, 14 пластин из место­
нахождения Ваймос на р. Лузе, Вологодская обл. и 
5 пластин из местонахождения Большое Богдо, Ас­
траханская обл., Россия; федоровский горизонт, 
яренский надгоризонт, верхнеоленекский подъярус 
нижнего триаса. 

Диагноз. Зубные пластины средних размеров 
(до 40 мм), треугольной формы, с высокими, ре­
жущими, веерообразно расходящимися гребнями, 
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несущими мелкие острые зубы. Преартикулярные 
пластины имеют 6-7, птеригоидные 7-8 гребней. 
Гребни тянутся горизонтально от внутреннего края, 
посередине своей длины образуют перегиб и спус­
каются вниз к наружному краю под углом 45°-50°. 
Первый гребень самый длинный и высокий, ос­
тальные короче и ниже, наклонены к первому 
гребню. Все гребни имеют серпообразное искрив­
ление в сторону заднего края. Выемки между ними 
узкие и глубокие. Пластины не контактировали. 

Распространение. Архангельская, Кировская, 
Волгоградская обл., Россия; федоровский горизонт 
верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

Ceratodus multicristatus lipovensis Minich, 1977 

Ceratodus multicristatus lipovensis: Миних, 1977, 
с. 19-20, табл. I, фиг. 3^t; 1995, с. 48-50, рис. 20 з-и. 

Г о л о т и п - СГУ, № 104-Б/38, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение Донская Лука, 
балка Липовая, прав. бер. р. Дон, Волгоградская 
обл., Россия; липовская свита, яренский надгори-
зонт верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

М а т е р и а л . Паратип - СГУ № 104-Б/122, преар­
тикулярная зубная пластина из типового местона­
хождения, еще около 7 пластин из нескольких ме­
стонахождений: овр. Бехтеев, север Оренбургской 
обл; Петропавловка-П, в первом овраге, впадаю­
щем справа в долину р. Сакмары, ниже по течению 
от окраины с. Петропавловка, Сакмарский р-н 
Оренбургской обл.; Язлов, в выемке на водоразде­
ле, в 1,5 км на север от с. Язлов, Куюргазинский р-
н Башкортостана, Россия; федоровский горизонт 
яренского надгоризонта верхнеоленекского подъя­
руса нижнего триаса. 

Диагноз . Зубные пластины средней длины (20-
40 мм), треугольной формы. Передний внутренний 
угол прямой, внутренний - слегка выпуклый. Пре­
артикулярные пластины имеют 6, птеригоидные - 7 
высоких, прямых, радиально расходящихся греб­
ней, разделенных широкими выемками. Птериго­
идные пластины могли контактировать. 

Распространение. Волгоградская, Оренбургская 
области, Башкортостан, Россия; яренский надгори-
зонт верхнеоленекского подъяруса нижнего триаса. 

Ceratodus jechartiensis Minich, 1977 

Ceratodus multicristatus: Воробьева, Миних, 
1968, с. 82-84, табл. XTV, фиг. 6-7. 

Ceratodus jechartiensis: МиниХ, 1977, с. 20-21, 
табл. П, фиг. 1-2; Миних, 1995, с. 48, рис. 20 г, д. 

Голотип - СГУ № 104-Б/711, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение Жешарт, пос. 
Жешарт, р. Вычегда, республика Коми, Россия; 
гамский горизонт яренского надгоризонта верхне­
оленекского подъяруса нижнего триаса. 

М а т е р и а л . Паратип - СГУ, № 104-Б/709, птери-
гоидная зубная пластина из типового местонахож­
дения; более десяти целых и несколько фрагмен­
тарных пластин из трех местонахождений: Же­

шарт, республика Коми, Донгуз-I, прав. бер. р. 
Донгуз в 1 км ниже с. Перовка, Соль-Илецкий р-н 
Оренбургской обл.; Донская Лука в Волгоградской 
обл.; яренский надгоризонт верхнеоленекского 
подъяруса нижнего триаса; донгузский горизонт 
среднего триаса [Миних, 1977, рис. 2]. 

Диагноз. Относительно крупные зубные пласти­
ны (35-45 мм) с 7 веерообразно расходящимися греб­
нями. Передний внутренний угол около 100°-115°, 
задний отсутствует. Гребни узкие, высокие, острые, 
почти прямые, с зазубренными вершинами. Выемки 
между гребнями глубокие и широкие, с крутыми бор­
тами. Преартикулярные зубные пластины контакти­
руют по наружному краю первого гребня. 

Распространение . Республика Коми, Волго­
градская и Оренбургская обл., Россия; яренский 
надгоризонт и его аналоги, оленекский ярус нижне­
го триаса; донгузская свита среднего триаса. 

Ceratodus donensis Vorobyeva et Minich, 1968 

Табл. VIH, фиг. 5-6 

Ceratodus donensis: Воробьева, Миних, 1968, с. 
84, табл. XIV, фиг. 10-13; Миних, 1977, с. 21-22, 
табл. II, фиг. 3-4; 1995, с. 49, рис. 20 м, н. 

Ceratodus donensis donensis: Воробьева, Миних, 
1968, с. 84-85, табл. XIV, фиг. 10-13. 

Г о л о т и п - СГУ № 104-Б/51, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождние Донская Лука, в 
Липовой балке, правый берег р. Дон, Иловлянский 
р-н Волгоградской обл.; липовская свита, гамский 
горизонт, яренский надгоризонт верхнеоленекского 
подъяруса нижнего триаса. 

М а т е р и а л . Паратип - СГУ, № 104-Б/63, птери-
гоидная зубная пластина из типового местонахож­
дения. Еще более 25 пластин из местонахождения 
Донская Лука в Волгоградской обл. и единичные 
пластины из местонахождний Рассыпное на юге 
Общего Сырта, Гам на р. Вычегде, республика Ко­
ми, и местонахождения Карагачка, прав. бер. р. Ка-
рагачка, против с. Карагачка, Беляевский р-н Орен­
бургской обл., Россия; яренский надгоризонт верх-
неоленекский подъярус нижнего триаса [Миних, 
1977, рис. 2]. 

Диагноз . Зубные пластины средней величины 
(от 8 до 18 мм), удлиненно-треугольных очертаний. 
Передний внутренний угол близок к прямому, зад­
ний - отсутствует. Внутренний край вогнут в сред­
ней части. Преартикулярные зубные пластины не­
сут 4 гребня. Последний гребень на конце раздво­
ен. Птеригоидные пластины имеют 5 гребней. 
Гребни острые, дугообразно изогнутые, со слабо 
зазубренными (иногда гладкими) вершинами. Пер­
вый гребень немного длиннее или равен второму. У 
преартикулярных пластин он серпообразно изо­
гнут. Желобки между гребнями широкие, ширина 
их приблизительно равна глубине. 

Р а с п р о с т р а н е н и е . Республика Коми, Волго­
градская, Оренбургская обл., Россия, яренский над­
горизонт верхнеоленекского подъяруса нижнего 
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триаса, донгузский горизонт, донгузская свита 
среднего триаса. 

Ceratodus gracilis Vorobyeva, 1968 

Табл. VIII, фиг. 1-4 

Ceratodus donensis: Воробьева, Миних, 1968, с. 
84, табл. XIV, фиг. 14-15, 20-23. 

Ceratodus donensis gracilis: Воробьева, Миних, 
1968 с. 85, табл. XIV, фиг. 14-15, 20-23. 

Ceratodus gracilis: Миних, 1977, с. 23-24, табл. 
III, фиг. 1-2. 

Голотип - ПИН, № 2430/509, преартикулярная 
зубная пластина, местонахождние Донгуз-I в Орен­
бургской области; донгузский горизонт, верхнебас-
кунчакская подсвита, анизейский ярус нижнего 
триаса. 

Материал. Паратип - ПИН № 2430/507, птери-
гоидная зубная пластина из типового местонахож­
дения; более 20 пластин разной сохранности из ме­
стонахождений: Донгуз-I; Кзыл-Сай-И, в правом 
развилке верховьев овр. Кзыл-Сай в 0,5-1 км на за­
пад от д. Андреевка, Беляевский р-н Оренбургской 
обл., Россия; Бердянка-П, в 1 км выше устья овр., 
впадающего в р. Бердянку справа, южнее с. Ми-
хайловка, Соль-Илецкий р-н Оренбургской обл.; 
Букобай-V, вверх по овр. Букобай от с. Михайлов-
ка, Соль-Илецкий р-н Оренбургской обл.; Рассып­
ное, материал из керна (скважина № 1, Южно-
Ершовская площадь, гл. 931 м и 934 м), Саратов­
ская и Оренбургская обл., Россия [Миних, 1977, 
рис. 1]; баскунчакская свита нижнего триаса; дон­
гузская и букобайская свиты среднего триаса. 

Диагноз. Мелкие (до 10 мм) удлиненно-треуголь­
ные зубные пластины с 4-5 веерообразно расходя­
щимися гребнями. Передний внутренний угол преар­
тикулярных пластин около 100°, птеригоидных -
около 70°. Птеригоидные пластины контактировали 
по средней линии. Гребни прямые, острые, на концах 
слабо зазубренные. Выемки между гребнями широ­
кие, несквозные, доходят до внутреннего края. 

Распространение. Саратовская и Оренбургская 
обл., Россия; баскунчакская свита нижнего триаса; 
донгузская и букобайская свиты среднего триаса. 

Ceratodus orenburgensis Minich, 1977 

Табл. VIII, фиг. 7-10 

Ceratodus donensis: Воробьева, Миних, 1968, с. 
84, табл. XIV, фиг. 16-19, 24. 

Ceratodus donensis gracilis: Воробьева, Миних, 
1968, с 85, табл. XIV, фиг. 16-19, 24. 

Ceratodus orenburgensis: Миних, 1977, с. 24-25, 
табл. Ш, фиг. 3-4. 

Голотип - ПИН, № 2430/507, преартикулярная 
зубная пластина; местонахождение Донгуз-1. 

Материал. Паратип - ПИН № 2430/150, птери-
гоидная зубная пластина из типового местонахож­
дения. Около 10 зубных пластин из местонахожде­

ния Донгуз-I и Донгуз XII, в правом борту долины 
р. Донгуз, у плотины против с. Перовка, Соль-
Илецкий р-н Оренбургской обл., Россия; донгуз­
ская свита среднего триаса. 

Диагноз. Удлиненно-треугольные зубные пла­
стины среднего размера (10-20 мм) с 5-6 радиаль­
ными гребнями. Передний внутренний угол преар­
тикулярных пластин 110°, птеригоидных пластин -
90°. Гребни прямые или слабо изогнутые, острые, 
узкие, высокие, с мелкими зазубринами. Выемки 
между гребнями широкие, глубокие, несквозные, 
доходят до внутреннего края. Птеригоидные пла­
стины контактировали по средней линии. 

Распространение. Оренбургская обл. Россия; 
донгузская свита среднего триаса. 

Ceratodus recticristatus Vorobyeva, 1968 

Табл. VIII, фиг. 19-20 

Ceratodus recticristatus: Воробьева, 1968, с. 85-
86, табл. XIV, фиг. 25-34; Миних, 1977, с. 25-26, 
табл. IV, фиг. 1-2; 1995, с. 49, 53-54, рис. 20 к, л. 

Голотип - ПИН № 951/544, преартикулярная зуб­
ная пластина; местонахождение Рассыпное на р. Урал 
Илекского района Оренбургской обл., Россия; ярен­
ский надгоризонт оленекского яруса нижнего триаса. 

Материал. Паратипы - СГУ № 104-Б/29, преар­
тикулярная зубная пластина; СГУ № 104-Б/ЗО, пте-
ригоидная зубная пластина; местонахождение Ка­
рагачка, р. Карагачка, Беляевский р-н Оренбург­
ской обл. [Миних, 1977, рис. 1]; яренский горизонт 
оленекского яруса нижнего триаса. Кроме того, бо­
лее 20 целых и фрагментарных зубных пластин из 
местонахождений: Рассыпное (см. голотип), Кара­
гачка, Колтаево-П, прав. бер. р. Юшатырь, в 2 км 
ниже с. Старокалтаево, Куюргазинский р-н Баш­
кортостана; Донгуз-ХИ, прав. бер. р. Донгуз, у пло­
тины против с. Перовка, Соль-Илецкий р-н Орен-
бергской обл.; Донгуз-I, прав. бер. р. Донгуз в 1 км 
ниже с. Перовка (Соль-Илецкий р-н Оренбургской 
обл.); Бердянка-П, в 1 км выше устья овр., впадаю­
щего в р. Бердянку справа, южнее с. Михайловка, 
Соль-Илецкий р-н Оренбургской обл., Россия; дон­
гузская свита среднего триаса. 

