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Описывается нижняя челюсть двоякодышащей рыбы Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov.
(Dipteridae, Dipnoi) из фаменского (верхний девон) местонахождения Билово (Тверская обл., Торо-
пецкий р-н). Новый род и вид характеризуется коротким и широким симфизным отделом, боль-
шим углом расхождения гребней зубных пластинок и ростролатеральной ориентировкой мезиаль-
ных гребней. Платисимфизная конструкция нижней челюсти в сочетании с относительно неболь-
шими, широко расставленными зубными пластинками позволяют предположить, что анхидиптеры
питались слабо армированными или мягкотелыми, малоподвижными беспозвоночными и занима-
ли в трофической структуре сообщества нишу неспециализированных омнифагов.
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ВВЕДЕНИЕ
Двоякодышащие рыбы – склерофаги, омни-

фаги и даже хищники – играли важную роль в
трофических цепях девонских сообществ позво-
ночных, но грацильность черепа и, чаще всего,
слабое окостенение его костей приводили к тому,
что остатки дипной в ископаемом состоянии ча-
ще всего представлены только крепкими изоли-
рованными зубными пластинками. Каждая новая
находка даже фрагмента черепа, в особенности,
если она ассоциирована с зубными пластинками,
несет важную информацию как о морфологии
рыбы, так и о характере ее питания и положении
в трофических структурах сообществ.

Местонахождение Билово – одно из немного-
численных фаменских местонахождений в во-
сточной части Главного девонского поля. Оно бо-
гато остатками как беспозвоночных, так и разно-
образных позвоночных животных. Впервые
остатки рыб из двух аналогичных разрезов на ле-
вом (у дер. Билово) и правом берегу (под хут. Би-
лово) р. Малый Тудер (приток р. Куньи, бассейн
р. Ловати) были собраны Б.П. Марковским (Ге-
олком) в 1929–1930 гг., а в 1930–1931 гг. – экспе-
дицией Девонской литологической партии Ле-

нинградского геолого-разведочного треста под
руководством Р.Ф. Геккера [хранятся в колл. Па-
леонтологического ин-та им. А.А. Борисяка РАН
(ПИН)].

В работе Р.Ф. Геккера и М.Ф. Филипповой
(1935) Д.В. Обручевым приведены следующие
определения рыб из “сводного” биловского раз-
реза: Bothriolepis n. sp., Bothriolepis sp., Coccosteus
sp., Holoptychius f lemingi Agassiz, 1839, Holopty-
chius sp., Osteolepis n. sp. Только в 1958 г. палеоих-
тиологический отряд под руководством этого ав-
тора посетил Билово и собрал небольшое количе-
ство остатков антиарх и остеолепиформов.

Э.И. Воробьева (1977) описала отико-окципи-
тальный блок остеолепиформной рипидистии
Megapomus heckeri Vorobyeva, 1977 по материалу
из этих коллекций. На этикетке упомянуто, что
экземпляр обнаружен Геккером в 1930 г. в слое 4
(по описанию Геккера и др., 1935, с. 75). Э. Лук-
шевич (Lukševičs, 2001) описал новый вид антиар-
ха Bothriolepis heckeri Lukševičs, 2001, основанный
на остатках из этих же сборов и из того же слоя.
Находок двоякодышащих рыб в XX в. сделано
не было.

УДК 567.48:734.5(470.331)
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Заново привлекли внимание палеоихтиологов
к этому местонахождению регулярные полевые
работы (с 2011 г.) по мониторингу некоторых бе-
реговых обнажений малых рек – притоков р. Ло-
вати – в Андреапольском и Торопецком районах
Тверской обл., проводимые сотрудниками Ан-
дреапольского районного краеведческого музея
им. Э.Э. Шимкевича (КМА). Основная цель этих
работ – сбор остатков ископаемых девонских по-
звоночных и беспозвоночных животных.

В коллекции из местонахождения Билово,
хранящейся в КМА, С.В. Молошников (Музей
землеведения МГУ им. М.В. Ломоносова) и
В.В. Линкевич (КМА) определили остатки следу-
ющих позвоночных: Bothriolepis heckeri Lukševičs,
2001, Bothriolepis sp., Dunkleosteoidea indet., Hol-
optychius sp., Osteolepididae indet., Dipteridae indet.
(Молошников, Линкевич, 2017а, б). В этих двух
работах описаны новые находки антиарх; вид Bo-
thriolepis heckeri отнесен к ранее установленному
роду Livnolepis Moloshnikov, 2008.

С 2011 по 2015 гг. на биловских разрезах уда-
лось собрать несколько зубных пластинок двоя-
кодышащих рыб, а в 2016 г. была найдена нижняя
челюсть с хорошо сохранившимися зубными пла-
стинками. Находка сделана сотрудником Торо-
пецкой биостанции “Чистый лес” (Тверская
обл.) Д.Г. Бондарь.

Эта нижняя челюсть, описываемая ниже, от-
несена к новому роду и виду Anchidipterus dariae
Krupina, gen. et sp. nov. Новый таксон отличается
от других членов семейства Dipteridae Owen, 1846
относительно короткой и широкой нижней че-
люстью, симфизной частью своеобразной фор-
мы, а также строением зубных пластинок.

ГЕОЛОГИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ 
ВМЕЩАЮЩИХ ОТЛОЖЕНИЙ

Местонахождение Билово располагается на
северо-западе Тверской области, вблизи ее гра-
ницы с Новгородской. Местонахождение объеди-
няет по крайней мере три разреза, расположен-
ных на крутой излучине р. Малый Тудер и выше
нее по обоим берегам около д. Билово (рис. 1).
Здесь вскрываются пачки чередующихся песча-
ных, карбонатных и глинисто-песчаных пород
тудерской (сопоставляемой с елецким горизон-
том), биловской (с лебедянским горизонтом) и
нижней части льнянской (с оптуховским гори-
зонтом) свит верхней части нижнего – среднего
фамена (Вербицкий и др., 2012).