Диагноз. Зубные пластины удлиненно-тре­
угольной формы, крупные (до 50 мм), с 5-6 мас­
сивными гребнями на преартикулярных и 6,5 - на 
птеригоидных пластинах. Передний внутренний 
угол пластин тупой или близок к прямому, задний 
хорошо выражен на уровне четвертого гребня. 
Внутренний край выпуклый у птеригоидных и 
прямой у преартикулярных пластин. Первый гре­
бень на преартикулярных пластинах наиболее раз­
вит, почти вдвое длиннее и выше остальных. Пер­
вый гребень на птеригоидных пластинах дугооб­
разно изогнут и равен второму. Вершины гребней 
зазубрены. Выемки между гребнями сначала поло­
гие, от середины своей длины круто обрываются 
вниз, образуя сквозные промежутки. Птеригоидные 
пластины контактировали по средней линии. 
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лабиальна 

Рис. 10. Схема измерений (а) и ориентации (б) 
зубных пластин цератодонтид [Kirkland, 1987, с изме­
нениями] 

Распространение. Оренбургская обл., Баш­
кортостан, Россия; яренский надгоризонт оленек­
ского яруса нижнего триаса, донгузская свита 
среднего триаса. 

Ceratodus segnis Krupina, 1995 

Табл. VII, фиг. 12-13 

Ceratodus sp.: Воробьева, Обручев, 1964, табл. 
V, фиг. 8. 

Ceratodus segnis: Крупина, 1995, с. 129-130, рис. 1. 
Голотип - ПИН, № 4468/1, левая преартику­

лярная зубная пластина, сидящая на преартикуляр­
ной кости; известковый карьер Пески, 1,5 км к ю-в 
от ст. Пески Коломенского р-на Московской обл.; 
батский ярус средней юры. 

Материал. Кроме голотипа, еще одна преарти­
кулярная пластина, птеригоидная зубная пластина, 
в контакте с птеригоидом, несколько целых и 
фрагментарных костей крыши черепа из типового 
местонахождения; одна преартикулярная зубная 
пластина из Орловской обл. (ем. синонимику). 

Диагноз. Крупные рыбы (длиной более 1 м). 
Кости крыши черепа массивные, крепкие, с мощ­
ным костным основанием. Дорсальная поверхность 
костей имеет тонкий струйчатый рельеф. Сенсор­
ные каналы проходят в желобках по наружной по­
верхности костей. Зубные пластины округло-тре­
угольной формы, массивные, крупные (около 50 
мм). Вершина на преартикулярных пластинах вы­
сокая, отчетливо угловая, на птеригоидных пласти­
нах закругленная. Преартикулярные пластины 
имеют 4, а птеригоидные - 5 широких, массивных 
гребней. Полный внутренний угол пластин 120°. 
Первый гребень на преартикулярных пластинах 
слабо изогнут, в 1,4 раза длиннее второго, несколь­
ко отклоняется в сторону. Три последующих греб­
ня одинаковой длины, тянутся параллельно друг 
другу. Первый гребень на птеригоидных пластинах 

серпообразно изогнут, равен по длине остальным 
гребням. Выемки между гребнями широкие, сквоз­
ные от середины длины. Жевательная поверхность 
занимает от половины до 2/3 дорсальной поверхно­
сти пластин. Птеригоидные пластины контактиро­
вали по средней линии. 

Распространение. Московская, Орловская 
обл., Россия; батский ярус средней юры [Крупи­
на, 1995]. 

Замечание. Изображенная в "Основах палео­
нтологии" [Воробьева, Обручев, 1964, табл. V, фиг. 
8] правая преартикулярная зубная пластина из юр­
ских ? отложений Ливенского карьера в Орловской 
обл. (обр. ПИН № 1660/2) отнесена нами к описан­
ному виду. 

Ceratodus sharategensis Krupina, 1994 

Табл. VII, фиг. 1-5 

Ceratodus sharategensis: Крупина, 1994, с. 75-78, 
табл. VIII, фиг. 1-3. 

Голотип - ПИН № 4500/7, левая преартикуляр­
ная зубная пластина; местонахождение в 7 км к за­
паду от г. Шара-Тэг, Заалтайская Гоби, Гоби-
Алтайский аймак, Монголия; верхняя юра. 

Материал. 9 целых преартикулярных и 2 не­
полных птеригоидые пластины из типового место­
нахождения. 

Диагноз. Зубные пластины средних размеров (2-
3 см), треугольной формы, с заостренными гребня­
ми. Преартикулярные пластины высокие, с пятью 
высокими гребнями, начинающимися от вершины 
пластины. Полный внутренний угол пластин 
(ZABC) около 100°. Первый гребень самый корот­
кий, составляет около 0,8 длины второго, 0,7 длины 
третьего и 0,6 длины четвертого гребней. Четвер-
тый-пятый гребни близко расположены друг к дру­
гу и расходятся чуть ниже вершины. Каждый из 
гребней имеет отчетливый угловой перегиб, так что 
концы гребней тянутся вертикально лабиальному 
краю. Угол перегиба гребней равен 140°. Желобки 
между гребнями глубокие, закругленные. 

Птеригоидные пластины по форме поверхности 
повторяют очертания преартикулярных, но при 
этом плоские, с уплощенными, низкими, зазубрен­
ными гребнями. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Ceratodus temporatus Krupina, 1994 

Табл. VII, фиг. 6-7 

Ceratodus temporatus: Крупина, 1994, с. 78-79, 
табл. VIII, фиг. 4 а, б. 

Голотип - ПИН. № 4500/1, левая птеригоидная 
зубная пластина с частично сохранившимся высту­
пом птеригоида; местонахождение Шара-Тэг, 7 км 
к западу от г. Шара-Тэг, Заалтайская Гоби, Гоби-
Алтайский аймак, Монголия; верхняя юра. 

Материал. Голотип. 
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Диагноз. Птеригоидные зубные пластины ок­
ругло-треугольной формы, крупные, массивные, 
вытянутые в длину, широкие, с хорошо выражен­
ной вершиной. Ширина пластин составляет около 
0,6 их длины (BCyCiCp , рис. 10а). Пластины име­
ют четыре сглаженных гребня, разделенных тупы­
ми сквозными выемками. Большая часть дорсаль­
ной поверхности (примерно 2/3) пластин плоская. 
Полный внутренний угол голотипа (Z ABC) - 132°. 
Первый гребень самый длинный, формирует меди­
альный край пластины, прослеживается от точки 
вершины, слабо изогнут медиально, составляет 
0,83 длины всей пластины. Угол первого гребня 
(ZCiBCp, рис. 10а) равен 85°. Второй гребень поч­
ти прямой, начинается из точки вершины, состав­
ляет 0,7 длины первого. Угол второго гребня (Z 
СгВСр) равен 53°. Третий и четвертый гребни слабо 
выражены и отчетливо проявляются на лабиальном 
конце пластины. Угол третьего гребня (Z СзВСр) 
равен 18°. Гребни разделены тупыми выемками, 
выраженными только вдоль лабиального края. 
Вершина слабо выражена. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Ceratodus porrectus Krupina, 1994 

Табл. VII, фиг. 8-11 

Ceratodus porrectus: Крупина, 1994, с. 79, табл. 
VIII, фиг. 5 а, б. 

Голотип - ПИН, № 4500/8, правая преартику­
лярная зубная пластина с неполным вторым греб­
нем, сидящая на частично сохранившейся преарти-
кулярной кости; местонахождение Шара-Тэг, Заал-
тайская Гоби, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; 
верхняя юра. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Преартикулярные зубные пластины 

крупные (длина голотипа 3,5 см), неправильно тра­
пециевидные, высокие, сравнительно узкие, вытя­
нутые в длину. 

Пластины имеют хорошо обособленную, вы­
пуклую, высокую вершину, расположенную впере­
ди вертикали второго гребня. Пластина несет четы­
ре четко обособленных высоких гребня, разделен­
ных тупыми выемками, частично сквозными лишь 
по лабиальному краю. Гребни сравнительно острые, 
за исключением первого, тянутся параллельно друг 
другу. Лингвальный край пластины (рис. 106) растя­
нут. Полный внутренний угол пластины (ZABC) -
120°. Первый гребень самый высокий и длинный, 
составляет 0,69 длины пластины, начинается из 
точки её вершины и имеет угол (ZClBCp) 93°. 
Угол второго гребня равен 50°, угол третьего - 21°. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечание. Кроме голотипа, в коллекции из ме­

стонахождения Шара-Тэг есть неполная (без перво­
го гребня) преартикулярная зубная пластина, экз. 
ПИН, № 4500/2 (табл. VI, фиг. 10 [Крупина, 1994, с. 
79-80, табл. VIII, фиг. 6а, б]), которая имеет наи­
большее сходство с С. porrectus по общему облику, 

растянутому медиальному краю, косому располо­
жению гребней, форме вершины, и, вероятнее все­
го, является неполной птеригоидной пластиной то­
го же вида более ранней возрастной стадии. 

Род Ferganoceratodus Nessov et Kaznyshkin, 1985 

Ferganoceratodus: Несов, Казнышкин, 1985, с. 
34-35. 

Типовой вид - Ferganoceratodus jurassicus Nes­
sov et Kaznyshkin, 1985. 

Диагноз (по [Несов, Казнышкин, 1985]). Круп­
ные кости широкой крыши черепа представлены 
двумя парными и тремя непарными костями. Ко­
роткие рострофронтально- и париетальноцентраль-
ная кости в области контакта неширокие. Фронталь-
нолатеральные кости перекрываются париетально-
центральной. Экстраскапулярная кость без длинного 
заднего отростка. Преангулярная кость короткая. 
Супратемпоральная комиссура канала боковой ли­
нии на середине длины имеет изгиб назад. Супраор-
битальный канал на фронтальнолатеральной кости 
круто поворачивает примерно на 90°. Чешуи не­
крупные. Зубные пластины режущего типа, с 4-5 
высокими, радиально расходящимися гребнями, 
разделенными относительно глубокими вырезками. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Местонахождение Сарака-

мышсай близ г. Ташкумыр, Ошская обл. Киргизия; 
балабансайская свита, келловейский ярус верхней 
юры. 

Замечание. С нашей точки зрения, использова­
ние Л.А. Несовым и М.Н. Казнышкиным [1985] 
тетраподной терминологии при описании костей 
крыши черепа Ferganoctratodus некорректно, в свя­
зи с невозможностью их гомологизации с таковыми 
у тетрапод. Подобная терминология не использует­
ся другими авторами при описании цератодонтид. 

Ferganoceratodus jurassicus Nesov et Kaznyshkin, 
1985 

Ferganoceratodus jurassicus: Несов, Казнышкин, 
1985, с. 35-37, рис. 1. 

Голотип - ЦНИГР, № 3/12217, правая фрон-
тальнолатеральная кость; местонахождение Сара-
камышсай близ г. Ташкумыр, Северная Фергана, 
Ошская обл., Киргизия; балабансайская свита, 
верхняя часть, келловейский ярус верхней юры. 

Материал. Кроме голотипа, около 160 костей 
черепа, 11 зубных пластин (экз. №№ 1-13/12217 и 
26 - 90/12217), типовое местонахождение. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

Семейство Neoceratodontidae Miles, 1977 

Neoceratodontidae: Miles, 1977, p. 308. 
Типовой род - Neoceratodus Castelnau, 1876. 
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Диагноз. Крупные и мелкие рыбы. Крыша че­
репа из двух парных и двух непарных костей. 
Оперкулярная серия сильно редуцирована. Зубной 
аппарат из парных зубных пластин с острыми ре­
жущими гребнями на небе и нижней челюсти. 
Сошник несет режущие зубы. 

Состав. Neoceratodus Castelnau, 1876; Asiatoce-
ratodus Vorobyeva, 1967. 

Род Asiatoceratodus Vorobyeva, 1967 

Asiatoceratodus: Воробьева, 1967, с. 102. 
Типовой вид - Asiatoceratodus sharovi Voroby­

eva, 1967. 
Диагноз. Небольшие рыбы (длиной около 30 

см). Голова в 5 раз короче тела. Крыша черепа со­
стоит из двух непарных средних и двух парных бо­
ковых пластин. Кости крыши тонкие, гладкие, пе­
рекрывают друг друга. Зубные пластины с 4-5 тон­
кими режущими гребнями, разделенными глубо­
кими сквозными выемками. Осевой скелет окосте­
невает. Около 50 позвонков и 30 пар ребер. Перед­
ние невральные отростки отделены, задние и ге-
мальные слиты с дугами. Спинной, хвостовой и 
анальный слиты в единый плавник. В его верхней 

лопасти один, а в нижней - один-два ряда радиа-
лий. Чешуи довльно крупные, не более 15 рядов в 
центральной части тела. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Местонахождение Джайляу-

чи, урочище Мадыген, Южная Фергана, Ошская обл., 
Киргизия; мадыгенская свита, ладинский-карний-
ский ярусы, граница среднего-верхнего триаса. 

Asiatoceratodus sharovi Vorobyeva, 1967 

Табл. VI, фиг. 1-3. 

Asiatoceratodus sharovi: Воробьева, 1967, с. 103-
111, рис. 2. 

Голотип - ПИН № 2062/1, почти полный ске­
лет; местонахождение Джайляучи, урочище Мады­
ген, Ошская обл., Киргизия; мадыгенская свита, 
ладинский-карнийский ярусы, граница среднего-
верхнего триаса. 

Материал. Четыре неполных скелета и восемь 
фрагментов головной, туловищной и хвостовой 
частей скелета, зубные пластины. Колл. ПИН № 
2062/1-15 из типового местонахождения. 

Диагноз. См. диагноз рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
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Табл. I. Зубные пластины дипной из местонахождения Рыбница Орловской области; тургеневские 
слои плавского горизонта, среднефаменский подъярус, верхний девон. 

Фиг. 1-2. Dipterus arcanus Krupina, 2000. 1 - голотип - ПИН, № 3725/122, птеригоидная зубная 
пластина с сохранившимся левым птеригоидом (х 2); 2 - экз. ПИН, № 3725/44, левая преартикуляр­
ная зубная пластина (х 2). 

Фиг. 3-4. Dipterus pacatus Krupina, 2000. 3 - голотип - ПИН, № 3725/217, птеригоидная зубная 
пластина с сохранившимся левым птеригоидом (х 1,2); 4 - экз. ПИН, № 3725/251, левая преартику­
лярная зубная пластина (х 2,7). 

Фиг. 5-6. Dipterus expressus Krupina, 2000. 5 - голотип - ПИН, № 3725/208, птеригоидная зубная 
пластина с сохранившимся правым птеригоидом (х 2,4); 6 - экз. ПИН, № 3725/287, левая преартику­
лярная зубная пластина (х 2,9). 

Фиг. 7-8. Dipterus marginalis (Agassiz, 1843). 7 - экз. ПИН, № 3725/276, левая птеригоидная зубная 
пластина (х 4); 8 - экз. ПИН, № 3725/285, левая прертикулярная зубная пластина (х 7,5). 

Фиг. 9-10. Grossipterus venustus Krupina, 2000. 9 - голотип - ПИН, № 3725/371, левая птеригоид­
ная зубная пластина (х 4); 10 - экз. ПИН № 3725/375, левая преартикулярная зубная пластина (х 7). 

Фиг. 11 - Chirodipterus interstitus Krupina, 2000. Голотип - ПИН, № 3725/214, птеригоидная зубная 
пластина (х 6). Фиг. 12. Conchodus excussus Krupina, 2000. Голотип - ПИН, № 3725/315, правая преар­
тикулярная зубная пластина (х 1,3). 
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Табл. II. Фиг. 1-2. Rhinodipterus stolbovi Krupina, 1995. 1 - голотип - ПИН, № 2986/418, этмоид с 
вентральной стороны (х 1); 2 - экз. ПИН, № 54/272, левая преартикулярная зубная пластина (х 1). 
Местонахождение Столбово, Ленинградская область РФ, дубниковские слои саргаевского горизонта, 
среднефранский подъярус, верхний девон. 

Фиг. 3-4. Ganorhynchus caucasius Krupina, 1979. 3 - голотип - ПИН, № 3753/3, твердая верхняя 
губа с дорсальной стороны (х 1); 4 - экз. ПИН, № 3753/2, правая преартикулярная зубная пластина (х 
1). Местонахождение правый берег р. Арпа у с. Данзик, слои с Cyrtospirifer pamiricus, верхнефамен-
ский поъярус, верхний девон. 

Фиг. 5. Grossipterus crassus (Gross, 1933). Экз. ПИН, № 803/1, кость В крыши черепа (х 1). Место­
нахождение р. Брасла, 400 м ниже Страуме, Латвия; гауйская свита, франский ярус, верхний девон. 

Фиг. 6. Conchodus pinguiculus Krupina sp.nov. Экз. ПИН № 3725/301, левая преартикулярная зубная 
пластина (х 1,3). Местонахождение: левый берег р. Сосна близ г. Колпна, Орловская область РФ; ев-
лановские слои задонского горизонта, нижнефранский подъярус, верхний девон. 

Фиг. 7. Ichnomylax karatayi Reisz, Krupina, Smith, 2001. Голотип - LIG (ЛитНИГРИ), № 70-0010, 
правая преартикулярная зубная пластина с сохранившимся участком преартикулярной кости (х 1). 
Местонахождение: р. Тарея, 45 км выше устья, полуостров Таймыр, РФ; лона Wijdeaspis, верхнеэмс-
ский подъярус, нижний девон. 

Фиг. 8. Conchodus jerofejewi (Pander, 1858). Экз. ПИН, № 54/314, левая преартикулярная зубная 
пластина (х 1,1). Местонахождение: правый берег р. Сясь у д. Столбово; Ленинградская область РФ; 
дубниковские слои саргаевского горизонта, среднефранский поъярус, верхний девон. 

Фиг. 9. Dipterus pauciporus Obruchev, 1947. Голотип - ПИН, № 418-1, крыша черепа (х 1,3). Ме­
стонахождение: левый берег р. Мокрая Волноваха, в 300 м от балки Большая, Донбасс; верхнеживет-
ский подъярус, средний девон. 

Фиг. 10. Dipterus radiatus (Eihwald, 1844). Экз. ПИН, № 54/345, левая преартикулярная зубная пла­
стина (х 1,5). Местонахождение: левый берег р. Лемовжи (приток р. Луги) выше д. Хотнежи, Ленин­
градская область РФ; наровские слои, эйфельский ярус, средний девон. 

Фиг. 11. Palaedaphus livensis Obruchev, 1959. Голотип - ПИН, № 1660/1, правая преартикулярная 
зубная пластина (х 1). Местонахождение: ручей Ливенка, Ливенский район Орловской области РФ; 
евлановские слои, верхнефранский подъярус, верхний девон. 
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Табл. III. Фиг. 1-5. Orlovichthys limnatis Krupina, 1980. 1. - Голотип - ПИН, № 3725/101, неполная 
нижняя челюсть (х 2,1). 2 - экз. ПИН, № 3725/107, передний край рыла (х 1,7). 3 - экз. ПИН, № 
3725/116, птеригоидная зубная пластина (х 2). 4 - экз. ПИН, № 3725/119, преартикулярная зубная 
пластина сверху (х 1,5). 5 - она же с лабиального края. Местонахождение Рыбница, Орловская об­
ласть РФ; тургеневские слои плавского горизонта, верхнефаменский подъярус, верхний девон. Фиг. 
6-9. Andreyevichthys epitomus Krupina, 1987. 6 - голотип - ПИН, № 2921/1001, парасфеноид дорсаль­
но (х 1,6). 7 - вентрально (х 1,8). 8 - экз. ПИН, № 2921/ 1002, левый птеригоид с зубной пластиной (х 
1,8). 9 - экз. ПИН, № 2921/1003, правая преартикулярная зубная пластина (х 1,6). Местонахождение 
Андреевка, Тульская область РФ; хованские слои заволжского горизонта, фаменский ярус, верхний 
девон. 

http://jurassic.ru/



Таблица III 

http://jurassic.ru/



Табл. IV. Фиг. 1. Dipterus arenaceus Eichwald, 1844. Экз. ПИН, № 54210, часть туловища с сохра­
нившимися брюшными и неполным хвостовым плавником (х 0,4). Местонахождение: р. Лемовжа 
(правый приток р. Луги), д. Хотнежи, Ленинградская обл. РФ; наровский горизонт, эйфельский ярус, 
средний девон. 

Фиг. 2. Jarvikia lebedevi Krupina, 1999. Голотип - ПИН, № 3725/378, неполная крыша черепа (х 1). 
Местонахождение Рыбница, Орловская область РФ; тургеневские слои плавского горизонта; средне-
фаменский подъярус, верхний девон. 

Фиг. 3. Griphognathus minutidens Gross, 1956. Экз. ПИН № 835/37, фрагмент правой ветви нижней 
челюсти. За - внутренняя сторона (х 1,2). 36 - то же с внешней стороны (х 1,2). Зв - центральный 
участок (х 2,5). Местонахождение: р. Великая, д. Писковичи, Новгородская область РФ; снетогорские 
слои, нижнефранский подъярус, верхний девон. 
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Табл. V. Фиг. 1-5. Parasagenodus sibiricus Vorobyeva, 1972. 1-2 - голотип - ПИН, № 2844/3, раз­
розненные кости черепа (х 1,9). 2 - без номера, фрагмент зубной пластины (х 2). 3 - экз. ПИН № 
2905/83а, сросшаяся птеригоидная зубная пластина (х 3,5). 4 - экз. ПИН, № 2905/41, преартикулярная 
зубная пластина (х 2). Местонахождение: левый берег р. Вилюй, гора Эмяксин-Хаята, Республика 
Саха, Восточная Сибирь, РФ; верхняя часть эмяксинской свиты, фокинский горизонт, верхнефамен-
ский подъярус, верхний девон 
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Табл. VI. Фиг. 1-3. Asiatoceratodus sharovi Vorobyeva, 1967. 1 - голотип - ПИН, № 2062/1, почти 
полный скелет (х 0,75). 2 - без номера, птеригоидная зубная пластина (х 4). 3 - без номера, преарти­
кулярная зубная пластина (х 4). Местонахождение Джайляучи, урочище Мадыген, Ошская область, 
Киргизия; мадыгенския свита, ладинский-корнийский ярусы, граница среднего - верхнего триаса. 
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Табл. VII. Зубные пластины цератодонтид из верхнеюрского местонахождения Шара^гэг на юго-
западе Монголии (1-11) и среднеюрского местонахождения Пески в Подмосковье (12-13). 

Фиг. 1-5. Ceratodus sharategensis Krupina, 1994. 1 - голотип - ПИН, № 4500/7, левая преартику­
лярная зубная пластина сбоку (х 1,5). 2 - она же сверху (х 1,5). 3 - экз. ПИН, № 4500/15, левая преар­
тикулярная пластина со стертыми гребнями сбоку (х 1,5). 4 - она же сверху (х 1,5). 5 - экз. ПИН, № 
4500/4, неполная (без 1-го гребня) птеригоидная зубная пластина сверху (х 2). 

Фиг. 6-7. Ceratodus temporatus Krupina, 1994. 6 - голотип - ПИН, № 4500/1, правая преартикуляр­
ная зубная пластина сбоку (х 1). 7 - она же сверху (х 1). 

Фиг. 8-11. Ceratodus porrectus Krupina, 1994. 8 - голотип - ПИН, № 4500/8, левая преартикуляр­
ная зубная пластина сбоку (х 1,5). 9 - она же сверху (х 1,5). 10 - экз. ПИН, № 4500/2, неполная (без 1-
го гребня) левая преартикулярная пластина сбоку (х 1,8). 11 - она же сверху (х 1,8). Местонахожде­
ние в 7 км к западу от горы Шара-Тэг, Заалтайская Гоби, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; верхняя 
юра (Крупина, 1994, табл. VIII). 