Тудерская свита распространена в юго-во-
сточной и восточной частях Изборско-Ильмен-
ской структурной зоны и выходит на дочетвер-
тичную поверхность вдоль западной границы
своего распространения (Вербицкий и др., 2012).

Песчаники тудерской свиты несогласно пере-
крываются известняками биловской свиты. В би-
ловском разрезе нижняя граница последней при-
нимается по подошве карбонатной пачки, нале-
гающей на желто-бурые песчаники (Вербицкий
и др., 2012). Сама биловская свита представлена
переслаивающимися пестроцветными мергеля-
ми, известковистыми глинами, светло-серыми и
зеленовато-серыми песчанистыми мелкозерни-
стыми известняками.

Учитывая присутствие карбонатных прослоев
внутри в целом терригенной тудерской свиты
(Саммет, 1973), расчленение разреза в Билове не
представляется очевидным. В разрезе, описанном
Геккером и Филипповой (1935), брахиоподы Cyr-
tospirifer (Spirifer) cf. lebedjanicus Nalivkin, 1947,
датирующие лебедянский горизонт, появляются
только со слоя 7. Все нижележащие карбонатные
слои, таким образом, должны быть отнесены к
елецкому горизонту, что противоречит принима-
емому ныне уровню кровли тудерской свиты по
литологическим данным (Вербицкий и др., 2012).
При этом уже из слоя 4 в нижней части разреза из-
вестны Megapomus heckeri и Bothriolepis heckeri,
считавшиеся в соответствующих публикациях
(Воробьева, 1977; Lukševičs, 2001) происходящи-
ми из биловской свиты. Найденный в осыпи эк-
земпляр, описываемый в настоящей работе, мо-
жет происходить из костеносных горизонтов как
биловской, так и тудерской свит, то есть, иметь
как елецкий, так и лебедянский возраст. Для
уточнения этого вопроса необходимы продолже-
ние исследований разреза и сбор новых органиче-
ских остатков. Льнянский возраст описываемых
экземпляров маловероятен, поскольку разрез
льнянской свиты не карбонатный, а песчанисто-
глинистый. Во всяком случае, дальнейшее сопо-
ставление этих свит бассейна Ловати с горизонта-
ми Центрального девонского поля требует уточ-
нения и проверки, в особенности, с использова-
нием палеонтологического материала.

Определения позвоночных в палеонтологиче-
ской коллекции КМА, сделанные Молошнико-
вым и Линкевичем (2017а, б) и перечисленные
выше, уточнены и дополнены по материалам но-
вых сборов. А.О. Иванов (СПбГУ) переопределил
остатки Dunkleosteoidea indet. как Dunkleosteus sp.
(личн. сообщ., 2016). Просмотр коллекции пер-
вым автором этой работы показал также присут-
ствие акантод Devononchus (?) sp., фрагментов
костей панциря Bothriolepis sp. и чешуй Holopty-
chius sp. из самого высокого, льнянского уровня
(верхний фамен). Более ясную и полную инфор-
мацию о послойном таксономическом составе
рыб может дать выделение микроостатков позво-
ночных из старых, привязанных к разрезу Гекке-
ра образцов, и сравнение с полученными в ре-
зультате новых сборов, а также переописание
стратотипического разреза.
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СИСТЕМАТИКА
П О Д К Л А С С SARCOPTERYGII

О Т Р Я Д DIPNOIFORMES
СЕМЕЙСТВО DIPTERIDAE OWEN, 1846

Род Anchidipterus Krupina, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от �νχ� древнегреч. – сход-
ный, близкий к роду Dipterus.

Т и п о в о й  в и д – Anchidipterus dariae Krupi-
na, sp. nov.

Д и а г н о з. Длина симфизной пластины ниж-
ней челюсти вдвое меньше ее ширины, так же как
и симфизной медиальной впадины. Угол расхож-
дения ветвей челюсти примерно 60°. Апекс пре-
артикулярной зубной пластинки развернут дор-
сально. Общий угол пластинок составляет 120°,
угол расхождения мезиального-латерального ря-
дов – 110°. Мезиальный гребень пластинки ко-
роткий, достигает мезиально заднего угла dentale,
ориентирован ростролатерально.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. Н.И. Крупина (2004) включила

в состав семейства Dipteridae Owen, 1846 следую-

щие роды: Dipterus Sedgwick et Murchison, 1828,
Rhinodipterus Gross, 1956, Orlovichthys Krupina,
1980, Tarachnomylax Barwick, Campbell et Mark-
Kurik, 1997 и, условно, Grossipterus Obruchev,
1964. Здесь мы также включаем в состав семей-
ства описанные позднее роды Harajicadipterus
Clement, 2009 и Sinodipterus Qiao et Zhu, 2009,
первоначально не отнесенные авторами этих ро-
дов ни к одному семейству. При этом у предста-
вителей только трех первых родов известно стро-
ение нижних челюстей, поэтому сравнение наше-
го материала проводится только с ними.

От рода Grossipterus (Крупина, 2004, табл. I,
фиг. 9, 10), условно отнесенного к подсемейству
Dipterinae, новый род отличается зубными пла-
стинками перетирающего, а не перемалывающе-
го типа (“Dipterus – тип”).