Фиг. 12-13. Ceratodus segnis Krupina, 1995. 12 - голотип - ПИН, № 4468/1, левая преартикулярная 
зубная пластина сверху (х 1). 13 - она же сбоку (х 1). Местонахождение: карьер Пески, в 1,5 км к ю-в 
от ст. Пески Коломенского района Московской области РФ; батский ярус, средняя юра (Крупина, 
1995, рис. 1). 
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Табл. VTII. Фиг. 1-4. Ceratodus gracilis Vorobyeva, 1968. 1 - паратип - ПИН, № 2430/508, преар­
тикулярная зубная пластина сверху (х 3). 2 - она же наклонно (х 3) Местонахождение Донгуз-1 на р. 
Донгуз у с. Перовка, Соль-Илецкий район Оренбургской обл. РФ; донгузский горизонт, верхнебас-
кунчакская подсвита; анизейский ярус среднего триаса. 3 - паратип - ПИН, № 951/552, птеригоидная 
зубная пластина сверху (х 3). 4 - она же наклонно (х 3). Местонахождение Рассыпное на р. Урал, 
Илекский район Оренбургской области РФ; яренский надгоризонт оленекского яруса, нижний триас. 

Фиг. 5-6. Ceratodus donensis Vorobyeva et Minich, 1968. 5 - паратип ПИН, № 1043/1002, птериго­
идная зубная пластина сверху (х 3). 6 - она же наклонно (х 3). Местонахождение Донская Лука, пра­
вый бер. р. Дон, в Липовой балке, Иловлянский район Волгоградской области РФ; липовская свита 
гамского горизонта, яренский надгоризонт верхнеоленекского подъяруса; нижний триас. 

Фиг. 7-10. Ceratodus orenburgensis Minich, 1977. 7 - голотип - ПИН, № 2430/507, прертикулярная 
зубная пластина сверху (х 2). 8 - она же наклонно (х 2). 9 - паратип ПИН, № 2430/510, птеригоидная 
зубная пластина. Местонахождение Донгуз-1 

Фиг. 11-18. Ceratodus multicristatus multicristatus Vorobyeva, 1968. 11 - паратип ПИН, № 953/1027, 
преартикулярная зубная пластина сверху (х 2). 12 - она же наклонно (х 2). 13 - паратип ПИН, № 
953/1035, преартикулярная зубная пластина сверху (х 2). 14 - она же наклонно (х 2). 15 - паратип 
ПИН, № 953/1003, птеригоидная зубная пластина сверху (х 2). 16 - она же наклонно (х 2). 17 - пара-
тип ПИН, № 953/1029, птеригоидная зубная пластина сверху (х 2). 18 - она же наклонно (х 2). Место­
нахождение р. Федоровка (приток р. Вятки) у с. Окунево, Кировская область РФ; федоровский гори­
зонт, яренский надгорионт, оленекский ярус, нижний триас. 

Фиг. 19-20. Ceratodus recticristatus Vorobyeva, 1968. 19 - паратип - ПИН, № 415/500, птеригоид­
ная зубная пластина сверху (х 1,5). 20 - паратип ПИН, № 415/501, птеригоидная зубная пластина 
сверху (х 1,5). Местонахождение Колтаево-П, прав. бер. р. Юшатырь, в 2 км ниже с. Старокалтаево, 
Куюргазинский район Башкортостана; донгузская свита, донгузский горизонт, средний триас. 
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Список аббревиатур, принятых в томе 

ГПМ - Государственный природоведческий 
музей, Национальная академия наук Украины 
(Львов, Украина) 

МГУ - Московский государственный универ­
ситет им. М.В.Ломоносова (Москва, Россия) 

ПИН РАН - Палеонтологический институт 
Российской академии наук (Москва, Россия) 

СГУ - Саратовский государственный универ­
ситет (Саратов, Россия) 

СПбГУ - Санкт-Петербургский государст­
венный университет (Санкт-Петербург, Россия) 

ЦНИГР М - Центральный научно-исследо­
вательский геологоразведочный музей им. ак. 
Ф.Н.Чернышева (Санкт-Петербург, Россия) 

AMNH - Американский музей естественной 
истории (Нью-Йорк, США) 

BM(NH) - Британский музей естественной 
истории (Лондон, Великобритания) 

GI - Институт геологии Таллинского тех­
нического Университета (Таллин, Эстония) 

LDM - Латвийский музей природы (Рига, 
Латвия) 

LIG - Институт геологии и географии (Виль­
нюс, Литва) 

MB - Институт палеонтологии, Музей естест­
вознания, Университет Гумбольдта (Берлин, 
Германия) 

NHRM - Национальный естественно-
исторический музей (Стокгольм, Швеция) 

SVP - Общество палеонтологии позвоночных 
(США) 
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Алфавитный указатель 
родовых названий систематической части 

Aestiaspis 
Althaspis 
Amaltheolepis 
Amphiaspis 
Amphoraspis 
Andreyevichthys 
Angaralepis 
Angaraspis 
Apalolepis 
Aphataspis 
Archegonaspis 
Argyriaspis 
Asiatoceratodus 
Ateleaspis 

В 
Balticaspis 
Belgicaspis -
Benneviaspis 
Boreania 
Brachipteraspis 

С 
Canonia 
Ceratodus 
Chirodipterus 
Citharaspis 
Conchodus 
Corvaspis 
Cryptolepis 
Ctenaspis 

D 
Dartmuthia 
Diademaspis 
Dipterus 
Djurinaspis 
Dnestraspis 
Dobraspis 
Dotaspis 

E 
Edaphaspis 
Eglonaspis 

Empedaspis 
Europrotaspis 
Eusthenopteron 

Ferganoceratodus 

G 
Gabreyaspis 
Gampsolepis 
Ganorhynchus 
Ganosteus 
Geptolepis 
Gerronaspis 
Glyptolepis 
Glyptopomus 
Gnathorhiza 
Goniporus 
Greiserolepis 
Griphognatus 
Grossipterus 
Gyroptychius 

H 
Hamodus 
Hapilaspis 
Helenolepis 
Heraspis 
Hibemaspis 
Holodipterus 
Holoptychius 

I 
Ichnomylax 
Ilemoraspis 
Irregulareaspis 

J 
Jarvikia 
Jarvikina 

К 

Karelosteus 
Katoporodus 
Kureykaspis 
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Laccognathus 
Lamprotolepis 
Larnovaspis 
Latvius 
Lecaniaspis 
Liliaspis 
Litotaspis 
Loganellia 
Loricopteraspis 

M 
Medoevia 
Megadonichthys 
Megapomus 
Megistolepis 
Miguashaia 
Mimetaspis 
Mylopteraspis 

N 

Nikolivia 

О 
Obruchevia 
Oeselaspis 
Olbiaspis 
Onychodus 
Osteolepis 
Orlovichthys 

Palaedaphus 
Panderichthys 
Paraglyptolepis 
Paraliliaspis 
Paralogania 
Parameteoraspis 
Parapanderichthys 
Parapteraspis 
Parasagenodus 
Pattenaspis 
Pelaspis 
Pelurgaspis 
Peregrinia 
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Phlebolepis 
Platycephalichthys 
Podolaspis 
Poraspis 
Porolepis 
Procephalaspis 
Propycnoctenion 
Prosarctaspis 
Psammolepis 
Psammosteus 
Putoranaspis 
Pycnoctenion 
Pycnosteus 

R 
Rhinodipterus 
Rhinopteraspis 
Rhizodopsis 

Saaremaaspis 
Sandivia 
Schizosteus 

Septaspis 
Seretaspis 
Severaspis 
Shielia 
Shirolepis 
Siberiaspis 
Skamolepis 
Steinaspis 
Stensiopelta 
Stroinolepis 
Strunius 

T 
Tannuaspis 
Tarachnomylax 
Tareyaspis 
Tartuosteus 
Tauraspis 
Tegaspis 
Tesseraspis 
Thelodus 
Thursius 
Thyestes 

Thysanolepis 
Timanaspis 
Tolypelepis 
Tremataspis 
Turinia 
Tuvaspis 
Tuxeraspis 

U 

Ungulaspis 

V 
Valiukia 
Ventalepis 
Viluichthys 
W 
Weigeltaspis 
Witaaspis 

Z 
Zascinaspis 
Zychaspis 

All 
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Summary 
The volume "Agnathans and early fishes" contains 

descriptions of taxa, found in Palaeozoic and Mesozoic 
deposits of Russia and adjucent Countries - Azerbai­
jan, Kazakhstan, Kyrghyzstan, Latvia, Lithuania, 
Mongolia, Ukraine, Estonia. Agnathans are represented 
by thelodonts (Thelodonti), heterostracans (Heteros­
traci), and osteostracans (Osteostraci), fishes - by cros­
sopterygians (Crossopterygii) and lungfishes (Dipnoi). 
The divisions of the volume corresponding to each 
named group are constructed according to definite 
scheme: morphological chapter, beginning by a brief 
general characteristics of a group; phylogenetic rela­
tionships; principles of systematics; and a chapter 
about problems, solved with the use of data on consid­
ered group. Each division is completed by systematic 
chapter, containing the diagnoses of examined taxa of 
all ranks, including the species ones. In some cases, ac­
cording to accepted notions about the systeme of a 
group, diagnoses of subspecies are given (Dipnoi). In­
formation about taxa, known in opened nomenclature, 
is also given. The material considered in the volume 
allows make up an idea about the actual level of the 
study of morphology in mentioned groups and about 
discussions concerning some interpretations, related 
mostly to prints and natural casts of soft organs (mor­
phological chapters). An exoskeleton is examined in 
detailes, including its research with SEM (division 
"Osteostraci"). The special attention is spared to analy­
sis of internal structure of some agnathans and recon­
struction of the type of ontogeny on the base of mor­
phology of adult specimens (divisions: Thelodonti, 
Heterostraci). These data are used as the most signifi­
cant in the study of phylogenetic relationships between 
agnathan and gnathostome vertebrates, i. e. in the study 
of the problem of origin of gnathostomes (division 
"Heterostraci").The modern methodes of phylogenetic 
investigations in paleoichthyology are analized (divi­
sions "Heterostraci", "Crossopterygii"). The actual 
state in study of the problem of the origin of terrestrial 
vertebrates - tetrapodes (division "Crossopterygii") is 
shown in many aspects. The information on hetchling 
stages of Palaeozoic lungfishes is given on the base of 
the material from Central Russia (division "Dipnoi"). 
In a whole, the volume "Agnathans and early fishes" 
represents the reference book, constructed on a plan, 
characteristic for monographs. The reference book 
contains the versatile detailed information, corre­
sponding to actual scientific conceptions about con-
sired groups. 

334 species of agnathans and fishes are described. 

A g n a t h a 
Brief characteristic 

Morphological characteristic of the earliest primar­
ily aquatic vertebrates representing the evolutionary 

level preceding the formation of jaws as derivatives of 
the branchial arches is given. 

Two classes: Diplorhina and Monorhina. 

Class Diplorhina 

The nasal sacs are paired (not enclosed in a com­
mon capsule). The nostrils are paired. It is noted that 
the absence of connection of the olfactory organ with 
the hypophysis throughout the ontogeny is an espe­
cially important character of diplorhins. A more de­
tailed diagnosis is given. 

Subclasses: Thelodonti and Heterostraci. 