Угол схождения ветвей нижней челюсти у An-
chidipterus gen. nov. близок к наблюдаемому у Dip-
terus, слегка более тупой, чем у Rhinodipterus, и
гораздо более тупой, чем у Orlovichthys, у которо-
го сильно вытянуто dentale. Анхидиптер сближа-
ется с этими родами отсутствием симфизного
смыкания преартикулярных зубных пластинок,

Рис. 1. Расположение местонахождения Билово. На основном поле – западная часть Тверской области, на врезке –
положение местонахождений относительно дер. Билово. Большой звездочкой отмечено обнажение, откуда происхо-
дит описываемый материал, маленькими – два остальных разреза.
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но отличается от них гораздо более коротким и
широким симфизным отделом, изометричными
зубными пластинками с гораздо более коротким
мезиальным рядом зубов на них, количеством
гребней на пластинках и углом их расхождения.

В отличие от Rhinodipterus, у которого мези-
альный гребень преартикулярной пластинки за-
нимает парасагиттальное положение или направ-
лен ростромедиально, а передний конец гребня
не достигает уровня заднего угла dentale, у An-
chidipterus gen. nov. мезиальный гребень ориенти-
рован ростролатерально, а его передний конец
достигает уровня заднего угла dentale, но не захо-
дит далее рострально. У Dipterus мезиальный гре-
бень протягивается далеко рострально.

Угол расхождения рядов преартикулярных
зубных пластин у анхидиптера примерно соответ-
ствует наблюдаемому у Dipterus и близок к углу у
Rhinodipterus. Апекс зубной пластинки виден с
дорсальной стороны, тогда как у представителей
родов Dipterus и Rhinodipterus апекс значительно
развернут вентромезиально и с дорсальной сто-
роны не виден. Не исключено, что эта особен-
ность является не родовым (или видовым?) при-
знаком, а отражает ювенильную стадию развития
описываемого экземпляра.

Anchidipterus dariae Krupina, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а – в честь автора находки
Дарьи Бондарь.

Г о л о т и п – КМА/4213, неполная нижняя че-
люсть (без артикулярной области); Тверская обл.,
Торопецкий р-н, прав. берег р. Малый Тудер, у
хут. Билово; верхний девон, нижний–средний фа-
мен, возможно, тудерская или биловская свита.

О п и с а н и е (рис. 2; 3, а; 4; 5, в; 6, в). Нижняя
челюсть широкая, массивная, с ветвями, сходя-
щимися под углом примерно 60° (рис. 2, а, в; 3, а).
Этот угол сходен с наблюдаемым у Dipterus (60°)
(Jarvik, 1967) (рис. 3, б), слегка более тупой, чем у
Rhinodipterus (50°) (Jarvik, 1967) (рис. 3, в), и го-
раздо более тупой, чем у длиннорылого Orlovich-
thys (40°) (Крупина, 1980; Krupina et al., 2001)
(рис. 3, г). Судя по состоянию четко выраженных
и прослеживаемых от самых ранних генераций
зубов в рядах на зубных пластинках, по отсут-
ствию следов истирания как на зубах, так и на
вершинной части пластин, нижняя челюсть при-
надлежала ювенильной особи. Артикулярные
концы обеих ветвей челюсти обломаны сразу по-
зади задних краев зубных пластин, поэтому изме-
рения длины ветвей (17 мм) и ширины расхожде-
ния ветвей на уровне заднего края зубных пла-
стин (20 мм) относятся только к сохранившемуся
остатку. Инфрадентальные кости срослись без
швов (рис. 2, в, д), и определение соотношений
spleniale и postspleniale с supraangulare не пред-
ставляется возможным. Медиальная впадина для

размещения передней части гипобранхиального
аппарата широкая, ее длина меньше ширины в
два раза.

Меккелев хрящ (Mc, рис. 2, а–г) окостенел
слабо. Длина симфизной пластины меккелева
хряща (slmc) приблизительно в два раза меньше ее
ширины. Эта пластина вскрыта дорсально за счет
недоокостенения и/или неполной сохранности
выстилавших ее прижизненно тонких и широких
передних (симфизных) пластин praearticulare
(psl, рис. 2, а). Помимо этой области, меккелев
хрящ открывается на мезиальную поверхность
челюсти между мезиальным краем инфраден-
тальных костей и вентральным краем praearticu-
lare широкой полосой, клиновидно сходящей на
нет в ростральном направлении, до смыкания
этих костных элементов у задней части симфиз-
ной пластинки (рис. 2, г). Эта площадка служила
для крепления интермандибулярной мускулату-
ры (Miles, 1977; Bemis, 1986). На левой ветви челю-
сти внутри антеровентрального отростка praeartic-
ulare располагается узкое и длинное, ориентиро-
ванное косо постеродорсально/антеровентрально
окно, также позволяющее наблюдать меккелев
хрящ, при этом на правой ветви такое окно отсут-
ствует. На внешней стороне челюсти меккелев
хрящ открывается на латеральной стенке щеле-
видной, глубокой и длинной аддукторной ямы,
протягивающейся вперед до уровня третьего
гребня зубной пластинки (af, рис. 2, a, б, д, е).
Р. Майлз (Miles, 1977) называет эту структуру с
продолжением ее рострально у Chirodipterus aus-
tralis Miles, 1977 супрамеккелевой ямой, Крупина
и др. у Orlovichthys limnatis Krupina, 1980 (Krupina
et al., 2001) – меккелевой ямкой. Здесь мы прини-
маем термин Э. Ярвика (Jarvik, 1967) “аддуктор-
ная яма”, поскольку гомология этой структуры,
обоснованная этим автором, основана на изуче-
нии крепления челюстной мускулатуры у совре-
менного Neoceratodus, и позволяет морфологиче-
ское сравнение.