Subclass Thelodonti. Thelodonts 
(Authors V. Karatajute-Talimaa, T. Marss) 

The general characteristic of the group contains 
data on the morphology of thelodonts, time of their 
existence, findings of articulated specimens, environ­
ment (mainly near-shore belts of the sea), and habitat. 
The Himmiste locality (Estonia, S2), where hundreds of 
articulated Phlebolepis elegans Pander specimens per 
one square metre of slabs have been found, serves as 
an example of taphonomy, indicating the life in shoals. 
The rostral, cephalo-pectoral, postpectoral, precaudal 
and pinnal scales have been established in the exo­
skeleton of thelodonts. The chapter "Morphology" 
(section "Exoskeleton") contains detailed analysis of 
the structure of the scales, depending on their age and 
position on the body, and analysis of features of their 
growth. Beside classical Thelodus- and Katoporodus-
types, seven histological types of scales - Sandivia, 
Loganellia, Shielia, Helenolepis navicularis, Turinia, 
Apalolepis and Canonia are dealt with. Based on the 
material of Lanarkia horrida Traquair and Turinia 
pagei (Powrie), the internal structure of thelodonts, 
namely the location of nasal sacks, brain, semicircular 
canals, gill pouches, stomach and short conical intes­
tine is given. Similarity between Thelodonti, Heteros­
traci and early Gnathostomata (Elasmobranchii) is 
emphasized on the basis of the presence of paired nasal 
sacks and tracti olfactorii. Phylogenetical relationships 
between thelodonts and heterostracans are treated in 
the corresponding chapter of the division 
"Heterostraci". In the chapter "Principles and Peculi­
arities of Systematics" the necessity of taking the to­
pographical variability of scales and their ontogenetical 
changeability into consideration while identifying spe­
cies of thelodonts is discussed. Characteristics of gen­
era and higher taxa should be based on the histological 
features of scales. The significance of the composition 
of "morphological rows" or "morphological varieties" 
of scales in the identification of disarticulated material 
is explained. Morphotypes of scales have been estab­
lished. In the "Systematic chapter" diagnoses of four 
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orders, seven families, 20 genera and 53 species are 
given. 

Subclass Heterostraci. Heterostracans 
(Author L.I. Novitskaya) 

Brief characteristics of heterostracans contains the 
description of their appearance, data on the geographi­
cal and stratigraphic range, and habitat (seas, coastal 
zones, lagoons, epicontinental seas, brackish waters, 
fresh waters, and rivers). The outer morphology of the 
shield (carapace) is analyzed as the hydrodynamic con­
struction. The adaptations for swimming are consid­
ered, which, in vertebrates lacking fins (except for the 
caudal fin), involve the use of immobile projecting 
elements of the shield in its lateral and dorsomedial 
zones (the lateral rim of amphiaspids, cornual plates of 
pteraspids, ridges, and spines). These projecting ele­
ments provided to a certain degree the stability of mo­
tion and, in particular, stabilized its direction. The ad­
aptations for feeding are also discussed. In the chapter 
"Morphology", the exoskeleton, internal structure, and 
type of ontogeny of the Heterostraci are analyzed. The 
section "Exoskeleton" provides detailed information on 
the superficial (sculpturing), reticular, cancellous, and 
basal layers. Examples of considerable topographical 
diversity in the superficial and cancellous layers (indi­
vidual or intraspecific variations) are shown. Some­
times, the topographical variations of the superficial 
layer exceed the range of variations observed in other 
species and even in the taxa of higher rank. This is es­
pecially important for taxonomists and stratigraphers 
who deal with the fragmentary material. The data on 
the sensory system of the lateral line, which is repre­
sented in heterostracans by grooves and canals, occa­
sionally, by both of them, are summarized. The simi­
larity in the lateral line sensory system between 
cyathaspids, amphiaspids, and pteraspids is noticed. 
The transition from the sensory system of cyathaspids 
to the more complicated system of canals characteristic 
of pteraspids is reconstructed. It is shown that certain 
seismosensory canals (supraorbital, infraorbital, etc.) of 
cyathaspids are homologues for the canals of the em­
bryos of extant sharks. The growth and regeneration of 
the plates of the shield are discussed. In the section 
«Internal Structure* the endoskeleton, olfactory appa­
ratus, brain, cranial nerves, and visceral apparatus are 
reconstructed. The cartilaginous endocranium is an 
continuous capsule, where the ethmoidal, orbitotempo­
ral, otic, and occipital divisions are tentatively recog­
nized. The ethmoidal cartilage covered the paired nasal 
sacs, which placed on the anterior region of the head. 
The orbitotemporal division could attain a considerable 
length (sometimes up to a third of the endocranium 
length because of expansion of the postorbital or 
prepineal region in heterostracans that had the oral 
tube) (Amphiaspidiformes: Empedaspis, Pelurgaspis). 
The brain of heterostracans was composed of the fol­
lowing divisions: the myelencephalon, mesencephalon, 
diencephalon, and telencephalon. The metencephalon 

was absent or, may be, it was developed very feebly in 
some heterostracans. The telencephalon had well-
pronounced olfactory tracts (tracti, pedunculi olfacto­
rii), which closely approached the paired nasal sacs. 
The presence of separate paired nasal sacs and olfac­
tory tracts is a character of organization that is also 
typical of the early primarily aquatic gnathostomes (for 
example,Elasmobranchii). In general, the brain of the 
Heterostraci is similar in structural plan to the brain of 
sharks. The most significant distinctive feature of het­
erostracans is the absence of cerebellum, the structure 
that is well-developed in sharks. The reconstructions of 
the cranial nerves of heterostracans are shown and in­
terpreted. The visceral system of heterostracans was 
represented by the branchial pouches separated by 
nondifferentiated branchial arches. The stable ar­
rangement of the anterior branchial arches with refer­
ence to the semicircular canals (labyrinth) is shown. 
The branchial pouches had separate outer openings or, 
in the majority of known heterostracans, the system of 
branchial pouches had a common branchial opening on 
each side of the shield. The praespiracular gill open­
ings (praespiracula), which were discovered in some 
heterostracans, performed the same function as the 
spiracula of extant fishes (Elasmobranchii, Bathoidei). 
The possible transition from the "entodermal" gill la­
mellae of Agnatha to the ectodermal gill characteristic 
of Gnathostomata is considered. In the section "Ontog­
eny", the ontogenetic patterns (types) of living cyclos­
tomes (lampreys) and lower primarily aquatic gna­
thostomes (sharks) are briefly described. Comparative 
analysis of the olfactory organs and brain in adult lam­
preys, sharks, and heterostracans has shown the simi­
larity of heterostracans to sharks. In both groups, the 
paired nasal sacs have the paired external openings 
(nostrils), the tracti olfactorii are present, and the con­
nection between the olfactory apparatus and the hypo­
physis is absent. The major differences in the adult 
morphology of living sharks (Gnathostomata) and 
lampreys (Cyclostomata) are a result of essentially dif­
ferent ontegenetic patterns of these groups. It is em­
phasized that the morphology of adult sharks cannot be 
formed by ontogeny of the same type as in lampreys. It 
is also true, that it is impossible to develop the defini­
tive (adult) morphology of lampreys through the on­
togeny of the same type as in the shark. On this basis, 
the above similarity in the head structure of adult het­
erostracans and adult sharks is interpreted as a result of 
similarity in the fundamental ontogenetic patterns of 
these taxa. The ontogenetic pattern (type of ontogeny) 
is considered to be the leading criterion in the elabora­
tion of the phylogenetic schemes at the level of high-
rank taxa, in particular, in the study of the gnathostome 
origin. In the chapter «Phylogenetic Relationships*, 
the close affinity between heterostracans and thelo­
donts is noted. They are similar in the histological 
composition of the exoskeleton, the structure of the 
seismosensory system, and, what is especially impor­
tant, in the internal organization. The data concerning 
the internal structure indicate that the type of ontogeny 
of heterostracans has much in common with that of 
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thelodonts and the early gnathostomes. This provides 
the basis for the assignment of heterostracans and the­
lodonts to the direction of evolution that leads to gna­
thostomes, in the divergent development of vertebrates 
to the Gnathostomata and to the Cyclostomata. The 
hypothesis of E. Stensio who proposed the close rela­
tionships between heterostracans and hagfishes was not 
corroborated by the study of factual material. In the 
same chapter the phylogenetic relationships among the 
orders of the Heterostraci are analyzed. The chapter 
«Principles of Systematics* contains a brief review of 
ideas concerning the taxonomic rank of Heterostraci. 
The characters used in the diagnoses of various taxa 
(orders, families, genera, and species) are considered. 
It is noticed that the taxonomic system of heterostra­
cans displays certain instability because of the intro­
duction of new characters and revision of the degree of 
stability of the characteristics that were previously con­
sidered to be stable. The chapter «Problems Solved 
with the Use of Data on the Heterostraci» gives the 
notion of the current state of the following problems: 
the origin of Gnathostomata; divergence of vertebrates, 
that is, the evolution in directions leading to the gna­
thostomes and to the cyclostomes; the reconstruction of 
transition from the morphoevolutionary state of the 
Agnatha to the state of the Gnathostomata. The 
"Systematic Chapter" contains the diagnoses of the 
subclass Heterostraci, six orders, 26 families, 55 gen­
era, and 106 species. 

Class Monorhina 

The nasal sacs are enclosed in a common unpaired 
capsule. The nasohypophysial opening ("nostril") is 
unpaired. It is noted that the presence of connection of 
the olfactory organ with the hypophysis is an espe­
cially important character of Monorhina. A more de­
tailed diagnosis is given. 

Subclasses: Osteostraci and Anaspida. Recent -
Cyclostomi. 

Subclass Osteostraci. Osteostracans 
(Author O.B. Afanassieva) 

The present division contains the information about 
the construction, mode of life, evolutionary transfor­
mations, relationships, and systematic diversity of os­
teostracans, as well as about the input of the above 
mentioned group into addressing the various problems 
of paleontology, including the identification of micro-
fragmental exoskeleton remains. In the chapter 
"Morphology" osteostracans are characterized as an 
extinct group of armoured agnathan vertebrates, having 
the particular system of organs on the dorsal side of 
the flat shield, and in the skeleton of which cellular 
bone tissue was presented. Two basic morpho-
ecological types of osteostracans distinguished by the 
author [Afanassieva, 1991], i.e. Tremataspis-like and 
Cephalaspis-like, are described there. The first type is 
characterized by the long rounded cephalothoracic 

shield without pectoral fins, and a relatively short 
trunk division, covered with thickened scales; while 
the second one is characterized by a shorter shield of 
triangular or semi-oval shape with well-developed lat­
eral processes (cornua) and usually developed pectoral 
fins, as well as relatively long trunk division with nar­
row light scales. However, the morphological diversity 
of osteostracans is not limited to these distinctly pro­
nounced adaptive types only, some forms have interme­
diate morpho-ecological character. The author considers 
the adaptations for swimming, and, first of all, the possi­
ble method of functioning of moving pectoral fins, the 
osteostracan unique morphological adaptation among 
other agnathans. The "Exoskeleton" section gives the 
detailed description of the external skeleton of osteostra­
cans (first of all, of Tremataspidoidei suborder). Using 
the SEM technique for the thin exoskeleton examination 
allowed the author to include histological characteristics 
into diagnoses of taxa of various ranks. The location of 
the main lines of lateral line sensory system in the exo­
skeleton of osteostracans is described, as well. In the 
«Internal structure* section, it is emphasized that the 
presence of well-developed perichondral ossification of 
the endoskeleton in osteostracans, makes it possible to 
study osteostracan internal structure on the fossil mate­
rial. The brain structure of osteostracans is described, 
with the observation of the presence of well-developed 
cerebellum. The comparative analysis of the schemes 
of arrangement of visceral archs, cranial nerves and 
major vessels of osteostracan oralobranchial apparatus, 
developed by Stensio [1958] and Janvier [1981, 1985b] 
has been undertaken. The author points out significant 
contradictions in the interpretations and emphasizes 
that the problem of homologisation of visceral struc­
tures in early agnathans is still far from its solution. 
The chapter «Phylogeny and the Principles of Sys­
tematics* considers osteostracans as a monophyletic 
group with unified and highly peculiar structure that 
help to distinguish between them and the other groups 
of agnathans. A monophyly of osteostracans is also 
confirmed by the depth of parallelisms, leading to for­
mation of similarly adapted forms in obviously differ­
ent phyletic lines. The author assumes that acornuated 
osteostracans, singled out as a suborder Ateleaspidoi-
dei, should be named the most primitive group of os­
teostracans, which could be seen as the closest one to 
basal osteostracans. However, along with the above 
mentioned osteostracans, the oldest osteostracans are 
the forms with already expressed features of different 
specialisations from deposits of Upper Wenlokian 
(Lower Silurian) of Estonia. The finding of such forms 
with various morphology in Silurian makes it plausible 
to assume that the basal group of osteostracans has ex­
isted at least in Ordovician. For osteostracans, it has 
been suggested to use for diagnoses of the taxa of vari­
ous rank a relatively complete set of characteristics, 
both of external and internal morphology on various 
levels of generalization. Therefore, the relationships 
between the subgroups of osteostracans have been re­
constructed on the basis not of individual (sometimes 
rarely preserved) details of structure, but on combina-
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tions (complexes) of exo- and endoskeleton characters, 
giving relatively complete information of animal 
structure. Besides that, those complexes include histo-
characteristics, reflecting the peculiarities of exoskele­
ton microstructure of specific forms. It allows one to 
compare and identify fossil fragments of different 
sizes. The chapter «Problems Related to Osteostraci 
Studies* analyzes the problems related to the identifi­
cation of microfragmental exoskeleton remains of early 
agnathans and fishes. It has been noted that Silurian 
osteostracans, represented mostly by tremataspid forms 
(suborder Tremataspidoidei), are characterized by sig­
nificant and, in the meanwhile, species-dependent va­
riety in exoskeleton structure. After studying with the 
SEM the thin structure of isolated remains of os­
teostracan exoskeleton from the Silurian deposits of 
Severnaya Zemlya archipelago, the author identified 
and thoroughly described microfragmental remains of 
several species of tremataspid osteostracans. Besides 
that, the new genus of osteostracans Septaspis with the 
type species S. pectinata has been established and de­
scribed by the isolated remain of exoskeleton. There­
fore, the study of the thin structure of exoskeleton, us­
ing both micro- and macromaterial allowed, for the 
first time, to established a new taxon by isolated frag­
ment of external skeleton within this group of agna­
thans. 

The «Systematic chapter* contains the diagnoses of 
the subclass, 4 orders, 6 suborders, 11 families, 5 sub­
families, 31 genera, and 43 species of osteostracans 
from Silurian and Devonian deposits of Russia, 
Ukraine, Estonia, and Latvia. 

G n a t h o s t o m a t a 
Brief characteristic 

The characteristic of vertebrates, which represent 
the higher morphoevolutionary level (compared to Ag­
natha) is given. The diagnosis is mainly composed of 
the characters that allow for the comparison of the 
Gnathostomata (lower gnathostomes - Pisces gener­
ally) with Agnatha. 

Superclasses: Pisces and Tetrapoda. 

Superclass Pisces 

A brief diagnosis of Fishes, which present the earli­
est primarily aquatic gnathostomes emerging in verte­
brate evolution, is given. 

Classes: extinct - Placodermi and Acanthodei; ex­
tant - Chondrichthyes, Sarcopterygii and Actinop­
terygii. 

Class Sarcopterygii 

This class is characterized by the following fea­
tures: well ossified braincase in a single or two blocks; 
presence of the lobes in paired and sometimes unpaired 
fins; a single basal skeleton element in pectoral fins; 

presence of the cosmine cover (earliest formes); the 
choana appearance. 

Two subclasses: Crossopterygii and Dipnoi. 

Subclass Crossopterygii. Crossopterygians 
(Author E.I.Vorobyeva) 

Brief description. Crossopterygians were primarily 
predatory fishes with strong teeth system and well de­
veloped sensory system. The most characteristic fea­
tures of these fishes are the presence of more or less 
developed lobes in the fins and division of the neuro-
cronium into two portions: an ethmo-sphenoid and 
otico-occipital blocks. Based on these features two su-
perorders, Rhipidistia and Actinistia, are included in 
the subclass Crossopterygii, but the real relationship of 
these two groups still remains unclear. Rhipidistians 
existed in continental and sea aquatorias from the 
Lower Devonian to the Lower Permian. Actinistians, 
or coelacants, are known from the Middle Devonian to 
the present days. A single recent coelacanth genus 
Latimeria is found near Madagascar and Indonesia. In 
this reference book, crossopterygians from the Palaeo­
zoic localities of the Russia, Latvia, Lithuania, Estonia, 
and Kazakhstan are described. Morphological chapter 
has some sections: exoskeletal skull; neurocranium; 
girdles and axial skeleton; dermal covers and sensory 
system. In these sections the character features and 
their evolutionary transformations in different phylo-
genetical lines are described. Attention is paid to the 
composition and proportions of the anterior and poste­
rior dermal shields in the skull roof, .cheek plate, oper­
cular and gular regions; to structures of the lower jaws 
and teeth microstructure; to articulations between the 
neurocranial blocks and between palatoquadrate com­
plex and braincase (skull kinesis), to presence of a cho­
ana. Structural diversities of the submandibular region, 
of the pectoral girdle and fin skeleton, vertebral col­
umn are analyzed. The presence of unpaired basal 
skeletal element in the pectoral fin (stylopodium) is 
considered as apomorphic feature of sarcopterygians. 
The parallel and mosaic characters of the skull, post-
cranial skeleton, dermal covers and other structures in 
the crossopterygian evolution are demonstrated. Some 
principle differences in the morphology between rhipi­
distians and actinistians are shown. In the chapter 
"Phylogenetical Interrelations", the common initial 
features between crossopterygians, dipnoans and acti-
nopterygians are discussed. Panderichthys as a sister 
group of tetrapods is considered. The different views 
on the block-construction of braincase in context of 
crossopterygian phylogenetical position are discussed. 
The idea of morphogenetic community between sar­
copterygians is supported. Some molecular data, which 
are in agreement with this idea, are considered. The 
formal computer analysis of these data from position of 
transformed cladistic is criticized. In the chapter "The 
Principle of Systematics" some characters of recent 
cladistic (horizontal principle of classification, dif­
ficulties of synapomorphy search, ignoring of the 
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plesiomorphic features, parallelisms, time and tempo 
of evolution) are criticized. The methodological ap­
proaches to phylogeny and systematic principles by E. 
Jarvik and I.I. Schmalhausen and V. Hennig are devel­
oped. The system by L.S. Berg and its modification in 
the "Fundamentals of Palaeontology", Moscow, 1964 (in 
Russian) and "Palaeozoic fishes" by J.A. Moy-Thomas 
and R.S. Miles, (1971) are used in this division. Six or­
ders: Osteolepiformes, Panderichthyformes, Rhizodonti­
formes, Porolepiformes, Onychodontiformes and new 
order Lamprolepiformes are included in the superorder 
Rhipidistia. In the chapter about the problems connected 
with crossopterygian study three directions are dis­
cussed: 1. The regional and interregional correlations; 2. 
The evolutionary-morphological transformations among 
crossopterygians and relationships between rhipidistians 
and actinistians; 3. The problem of tetrapod origin, 
which is analysed from historical position. The main 
role of the paedomorphic phenomena in the structural 
transformation from fishes to tetrapods is validated. The 
idea about primary water radiation of the tetrapods dur­
ing Palaeozoic time is declared. The first excursions on 
the land probably are connected with reproduction. In 
"Systematic chapter" the diagnoses of class Sarcop­
terygii Romer, 1955; subclass Crossopterygii Romer, 
1955; superordes Rhipidistia, Actinistia, six orders, nine 
families, seven subfamilies, 35 genera and 62 species 
from the territory of the Main and Central Devonian 
Fields, from the Devonian - Carboniferous of Siberian 
platform, of Middle Asia and Altai are given. 

Subclass Dipnoi. Dipnoans 
(Author N.I. Krupina) 

The division contains information about morphol­
ogy, individual and evolutionary transformations in the 
history of dipnoans, their mode of life, systematic di­
versity, and relationships. In the chapter "Morphology" 
there is considered the construction of skull, including 
endocranium, skull roof, mandible, vomer, pterygoi-
des, parasphenoid, pterygoidal and praearticulary tooth 
plates, basihial- basibranhial complexis, construction 
of internal shoulder girdle, of axial sceleton, of fins, of 
scale cover, and changs which took place in this struc­
tures during the process of evolution of the group. On 
unique mass matherial, including remains of the earli­
est stages of the individual growth, the ontogeny of 
Andreyevichthys epitomus, a Late Devonian species of 
dipnoans from Central Russia, is reconstructed. It is 
shown that the most significant changes took place in 
the process of development of tooth system and the 
whole anterior region of the skull, in construction of 
parashenoid, of mandible and of structures of shoulder 
girdle. In result of research of the tooth system ele­
ments of the earliest ontogenetic stages there are dis­
covered unknown earlier in Devonian forms compli-
catedly organized hatchling tooth elements, including 
rostral (praemaxillary), vomerine and labial (dental) 
tooth plates, which dissapeared on later stages. There is 

done the reconstruction of tooth system of hatchling of 
Devonian dipnoan. Comparative research on forming 
of tooth apparatus in Palaeozoic (Andreyevichthys 
epitomus) and modern (Neoceratodus forsteri) dipno­
ans showed, that tooth system of hatchling of Palaeo­
zoic dipnoans had more complex organisation. Evolu­
tionary transformations in hatchling tooth system con­
struction went in a way of its simplification. An-
dreyevichthian skull to achieving of the definitive stage 
elongated, the ethmoidal region and the anterior part of 
mandible became cartilageous, multiple typically 
hatchling tooth elements and marginal dentition dissa­
peared, only prearticulary and pterigoid tooth plates 
were kept. Significant changes in a process of growth 
took place in structures of shoulder girdle. This ex­
pressed in complification of its construction, in change 
of form and comparative enlargement of every from 
constituting it bones. In the chapters "Phylogenetic 
Relationships" and "Principles of Systematics" Dipnoi 
draw together to Rhipidistii as groups related by the 
common origin, and in a rank of subclasses, are united 
in a class Sarcopterygii. Subclass Dipnoi devides on 
two orders Diabolepiformes and Dipnoiformes. Deter­
mination of the interrelationships in dipnoans is based 
on tooth system and basal characters of skull construc­
tion, such as skull roof, ethmoid region, palatoquadrate 
articulation, mandible construction.Three basal phy-
letic lines of dipnoan, which have principally different 
types of tooth system construction are known already 
in the earliest stage of evolution of the group, in Early 
Devonian. There are Uranolophus, Tarachomylax and 
Speonesydrion. Dipnoans with tooth system in a view 
of combination of massive unspecialized tuberosities 
of dentine on pterygoids and prearticulary bones, which 
recovered during the whole life, and of shagrene of 
miniature denticles, placed around thtese tuberosities, 
are considered as the primitive (line Speonesydrion). 
Dipnoans with tooth apparatus in a view of shagrene of 
shed denticles (line Uranolophus) is the specialized 
branch, which may be derived from forms, closed to 
Speonesydrion. All dipnoans with tooth plates of Dip-
terus-type apparently derives from line Tarachomylax. 
Diabolepis is considered as the lateral branch of line 
Tarachomylax. In the chapter'Troblems Decision of 
which is Related with Study of Dipnoi" the unique ad­
aptations, which were developing during evolutionary 
history in some branches of the group are considered. 
Among them are: achieving of lung breathing and re­
lated with this reconstructions in visceral apparatus, 
adaptation to existance in the temporary drying up ba­
sins, significant transformation of appearance, directed 
to achieving of an eel-like body, and others. Altogether 
these alterations to dipnoans to pass a long way of 
evolution, more than 360 mln of years, and to survive 
till the modern time. In the systematic chapter there are 
done diagnoses of 2 orders, 7 suborders, 10 families, 5 
subfamilies, 19 genera, 43 species and 5 subspecies of 
dipnoans, described from the Palaeozoic and Mesozoic 
deposits of Russia, as well as of Azerbaijan, 
Kyrghyzstan, Latvia, Mongolia, Ukraine, Estonia. 
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P. lerichei (Zych, 1927) 
P. podolica (Alth, 1874) 
P. zychi (Brotzen, 1933) 
P. gracilis (Stensiu, 1958) 

Род Dnestraspis Novitskaya, 1983 
D. firma Novitskaya, 1983 

Род Mylopteraspis Stensio, 1958 
M. robusta Stensio, 1958 
M. gracilis Stensio, 1958 

Род Parapteraspis Stensio, 1958 
P. plana Stensio, 1958 
P. lata (Stensio, 1958) 

Семейство Larnovaspididae Halstead 
Род Larnovaspis Blieck, 1984 

L. kneri (Lankester, 1868) 
L. major (Zych, 1927) 
L. iwaniensis (Brotzen, 1933) 
L. depressa (Stensio, 1958) 
L. ? brotzeni (Stensio, 1958) 
L. cf. L. goujeti (Blieck, 1982) 

Род Belgicaspis Zych, 1931 
B. crouchi (Lankester, 1868).. 