Латеральная стенка аддукторной ямы целиком
образована инфрадентальными костями. Это на-
блюдается на пришлифованной поверхности вер-
тикального отлома артикулярного отдела челю-
сти с левой стороны, (id, рис. 4, а). Вентрально
дно аддукторной ямы образовано карманом меж-
ду наружной пластиной инфраденталий (idvl) и их
особой продольной латеральной пластиной. Дор-
сальный край вертикальной пластины инфраден-
тальных элементов, не контактируя в передней ча-
сти с латеральным краем praearticulare, открывает
короткий участок меккелева хряща, протягиваю-
щийся от задней оконечности передней борозды
до переднего края аддукторной ямы (рис. 2, д, е).
На пришлифовке, сделанной на обломанном тор-
це левой ветви челюсти, внутри заполняющей
меккелеву полость породы различаются слабо
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Рис. 2. Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov., голотип КМА/4213, неполная нижняя челюсть: а, б – дорсально,
в, г – вентрально, д, е – латерально слева. Стрелка на (д) направлена рострально. Oбозначения: af – аддукторная яма;
antf – передняя борозда, ограничивающая задний край dentale; dp – зубная пластинка; idvl – вертикальная инфраден-
тальная пластина; ip – горизонтальная инфрадентальная пластина; jd – зубчики на dentale; lp – лабиальная ямка; Mc –
меккелев хрящ; mi – медиальная вырезка на dentale; mlPra – мезиальные пластины praearticulare; oc – отверстия выхо-
да наружных ветвей оральной ветви сенсорного канала; Pra – praearticulare с преартикулярными зубными пластинка-
ми; psl – передние (симфизные) пластины praearticulare; rd – участок зубной пластинки, сформированный репаратив-
ным дентином; slmc – симфизная пластина меккелева хряща. Масштабная линейка 10 мм.
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сформированные участки эндохондрального око-
стенения (mco, рис. 4, а).

Швы между dentale и соседними с ним костя-
ми, за исключением praearticulare, не распозна-
ются, так же как и трасса мандибулярного сен-

сорного канала. Мезиальные участки орального
сенсорного канала маркируются несколькими
крупными порами на постеролатеральных углах
dentale (oc) и одним-двумя хорошо выраженными
рядами пор на дорсальной (оральной) поверхно-

Рис. 3. Углы расхождения ветвей нижней челюсти и ориентировка первого (мезиального) зубного ряда преартикуляр-
ных зубных пластин у различных Dipteridae: а – Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov., задние отделы ветвей ниж-
ней челюсти реконструированы; б – Dipterus valenciennesi Sedgwick et Murchison, 1828; в – Rhinodipterus ulrichi Ørvig,
1961; г – Orlovichthys limnatis Krupina, 1980, задний отдел правой ветви нижней челюсти реконструирован [б, в – из
Э. Ярвика (Jarvik, 1967); г – из Крупиной (1980)]. Oбозначениe: mr – первый (мезиальный) зубной ряд преартикуляр-
ной зубной пластины.
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Рис. 4. Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov., голотип КМА/4213: а – схема вертикального сечения левой ветви
нижней челюсти на уровне заднего края зубной пластинки, по естественному обломанному краю; б – правая преар-
тикулярная зубная пластинка. Oбозначения: dp – зубные пластины; id – инфрадентальные кости; idvl – вертикальная
инфрадентальная пластина; Mc – меккелев хрящ; mco – участок эндохондрального окостенения в пределах меккелева
хряща; mlPra – мезиальные пластины praearticulare; Pra – praearticulare. Масштабная линейка 3 мм.
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сти кости, но отсутствуют в медиальной части
вентральной стороны (рис. 2, а–г). В симфизной
части дорсальной стороны ряды пор прерывают-
ся на коротком расстоянии, поскольку разделены
симфизным бугорком. Каудально (лингвально)
от этого бугорка край dentale образует симмет-
ричную узкую вырезку (mi), которая могла вме-
щать маленькую непарную adsymphysiale, как у
Chirodipterus australis (Miles, 1977) или Ch. wil-
dungensis Säve-Söderbergh, 1952 (Jarvik, 1967), хотя
у последнего вида эта структура несколько отде-
лена от заднего края dentale. На мальковых стади-
ях развития Neoceratodus в этом же положении
присутствует маленькая непарная, несущая один
или два зуба кость MdY (Jarvik, 1967).

С обеих сторон от вырезки на лингвальной
стороне dentale располагаются короткие ряды из
4–6 мелких округлых бугорков-зубчиков (jd) в
том же положении, что и описанные у Dipterus
oervigi Gross, 1964 (Gross, 1964), D. valenciennesi
Sedgwick et Murchison, 1828 (Jarvik, 1967) и Or-
lovichthys limnatis (Krupina et al., 2001), и извест-
ные у современного Neoceratodus на мальковой
стадии (Jarvik, 1967; Kemp, 1995). Они могут быть
гомологичны зубчикам на “лабиальных” (ден-
тальных) зубных пластинках, описанным у маль-
ков Andreyevichthys epitomus Krupina, 1987 (Krupi-
na, 1992; Krupina, Reisz, 1999, с.106, рис. 2A, 4B).

Лингвальный край dentale (рис. 2, а, б) нависает
над передней бороздой (antf), отделяющей его от
реконструированного на иллюстрации (рис. 2, б) с
левой стороны антеродорсального края мезиаль-
ных пластин praearticulare; постеромезиально от
заостренных задних оконечностей dentale в дне
борозды на поверхность открывается окостене-
ние меккелева хряща.