Род Djurinaspis Novitskaya, 1983 
D. prima Novitskaya, 1983 

Род Brachipteraspis Brotzen, 1936 
B. latissima (Zych, 1927) 

Род Zascinaspis Stensio, 1958 
Z. heintzi (Brotzen, 1936) 
Z. bryanti (Brotzen, 1936) 

Семейство Rhinopteraspididae Novitskaya, 1983 
Род Althaspis Zych, 1931 

A. elongata (Zych, 1927) 
A. longirostra (Zych, 1927) 
A. sapovensis Novitskaya, 1986 
A. kujdanowiensis (Stensio, 1958) 

Ошибочные определения 
1 Rhinopteraspis sp 

Семейство Protaspididae Bryant, 1933 
Род Europrotaspis White, 1961 

E. arnelli (Brotzen, 1936) 
Pteraspidiformes incertae familiae 

Род Loricopteraspis Tarlo, 1961 
L. althi (Stensio, 1958) 
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Pteraspidiformes indet. 1 170 
? Pteraspidiformes indet. 2 170 

Отряд Psammosteiformes 170 
Семейство Pycnosteidae Tarlo, 1962 171 

Род Schizosteus Obruchev, 1940 171 
Sch. heterolepis (Preobrazhensky, 1911) 172 
Sch. splendens (Eichwald, 1844) 172 
Sch. striatus (Gross, 1933) 173 
Sch. asatkini Obruchev, 1940 174 

Род Tartuosteus Obruchev, 1961 174 
T. giganteus (Gross, 1933) 175 
T. maximus Mark-Kurik, 1965 176 
7Л(?) luhai Mark-Kurik, 1965 177 
7Л(?) ornatus (Rohon, 1899) 177 

Род Pycnosteus Preobrazhensky, 1911 177 
P. palaeformis Preobrazhensky, 1911 178 
P. pauli Mark, 1956 179 
P. tuberculatus (Rohon, 1901) 179 

Род Ganosteus Rohon, 1901 180 
G. artus Mark-Kurik, 1965 181 
G. stellatus Rohon, 1901 181 

Семейство Psammolepididae Tarlo, 1962 182 
Род Psammolepis Agassiz, 1845 182 

Ps. toriensis (Mark-Kurik, 1965) 183 
Ps. proia Mark-Kurik, 1965 183 
Ps. abavica Mark-Kurik, 1965 183 
Ps. paradoxa (Agassiz, 1844) 183 
Ps. alata Mark-Kurik, 1965 185 
Ps. heteraster Gross, 1930 185 
Ps. venyukovi Obruchev, 1965 186 
Ps. undulata (Agassiz, 1845) 187 
Psammolepis sp. 1 187 
Psammolepis sp. 2 188 
Psammolepis (?) sp 188 

Семейство Psammosteidae Traquair, 1896 188 
Род Psammosteus Agassiz, 1844 189 

P. bergi (Obruchev, 1943) 189 
P. praecursor Obruchev, 1947 190 
P. maeandrinus Agassiz, 1844 190 
P. levis Obruchev, 1965 191 
P. livonicus Obruchev, 1965 191 
P. cuneatus Obruchev, 1965 191 
P. bystrowi Obruchev, 1965 192 
P. asper Obruchev, 1965 192 
P. pectinatus Obruchev, 1965 192 
P. tchernovi Obruchev, 1965 192 
P. megalopteryx (Trautschold, 1880) Gross, 1933 193 
P.falcatus Gross, 1942 194 
P. tenuis Ohruchev, 1965 194 
Psammosteus cf. P. maeandrinus Agassiz, 1844 195 
Psammosteus cf. P. praecursor Ohruchev, 1947 195 
Psammosteus sp 195 

Род Karelosteus Obruchev, 1933 195 
K. weberi Ohruchev, 1933 195 

Семейство Obrucheviidae Tarlo, 1964 195 
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Род Obruchevia Whitley, 1940 195 
О. heckeri (Obruchev, 1936) 196 

Отряд Tesseraspidiformes 196 
Семейство Tesseraspididae Berg, 1940 196 

Род Tesseraspis Wills, 1935 196 
T. orvigilaxlo, 1964 197 
T. talimaae Tarlo, 1965 197 

Отряд Corvaspidiformes 197 
Семейство Corvaspididae Dineley, 1953 197 

Род Corvaspis Woodward, 1934 197 
C. kingi Woodward, 1934 198 
C. karatajuteae Tarlo, 1965 198 

Incerti ordinis 198 
Семейство Weigeltaspididae Brotzen, 1933 198 

Род Weigeltaspis Brotzen, 1933 199 
W. alta Brotzen, 1933 199 
W. brotzeni Tarlo, 1964 199 

Литература 200 

Класс Monorhina. Непарноноздревые. 209 
Краткая характеристика (Л.И. Новицкая) 209 

Подкласс Osteostraci. Остеостраки (О.Б. Афанасьева) 210 
Морфология 210 
Филогения и принципы систематики 218 
Проблемы, решение которых связано с изучением Osteostraci 223 
Систематическая часть 224 

Подкласс Osteostraci 224 
Отряд Ateleaspidiformes 225 

Подотряд Ateleaspidoidei 225 
Семейство Ateleaspididae Traquair, 1899 225 

Род Ateleaspis Traquair, 1899 225 
Ateleaspis sp 225 

Отряд Tremataspidiformes 226 
Подотряд Tremataspidoidei 226 

Семейство Tremataspididae Woodward, 1891 226 
Подсемейство Tremataspidinae Woodward, 1891 227 

Род Tremataspis Schmidt, 1866 227 
T. schmidti Rohon, 1892 227 
T. milleri Patten, 1931 228 
T. mammillata Patten, 1931 228 
T. rohoni Robertson, 1938 228 
T. obruchevi Afanassieva et Karatajute-Talimaa, 1998 229 
Tremataspis sp 229 

Подсемейство Dartmuthiinae Robertson, 1935 229 
Род Dartmuthia Patten, 1931 229 

D. gemmifera Patten, 1931 230 
Род Saaremaaspis Robertson, 1938 230 

S. mickwitzi (Rohon, 1892) 231 
Saaremaaspis aff. S. mickwitzi (Rohon, 1892) 231 

Подсемейство Oeselaspidinae Robertson, 1935 232 
Род Oeselaspis Robertson, 1935 232 

O. pustulata (Patten, 1931) 232 
Oeselaspis sp 233 

Подсемейство Timanaspidinae Obruchev, 1962 233 
Род Timanaspis Obruchev, 1962 233 
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Т. kossovoii Obruchev, 1962 234 
Подсемейство Aestiaspidinae Afanassieva, 1996 234 

Род Aestiaspis Janvier et Lelievre, 1994 234 
A. viitaensis Janvier et Lelievre, 1994 234 
Aestiaspis aff. A. viitaensis Janvier et Lelievre, 1994 235 
? A. viitaensis Janvier et Lelievre, 1994 236 
? Aestiaspis sp 236 

Incertae subfamiliae 236 
Род Dobraspis Mark-Kurik et Janvier, 1997 236 

D. uralensis Mark-Kurik et Janvier, 1997 236 
Семейство Thyestidae Berg, 1940 236 

Род Thyestes Eichwald, 1854 : 237 
T. verrucosus Eichwald, 1854 237 

Семейство Procephalaspididae Stensio, 1958 238 
Род Procephalaspis Denison, 1951 238 

P. oeselensis (Robertson, 1939) 238 
? P. oeselensis (Robertson, 1939) 239 

Семейство Witaaspididae Afanassieva, 1991 239 
Род Witaaspis Robertson, 1939 239 

W. schrenkii (Pander, 1856) 240 
Incertae familiae 240 

Род Septaspis Afanassieva, 2000 240 
S. pectinata Afanassieva, 2000 240 

Подотряд Tannuaspidoidei 241 
Семейство Tannuaspididae Obruchev, 1964 241 

Род Tannuaspis Obruchev, 1956 241 
T. levenkoi Obruchev, 1956 241 
Tannuaspis cf. T. levenkoi Obruchev, 1956 243 

Род Tuvaspis Obruchev, 1956 243 
T. margaritae Obruchev, 1956 243 

Отряд Cephalaspidiformes 243 
Подотряд Cephalaspidoidei 243 

Семейство Cephalaspididae Agassiz, 1843 244 
Род Mimetaspis Stensio, 1958 244 

M. glazewskii Janvier, 1985 244 
M. concordis Voichyshyn, 1994 245 

Род Pattenaspis Stensio, 1958 245 
P. rogalai (Balabai, 1962) 245 

Семейство Parameteoraspididae Afanassieva, 1991 246 
Род Parameteoraspis (Janvier, 1981) 246 

P. dobrovlensis Afanassieva, 1991 246 
Отряд Benneviaspidiformes 247 

Подотряд Benneviaspidoidei 247 
Семейство Benneviaspididae Denison, 1951 247 

Род Benneviaspis Stensio, 1927 247 
B. whitei Belles-Isles et Janvier, 1984 248 
B. zychi Afanassieva, 1989 249 
B. talimaae Afanassieva, 1990 249 
B. urvantsevi Mark-Kurik et Janvier, 1995 250 

Род Citharaspis Afanassieva, 1989 250 
C. polonica (Belles-Isles et Janvier, 1984) 251 
C. junta Afanassieva, 1989 251 

Incertae familiae 251 
Род Tauraspis Mark-Kurik et Janvier, 1995 251 

T. rara Mark-Kurik et Janvier, 1995 251 
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Род Hapilaspis Mark-Kurik et Janvier, 1995 252 
H. apheles Mark-Kurik et Janvier, 1995 252 

Род Severaspis Mark-Kurik et Janvier, 1995 253 
S. rostralis Mark-Kurik et Janvier, 1995 253 

Подотряд Scolenaspidoidei 253 
Семейство Scolenaspididae Afanassieva, 1991 253 

Род Zychaspis Janvier, 1985 254 
Z. siemiradzkii Janvier, 1985 254 

Род Heraspis Afanassieva, 1991 254 
H. kozlowskii (Zych, 1937) 255 

Род Stensiopelta Denison, 1951 255 
S. pustulata Janvier, 1985 256 

Incertae genus 257 
"Cephalaspis" microlepidota Balabai, 1962 257 

Семейство Zenaspididae Stensio, 1958 257 
Род Diademaspis Janvier,1985 258 

D. stensioei Afanassieva, 1989 258 
Род Tegaspis Wangsjo, 1952 258 

Г. waengsjoei Belles-Isles et Janvier, 1984 259 
Incertae sedis 259 

Род Ilemoraspis Obruchev, 1961 259 
/. kirkinskayae Obruchev, 1961 260 

Род Ungulaspis Afanassieva et Karatajute-Talimaa, 1998 260 
U. arctoa Afanassieva et Karatajute-Talimaa, 1998 260 

Род BaIticaspis Lyarskaya, 1981 261 
B. latvica Lyarskaya, 1981 261 

Род Afanassiaspis Otto et Laurin, 2001 261 
A. porata Otto et Laurin, 2001 262 

Литература 263 
Условные обозначения к раздепу Osteostraci 267 

Gnathastomata. Челюстноротые 269 
Краткая характеристика (Л.И. Новицкая) 269 

Надкласс Pisces. Рыбы 270 
Краткая характеристика (Л.И. Новицкая) 270 

Класс Sarcopterygii. Мясистолопастные 271 
Краткая характеристика (Э.И. Воробьева) 271 

Подкласс Crossopterygii. Кистеперые (Э.И. Воробьева) 272 
Морфология 272 
Филогенетические связи 280 
Принципы систематики 285 
Проблемы, решение которых связано с изучением Crossopterygii 288 

Систематическая часть 292 
Подкласс Crossopterygii 292 

Над отряд Rhipidistia 292 
Отряд Osteolepiformes 294 

Семейство Osteolepididae Соре, 1889 296 
Подсемейство Osteolepidinae Соре, 1889 296 