Лабиовентральный край dentale срастается с
костями инфрадентальной серии без следов шва
(рис. 2, в–е). Сросшиеся без швов splenialia и
postsplenialia подстилают вентральную сторону
меккелева хряща единой, покрытой космином с
крупными порами горизонтальной инфраденталь-
ной пластиной (ip), а также образуют общую лате-
ральную вертикальную пластину (idvl, рис. 2, е),
которая каудально образует латеральную стенку
аддукторной ямы. Выстилает ли она лабиальную
ямку (lp) в ростральной части черепа, визуально
определить трудно.

Praearticularia (Pra) образованы дорсальными
ламинами, несущими умеренно сдвинутые назад
(по сравнению с Chirodipteridae и Holodontidae)
зубные пластины (dp), и передними мезиальны-
ми, частично выстилающими внутреннюю сторо-
ну ветви челюсти (mlPra, рис. 2, в, г; 4, а). Симфи-
зные части мезиальных пластин praearticulare об-
ломаны на правой ветви челюсти полностью, на
левой – в значительной степени, поэтому просле-
дить, как далеко вперед они простирались, и как

выстилали дорсальную сторону симфизной пла-
стинки меккелева хряща, можно только прибли-
зительно (рис. 2, а, б).

Преартикулярные зубные пластинки (рис. 4, б)
широкие. Их ширина составляет 8 мм, длина –
4 мм. На пластинках располагается шесть рядов
зубчиков, четыре из которых начинаются от апек-
са, а два последних – от уровня третьего ряда каж-
дой из пластинок. Общий угол пластинок состав-
ляет 120°, угол расхождения рядов – примерно
110°. Последний примерно соответствует наблю-
даемому у Dipterus valenciennesi (Jarvik, 1967) и
близок к углу у Rhinodipterus secans Gross, 1956
(Gross, 1956). Вершина ясно выражена, апекс рас-
положен на уровне начала первого ряда, хорошо
виден с дорсальной стороны.

В каждом из рядов насчитывается по шесть зу-
бов, размер которых увеличивается в лабиальном
направлении. Желобки между рядами глубокие и
отчетливые, начинаются сразу от вершины пла-
стинки. Наиболее глубокими, широкими и про-
тяженными являются желобки между первым–
вторым и вторым–третьим рядами. Наиболее
длинный ряд – первый (мезиальный), его длина
составляет 6 мм. Второй ряд составляет 0.75, тре-
тий–четвертый ряды составляют 0.625, пятый –
0.5, а последний, шестой ряд – 0.375 длины пер-
вого. Мезиальный ряд ориентирован ростролате-
рально, его передний конец только достигает
уровня заднего угла dentale, но отделен от него бо-
роздой (рис 2, а, б), в отличие от Rhinodipterus ul-
richi Ørvig, 1961 (Jarvik, 1967) (mr) и Rh. kimberley-
ensis Clement, 2012 (Clement, 2012), у которых ме-
зиальный ряд зубов занимает парасагиттальное
положение или направлен ростромедиально, а
передний зубчик гребня не достигает этого уров-
ня (рис. 3, а, в). У Dipterus valenciennesi (Jarvik,
1967) передний гребень протягивается далеко ро-
стрально и отделен от заднего угла dentale широ-
кой бороздой (рис. 3, б).

К основанию мезиального и постеро-мезиаль-
ного краев зубных пластинок примыкает неши-
рокое поле, образованное отдельными “блисте-
рами”, состоящими из “косминовой”, несущей
крупные поры, или гладкой ткани (rd, рис. 2, в, г).
“Блистеры” неправильной формы, могут накла-
дываться друг на друга, их края неровные. Это да-
ет основания предполагать, что ткань в этих зонах
попеременно резорбировалась и нарастала зано-
во. Сходная ткань, прилегающая к зубным пла-
стинкам, была описана Э. Уайтом (White, 1965) и
Р. Дэнисоном (Denison, 1974) у Dipterus valencien-
nesi. К. Кэмпбелл и Р. Барвик (Campbell, Bar-
wick, 1998), описавшие эту ткань у Adololopas
moyasmithiae Campbell et Barwick, 1998, назвали
ее “репаративным дентином”. В отличие от
обычного космина, под верхним слоем “зубного
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паркета” в этой ткани отсутствует система гори-
зонтальных каналов (den Blaauwen et al., 2005).

Р а з м е р ы  в  м м. Длина сохранившейся ча-
сти ветвей челюсти – 17.

М а т е р и а л. Только голотип.

ОБСУЖДЕНИЕ
Помимо морфологического описания нового

материала и установления нового таксона, зада-
чей, решаемой в настоящей статье, является
определение трофической роли двоякодышащих
рыб, входящих в биловское сообщество позво-
ночных. Для ее решения мы постараемся выяс-
нить наиболее вероятный способ обработки до-
бычи анхидиптерами.

Девонские двоякодышащие рыбы обладали
двумя принципиально отличавшимися типами
строения зубных систем. К первому типу отно-
сятся рыбы с обширными полями сменяющихся
зубчиков шагреневого типа, выстилавших кости
стенок ротовой полости. Ко второму – дипнои,
верхне- и нижнечелюстные кости которых несли
зубные пластинки (Campbell, Barwick, 1983,
1990). Эти типы устройства зубного аппарата от-
ражают различия в способе переработки добычи:
простое схватывание и удержание с последую-
щим заглатыванием без обработки зубными эле-
ментами в первом типе и раздавливание во вто-
ром (Schultze, 1992). Промежуточное положение
занимает род Fleurantia (Graham-Smith, Westoll,
1937; Bystrow, 1944, Smith et al., 1987), у которого
рассеянные дентиновые зубчики на птеригоидах
сочетаются с зубами, организованными в слабо
сформированные ряды.

У дипной, относящихся ко второму типу, пол-
ное срастание ветвей нижней челюсти в симфизе
в сочетании с особенностями строения гленоида
исключали ротацию ветвей нижней челюсти и

позволяли только вертикальное смыкание пла-
стин верхней и нижней челюсти при аддукции,
как показано У. Бимисом (Bemis, 1986) для совре-
менных лепидосиренид со сходной структурой
челюстей. Такая конструкция позволяла воздей-
ствовать на пищевой объект только путем его вер-
тикального сдавливания и делала невозможным
перетирание и размалывание.

Второй тип может быть, в свою очередь, под-
разделен на две морфо-функциональные группы
(рис. 5): 1. Двоякодышащие с контактирующими
или почти контактирующими передними краями
в симфизной плоскости зубными пластинками
давящего типа; пластинки крупные относительно
длины челюсти (члены семейств Dipnorhynchi-
dae, Chirodipteridae, Holodontidae), и 2. Двояко-
дышащие с далеко не доходящими до симфиза
небольшими относительно общих размеров че-
люсти пластинками (напр., семейство Dipteridae).
Во второй группе симфизной области может дости-
гать только передняя пластина (отросток) предсо-
членовной кости, но не ее зубная пластинка.

Для первой группы характерны укороченные
относительно межгленоидного расстояния ветви
челюсти (рис. 5, а). Межгленоидная ширина (igw)
больше общей длины челюсти (l), и больше или
равна длине ее ветви (l '). Длина пластинок (lp)мо-
жет превышать половину длины ветви челюсти.
Геометрический центр преартикулярных пласти-
нок (pc) располагается в передней половине дли-
ны ветви челюсти. Вследствие этого и, несмотря
на общее укорочение челюсти, плечо рычага (ll)
оказывается относительно длинным, что делает
силу воздействия на пищевой объект не такой уж
большой, какой она могла бы быть при заднем рас-
положении геометрического центра пластинки.

Этот дисбаланс компенсируется общим уко-
рочением челюстей, что увеличивает силу, при-
кладываемую к пищевому объекту при аддукции

Рис. 5. Соотношения общей длины нижних челюстей, длины их ветвей, межгленоидной ширины и плеча рычага воз-
действия зубной пластинки на пищевой объект: а – Chirodipterus australis Miles, 1977; б – Rhinodipterus ulrichi Ørvig,
1961; в – Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov. Задние отделы ветвей нижней челюсти, общая длина нижних че-
люстей, длина их ветвей и межгленоидная ширина Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov. реконструированы [а –
из Майлса (Miles, 1977); б – из Ярвика (Jarvik, 1967)]. Oбозначения: igw – межгленоидная ширина; l – длина нижних
челюстей; l' – длина ветвей нижних челюстей; ll – плечо рычага воздействия на пищевой объект; lp – длина преарти-
кулярных зубных пластинок; pc – геометрический центр преартикулярных зубных пластинок.
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челюсти, и приводит к медиальному смыканию
преартикулярных зубных пластинок в симфиз-
ной области. Тесному контакту противолежащих
нижнечелюстных пластинок соответствовало в
разной степени выраженное слияние верхнече-
люстных, что позволяло укрепить свод неба за
счет не только птеригоидных костей, но и толсто-
го слоя дентина самих зубных пластинок. Это
увеличивало эффективность склерофагии. С дру-
гой стороны, медиальное смыкание пластинок
нижней челюсти, например, у хиродиптерид
(рис. 5, а), у которых пластинки занимали боль-
шую часть площади дна ротовой полости, сужало
и укорачивало медиальное пространство для раз-
мещения basihyale и хондроидно-соединительно-
тканного “языка”, поддерживаемого этим ске-
летным элементом.

Во второй группе (рис. 5, б, в) межгленоидная
ширина равна или меньше как общей длины че-
люсти, так и ее ветвей. Длина зубной пластинки
значительно меньше половины длины несущей
ее ветви. Геометрический центр преартикуляр-
ных пластинок располагается в середине длины
ветви челюсти, или даже несколько позади нее.
Несмотря на относительно длинные ветви челю-
стей, плечо рычага оказывается относительно бо-
лее коротким, чем у членов первой группы, что
делает силу воздействия на пищевой объект боль-
шей, чем если бы геометрический центр пластин-
ки располагался более рострально.

Как показано У. Бимисом и Г. Лодером (Bemis,
Lauder, 1986), в обработке пищевого объекта у со-
временных двоякодышащих (Neoceratodus, Pro-
topterus и Lepidosiren) гипобранхиальный аппарат
совершает вертикальные движения, возвратно-
поступательно прокачивающие воду через ротовое
отверстие. Этот механизм назван авторами “гио-
идным насосом”. Ток воды, создаваемый этим
“насосом”, передвигает пищевой комок внутри
ротовой полости и даже частично выводит его на-
ружу изо рта в процессе “пережевывания”. Сход-
ство морфологии висцерального аппарата совре-
менных и ископаемых дипной позволяет предпо-

ложительно распространить наши представления
о его функционировании и на последних.

У каждой из двух описанных выше конструк-
ций есть свои морфо-функциональные преиму-
щества и недостатки. Уменьшение площади “язы-
ка” и укорочение передней части челюсти у девон-
ских дипной в первой группе (рис. 6, а) со слитыми
медиально зубными пластинками уменьшало по-
верхность гиоидного насоса, приводившее, соот-
ветственно, к уменьшению амплитуды гидравли-
ческого внутриротового давления и ослаблению
возможности манипуляции пищевым комком.
Возможно, впрочем, что в этой группе девонских
дипной таких манипуляций и не осуществлялось,
поскольку большая часть дна ротовой полости
была занята зубными пластинками, и необходи-
мости передвигать пищу для более полного из-
мельчения не возникало, то есть размеры добычи
должны были быть сравнимы с размером суммар-
ной площади зубных пластин в каждой челюсти.