Род Thursius Traquair, 1888 297 
77t. talsiensis Vorobyeva, 1971 298 
Th. estonicus Vorobyeva, 1977 299 
Th. fischeri (Eichwald, 1860) 299 

Род Osteolepis Agassiz, 1835 300 
O. baltica Vorobyeva, 1972 300 

Род Shirolepis Vorobyeva, 1977 301 
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Sh. ananjevi Vorobyeva, 1977 301 
Род Greiserolepis Vorobyeva, 1977 302 

G- minusensis Vorobyeva, 1977 302 
G. tulensis Vorobyeva et Lebedev, 1986 303 

Род Geptolepis Vorobyeva et Lebedev, 1986 303 
G. donensis Vorobyeva et Lebedev, 1986 304 

Подсемейство Gyroptychiinae Berg, 1955 304 
Род Gyroptychius McCoy, 1848 305 

G- pauli Vorobyeva, 1977 305 
G. elgae Vorobyeva, 1977 307 
G. ? latvicus Vorobyeva, 1981 307 
G. ? grossi Vorobyeva, 1981 : 308 
G. ? tuwensis Vorobyeva, 1972 308 

Подсемейство Glyptopominae Goodrich, 1909 309 
Род Latvius Jarvik, 1948 309 

L. grewingki (Gross, 1933) 310 
L. obrutus Vorobyeva, 1977 310 
L. ? sibiriacus Vorobyeva, 1972 311 

Род Megapomus Vorobyeva, 1977 311 
M. heckeri Vorobyeva, 1977 312 
M. markovskyi Vorobyeva, 1977 312 
M. punctatus Vorobyeva, 1977 312 

Род Glyptopomus Agassiz, 1844 313 
GI. ? giganteus, Vorobyeva, 1972 313 
GI. ? bystrowi (Gross, 1941) 314 

Род Cryptolepis Vorobyeva, 1975 314 
Cr. grossi Vorobyeva, 1975 315 

? Род Megadonichthys Vorobyeva, 1972 315 
M. kurikae Vorobyeva, 1972 316 

? Род Perigrinia Vorobyeva et Lebedev, 1986 316 
P. krasnovi Vorobyeva et Lebedev, 1986 316 

? Род Medoevia Lebedev, 1995 317 
M. lata Lebedev, 1995 317 

Подсемейство Megistolepidinae Vorobyeva, 1975 317 
Род Megistolepis Obruchev, 1955 318 

M. klementzi Obruchev, 1955 318 
M. doroschkoji Vorobyeva, 1977 319 

Подсемейство Thysanolepidinae Vorobyeva, 1977 320 
Род Thysanolepis Vorobyeva, 1977 320 

T. micans Vorobyeva, 1977 321 
Подсемейство Viluichthyinae Vorobyeva, 1977 321 

Род Viluichthys Vorobyeva, 1977 322 
V. fradkini Vorobyeva, 1977 322 

Семейство Tristichopterydae Cope, 1889 322 
Подсемейство Tristichopterynae Cope, 1889 322 

Род Eusthenopteron Whiteaves, 1881 323 
E. saevesdederberghi Jarvik, 1937 323 
E. obruchevi Vorobyeva, 1977 324 

Von Jarvikina Vorobyeva, 1977 325 
/. wenjukowi (Rohon, 1889) 326 

Подсемейство Platycephalichthyinae Vorobyeva, 1975 326 
Род Platycephalichthys Vorobyeva, 1959 326 

P. bischoffi Vorobyeva, 1959 326 
P. rohoni Vorobyeva, 1962 328 
P. skuenicus Vorobyeva, 1962 328 
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Семейство Rhizodopsididae Berg, 1940 329 
Род Rhizodopsis Young, 1866 329 

R. savenkovi Obruchev, 1955 330 
Отряд Lamprotolepiformes Vorobyeva ordo. nov 330 

Семейство Lamprotolepididae Vorobyeva, 1977 331 
Род Lamprotolepis Vorobyeva, 1977 331 

L. verrucosa Vorobyeva, 1977 332 
Отряд Panderichthyformes 332 

Семейство Panderichthyidae Vorobyeva et Larskaya, 1968 335 
Род Panderichthys Gross, 1941 335 

P. rhombolepis (Gross, 1930) 336 
Panderichthys sp 337 

Род Parapanderichthys Vorobyeva, 1992 337 
Pr. stolbovi (Vorobyeva, 1960) 338 

Отряд Rhizodontiformes 338 
Семейство Rhizodontidae Traquair, 1881 339 

Род Pycnoctenion Vorobyeva et Obrucheva, 1977 339 
P. sibiriacus (Chabakov, 1927) 340 
P. jacuticus Vorobyeva et Obrucheva, 1977 340 
P. rybinskense Vorobyeva et Obrucheva, 1977 341 
P. tuwensis Vorobyeva et Obrucheva, 1977 341 
P. tuberculata Vorobyeva et Obrucheva, 1977 341 
P. litvinovitschae Obrucheva et Vorobyeva, 1977 342 
Pycnoctenion sp 342 

Род Propycnoctenion Vorobyeva et Obrucheva, 1977 342 
P. nephroides Vorobyeva et Obrucheva, 1977 342 

Отряд Porolepiformes 343 
Семейство Porolepididae Woodward, 1891 347 

Род Porolepis Woodward, 1891 348 
P. posnaniensis (Kade, 1858) ." 349 
P. kureikensis Vorobyeva, 1963 349 
P. taimyrica Vorobyeva, 1963 349 

Семейство Holoptychiidae Owen, 1860 350 
Род Glyptolepis Agassiz, 1844 350 

GI. baltica Gross, 1936 351 
GI. ? dellei (Gross, 1942) 352 

Род Laccognathus Gross, 1941 353 
L. panderi Gross, 1941 353 

Род Paraglyptolepis Vorobyeva, 1987 354 
Pr. karksiensis Vorobyeva, 1987 354 

Род Holoptychius Agassiz, 1839 354 
H. cf. giganteus Agassiz, 1839 355 
Holoptychius sp 356 

Род Hamodus Obruchev, 1933 356 
H. lutkevitshi Obruchev, 1933 356 

? Род Ventalepis Schultze, 1980 356 
V. ketleriensis Schultze, 1980 357 

Отряд Onychodontiformes 357 
Семейство Onychodontidae (Woodward, 1891) 358 

Род Onychodus Newberry, 1857 358 
Onychodus sp 358 

Род Strunius Jessen, 1966 358 
S. rolandi (Gross 1936) 359 
Strunius sp 359 

Надотряд Actinistia 3SQ 
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Отряд Diplocercidoformes 360 
Семейство Miguashaididae Schultze, 1993 360 

Род Miguashaia Schultze, 1973 360 
M. grossi Forey et al, 2000 361 

Литература 362 
Условные обозначения к разделу Crossopterygii 371 

Подкласс Dipnoi. Двоякодышащие (Н.И. Крупина) 373 
Морфология 373 
Филогенетические связи 382 
Принципы систематики , 383 
Проблемы, решение которых связано с изучением Dipnoi 384 

Систематическая часть 385 
Подкласс Dipnoi 385 

Отряд Dipnoiformes 385 
Подотряд Dipnorhynchoidei 385 

Семейство Speonesydrionidae Campbell and Barwick, 1990 385 
Род Ichnomylax Long, Campbell et Barwick, 1994 385 

/. karatayi Reisz, Krupina et Smith, 2002 386 
Подотряд Holodontoidei 386 

Семейство Holodontidae Gorizdro-Kulczycka, 1950 386 
Род Holodipterus White et Moy-Thomas, 1940 386 

H. kiprijanowi (Pander, 1858) 387 
Род Ganorhynchus Traquair, 1873 387 

G. caucasius Krupina, 1979 387 
G. donensis Krupina, sp. nov 387 

Подотряд Uranolophoidei 388 
Семейство Rhynchodipteridae Berg, 1940 388 

Род Griphognatus Gross, 1956 388 
G. minutidens Gross, 1956 388 

Семейство Fleurantiidae Berg, 1940 389 
Род Jarvikia Lehthan, 1959 389 

/. lebedevi Krupina, 1999 389 
Подотряд Dipteroidei 389 

Семейство Dipteridae Owen, 1846 389 
Подсемейство Dipterinae Owen, 1846 389 

Род Dipterus Sedgwick et Murchison, 1828 390 
D. arcanus Krupina, 2000 390 
D. arenaceus Eichwald, 1844 390 
D. expressus Krupina, 2000 391 
D. marginalis (Agassiz, 1843) 391 
D. pacatus Krupina, 2000 391 
D. pauciporus Obruchev, 1947 392 
D. radiatus (Eichwald, 1844) 392 

Род Tarachnomylax Barwick, Campbell et Mark-Kurik, 1997 392 
T. oepiki Barwick, Campbell et Mark-Kurik, 1997 393 

? Род Grossipterus Obruchev, 1964 : 393 
G. crassus (Gross, 1933) 393 
G. venustus Krupina, 2000 394 

Подсемейство Rhinodipterinae Krupina, subfam. nov 394 
Род Rhinodipterus Gross, 1956 394 

Rh. secans (Gross, 1956) 394 
Rh. stolbovi Krupina, 1995 395 

Подсемейство Orlovichthiinae Krupina, subfam. nov 395 
Род Orlovichthys Krupina, 1980 396 
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О. limnatis Krupina, 1980 396 
Семейство Chirodipteridae Campbell et Barwick, 1990 397 

Подсемейство Chirodipterinae Campbell et Barwick, 1990 397 
Род Chirodipterus Gross, 1933 397 

Ch. intersitus Krupina, 2000 397 
Род Palaedaphus Van Beneden et Coninck, 1864 397 

P. livensis Obruchev, 1959 398 
Подсемейство Conchodontinae Krupina, subfam. nov 398 

Род Conchodus McCoy, 1848 398 
C. excussus Krupina, 2000 398 
C.jerofejewi (Pander, 1858) 398 
C. pinguiculus sp. nov 399 

Подотряд Phaneropleuroidei 399 
Семейство Phaneropleuridae Huxley, 1861 399 

Род Andreyevichthys Krupina, 1987 400 
A. epitomus Krupina, 1987 400 

Подотряд Ctenodontoidei 400 
Семейство Gnathorhizidae Miles, 1977 400 

Род Gnathorhiza Cope, 1883 400 
G. triassica Minich, 1977 401 
G. triassica triassica Minich, 1977 401 
G. triassica beresnikiensis Minich, 1977 401 
G. triassica baskunchakiensis Minich, 1977 401 
G. lozovskii Minich, 1977 402 
G. otshevi Minich, 1977 402 
G. bogdensis Minich, 1977 402 

Семейство Sagenodontidae Jaeckel, 1911 402 
Род Parasagenodus Vorobyeva, 1972 403 

P. sibiricus Vorobyeva, 1972 403 
Подотряд Ceratodontoidei 403 

Семейство Ceratodontidae Gill, 1872 403 
Род Ceratodus Agassiz, 1838 403 

C. facetidens Chabakov, 1932 404 
C. multicristatus Vorobyeva, 1968 404 
C. multicristatus multicristatus Vorobyeva, 1968 404 
C. multicristatus lipovensis Minich, 1977 405 
C. jechartiensis Minich, 1977 405 
C. donensis Vorobyeva et Minich, 1968 405 
C. gracilis Vorobyeva, 1968 406 
C. orenburgensis Minich, 1977 406 
C. recticristatus Vorobyeva, 1968 406 
С segnis Krupina, 1995 407 
C. sharategensis Krupina, 1994 407 
C. temporatus Krupina, 1994 407 
C. porrectus Krupina, 1994 408 

Род Ferganoceratodus Nesov et Kaznyshkin, 1985 408 
F.jurassicus Nesov et Kaznyshkin, 1985 408 

Семейство Neoceratodontidae Miles, 1977 408 
Род Asiatoceratodus Vorobyeva, 1967 409 

A. sharovi Vorobyeva, 1967 409 
Литература 410 
Список аббревиатур, принятых в томе 415 
Алфавитный указатель родовых названий систематической части 416 
Summary 418 
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