У диптерид площадь пластинок невелика, по-
этому пространство между ними, занятое “язы-
ком”, пропорционально больше, чем в первой
группе (рис. 6, б–д). Эффективная, по сравнению
с первой группой, площадь “поршня” гиоидного
насоса обеспечивала улавливание объекта пита-
ния за счет всасывания воды в ротовую полость и
давала возможность значительного манипулиро-
вания им. Линейные размеры добычи могли пре-
вышать площадь самих зубных пластин, и ее об-
работка могла проводиться поэтапно с помощью
передвижения пищевого комка внутри ротовой
полости и за ее пределами, как это и происходит у
современных Protopterus и Lepidosiren (Bemis,
Lauder, 1986).

Функциональное значение губных складок у
современных двоякодышащих описано Бимисом
(Bemis, 1986), который показал, что эти мягкие
структуры определяют размер и форму ротового
отверстия, что важно при засасывающем типе по-
имки добычи. У современных дипной отсутству-
ют кости передней части рыла, поэтому для них
хондроидно-соединительнотканные губы фор-

Рис. 6. Реконструкция площади “поршня гиоидного насоса” (обозначена серой заливкой) и конфигурация симфиз-
ной пластины нижних челюстей у различных девонских двоякодышащих (стеносимфизный и платисимфизный ти-
пы); крестовидные диаграммы показывают соотношение ширины рта и длины симфизной пластины: а, б, г – стено-
симфизный тип, в, д – платисимфизный тип: а – Chirodipterus australis Miles, 1977; б – Dipterus valenciennesi Sedgwick
et Murchison, 1828; в – Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov.; г – Rhinodipterus ulrichi Ørvig, 1961; д – Orlovichthys
limnatis Krupina, 1980 [а – из Майлса (Miles, 1977); б, г – из Ярвика (Jarvik, 1967); д – из Крупиной (1980)].

а б в г д
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мируют не только латеральные, но также дорсаль-
ный и вентральный края рта. У девонских дипной
последние сформированы костями верхней и
нижней челюстей. Вероятно, что мышцы и со-
единительные ткани губных складок, крепивши-
еся в лабиальной ямке нижней челюсти постеро-
латерально от симфиза у девонских дипной, огра-
ничивали ротовое отверстие по бокам и, таким
образом, регулировали приточное отверстие гио-
идного насоса. Соотношения ширины и длины
симфизной пластины во второй группе варьиру-
ют в значительной степени (рис. 6, а–д; 7, а–в).
Ее ширина определяла размер вентрального края
ротового отверстия. У девонских дипной мы вы-
деляем стено- и платисимфизный варианты кон-
фигурации симфизных пластин. Стеносимфиз-
ная конструкция указывает на ротовое отверстие
меньшего, платисимфизная – большего размера.
Новый род и вид Anchidipterus dariae gen. et sp. nov.
относится, без сомнения, к платисимфизному ти-
пу (рис. 6, в; 7, а), тогда как Dipterus (рис. 6, б; 7, б)
и Rhinodipterus (рис. 6, г) – к стеносимфизному.
Неожиданно, Orlovichthys (рис. 6, д; 7, в) попадает
в платисимфизную группу, несмотря на удлинен-
ные челюсти и узкое ротовое отверстие; это свя-
зано с его относительно короткой симфизной
пластиной. У стеносимфизных форм, согласно
закону Бернулли, увеличенная скорость потока
воды (позволявшая эффективнее затягивать пи-
щевой объект) сопровождалось снижением дав-
ления в нем (что уменьшало мощность всасыва-
ния). Стеносимфизный рот, таким образом, был
лучше приспособлен к захвату более мелких, но
быстро плавающих объектов, например, таких,
как мелкие членистоногие. У платисимфизных
ротовое отверстие позволяло заглатывать более
крупные, но менее подвижные пищевые объекты.

Длина симфизной пластинки могла быть кор-
релятивно связана и с формой пищевого объекта.
Для удержания удлиненных, червеобразных объ-
ектов было достаточно короткого симфиза, кото-
рый способствовал перехватыванию объекта по-
перек на любом участке его длины (рис. 7, а), а

удлиненный был более эффективен при захвате
более коротких, но изометричных организмов,
для удержания которых была необходима бóль-
шая поверхности контакта, зачастую ложковид-
ная (рис. 7, б, в).

Длина ветвей нижней челюсти спереди от пе-
реднего края зубных пластин во второй группе мог-
ла достигать значительных размеров (напр., у Rhi-
nodipterus kimberleyensis: Clement, 2012, рис. 3a, в).
Удлинение верхней и нижней челюстей создавало
дополнительный инструмент добычи и фиксации
пищевого объекта, работавший как пинцет. Эф-
фективность захвата этого “пинцета” должны
были увеличивать мелкие зубчики на гладких, по-
крытых космином оральных поверхностях верх-
ней и нижней челюсти (jd), известные, например,
у Anchidipterus dariae gen. et sp. nov. (рис. 7, а),
Dipterus oervigi (Gross, 1964), D. valenciennesi (Jar-
vik, 1967), Orlovichthys limnatis (Krupina et al.,
2001) (рис. 7, в) и у мальков Andreyevichthys epito-
mus (Krupina, 1992; Krupina, Reisz, 1999; Крупина,
2004). Удлиненные челюсти также давали воз-
можность копать придонные осадки в поисках
мелких, неглубоко зарывающихся животных.

Сочетание таких признаков, как платисимфи-
зная конструкция рта, гиоидный насос с пони-
женной скоростью, но большей мощностью вса-
сывания, невозможность перемалывания пище-
вого комка зубными пластинками, а только его
сжатие, дают возможность предположить, что ан-
хидиптеры питались в биловском бассейне слабо
армированной или мягкотелой, малоподвижной
добычей относительно крупного размера. По
этим параметрам в качестве объектов питания для
этих рыб можно предположить разнообразных
червей, мелких беззамковых брахиопод, тонкора-
ковинных или лишенных раковин моллюсков и
мелких членистоногих. Из этих животных в би-
ловском сообществе известны все группы, кроме
червей, наличие которых в любом бассейне легко
предположить. Таким образом, анхидиптеры, ве-
роятнее всего, занимали в трофической структуре

Рис. 7. Возможные способы захвата пищевых объектов различным диптеридными двоякодышащими: а – захват удли-
ненного объекта с помощью короткого симфиза у Anchidipterus; б, в – захват изометричного объекта с помощью зна-
чительной поверхности контакта удлиненного симфиза: б – Dipterus (из: Jarvik, 1967), в – Orlovichthys (из: Крупина,
1980). Эффективность захвата увеличивали челюстные зубчики на оральной поверхности нижней челюсти. Обозначе-
ние: jd – челюстные зубчики.

а б в
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сообщества нишу неспециализированных омни-
фагов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Местонахождение Билово – одно из немного-

численных фаменских местонахождений в во-
сточной части Главного девонского поля (ГДП).
Оно богато палеонтологическими находками –
как беспозвоночных, так и разнообразных позво-
ночных животных. Первая описанная из фамен-
ских отложений ГДП двоякодышащая рыба, от-
несенная нами к семейству Dipteridae Owen, 1846,
Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov., ха-
рактеризуется коротким и широким симфизным
отделом нижней челюсти, ростролатеральной
ориентировкой мезиальных зубных рядов зуб-
ных пластинок и значительным углом их расхож-
дения.

Девонские двоякодышащие рыбы с зубными
пластинками разделены на две морфо-функцио-
нальные группы. К первой относятся склерофа-
гические формы с относительно короткими че-
люстями и крупными, сближенными или смыка-
ющимися медиально зубными пластинками. Ко
второй – преимущественно омнифаги с относи-
тельно небольшими, раздвинутыми латерально и
сдвинутыми назад зубными пластинками. В пер-
вой группе тесный контакт крупных противосто-
ящих нижнечелюстных пластинок увеличивал
эффективность склерофагии. Во второй межче-
люстное пространство, занятое “языком”, было
относительно больше. Эффективная по сравне-
нию с первой группой площадь “поршня” гиоид-
ного насоса обеспечивала более активное улавли-
вание подвижных объектов питания в полость и
давала возможность значительного манипулиро-
вания пищевым комком.

Ширина нижнечелюстного симфиза во второй
группе определяла размер ротового отверстия.
Мы выделяем стено- и платисимфизный вариан-
ты конфигурации симфизных пластин. Стено-
симфизный рот был лучше приспособлен к захва-
ту более мелких, но быстро плавающих объектов.
У платисимфизных форм ротовое отверстие поз-
воляло заглатывать более крупные, но менее по-
движные пищевые объекты. К этой морфофунк-
циональной группе отнесен описываемый здесь
Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov.

Длина симфизной пластины могла быть кор-
релятивно связана с формой пищевого объекта.
Для удержания удлиненных, червеобразных объ-
ектов было достаточно короткого симфиза, длин-
ный был более эффективен при захвате коротких,
но изометричных организмов.

Платисимфизная конструкция нижней челю-
сти в сочетании с относительно небольшими,
широко расставленными зубными пластинами

позволяют предположить, что добычей анхиди-
птеров в биловском бассейне были слабо арми-
рованные или мягкотелые беспозвоночные. Ан-
хидиптеры могли занимать в трофической
структуре сообщества нишу неспециализиро-
ванных омнифагов.

* * *
Авторы статьи благодарны сотруднику Торопец-

кой биостанции “Чистый лес” (Тверская обл.)
Д.Г. Бондарь, которая нашла экземпляр, описанный
в настоящей статье, и передала его в Андреапольский
краеведческий музей им. Э.Э. Шимкевича. Мы
признательны А.О. Иванову за рецензирование,
которое значительно улучшило качество данной
работы. Работа выполнена в рамках Программы
фундаментальных научных исследований Прези-
диума РАН № 17 “Эволюция органического мира.
Роль и влияние планетарных процессов” по про-
екту “Перестройка экологической структуры со-
обществ позвоночных в периоды крупнейших
экосистемных кризисов в позднем палеозое и на-
чале мезозоя”. Фотографии выполнены в ПИН
РАН С.В. Багировым.
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The First Find of a Dipnoan Fish (Sarcopterygii)
in the Famennian (Upper Devonian) of the Tver’ Region

O. A. Lebedev, N. I. Krupina, V. V. Linkevich

A new dipnoan genus and species Anchidipterus dariae Krupina, gen. et sp. nov. (Dipteridae) based on a lower
jaw specimen from the Famennian (Upper Devonian) of the Bilovo locality (Tver Region, Toropets District)
is described. This taxon is characterized by short and broad mandibular symphysis, rostrolateral orientation
of the mesial ridge of the prearticular dental plates and significant divergence angle of their ridges. The platy-
symphysial construction of the lower jaw in Anchidipterus in combination with relatively small and widely
spaced tooth plates suggest that this fish fed on poorly armored or soft-bodied, inactive invertebrates and oc-
cupied a niche of an unspecialized omniphague in the trophic structure of the community.

Keywords: Upper Devonian, Tver’ Region, Dipnoi, lower jaw, Anchidipterus dariae, hyoid pumping, lower
jaw symphysis, omniphague
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