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В верхнепермских отложениях Восточной Европы обнаружен новый морфотип чешуй лучеперых
рыб отряда Eurynotoidiformes (Actinopterygii), относящийся к ранее описанному на основе изолиро-
ванных зубов виду Isadia arefievi A. Minich, 2015. Чешуи, определяемые как I. arefievi, обнаружены в
пяти местонахождениях (включая типовое), приуроченных к верхневятскому интервалу, в том чис-
ле к терминальнопермским отложениям жуковского горизонта (зона Archosaurus rossicus), охарак-
теризованных вязниковским фаунистическим комплексом тетрапод. Строение чешуйного покрова
I. arefievi морфологически близко к таковому I. opokiensis A. Minich et Andrushkevich, 2017, что под-
тверждает предположение о принадлежности указанных видов одной филогенетической линии
(I. opokiensis–I. arefievi). Новые находки I. arefievi свидетельствуют о широком распространении в
водных сообществах вятского времени растительноядных рыб с соскребающим типом питания.
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ВВЕДЕНИЕ
Eurynotoidiformes Minich et A. Minich, 1990 –

эндемичный для Восточной Европы отряд луче-
перых рыб, динамично эволюционировавший в
пределах данного региона на протяжении сред-
ней–поздней перми, и исчезновение которого
связано с кризисным пермо-триасовым событи-
ем. Интерес к данной группе продиктован трофи-
ческой специализацией ее уржумско-вятских
представителей, которые являются древнейшими
известными облигатно-растительноядными ры-
бами, предположительно, уже к концу перми
освоившими основные типы питания раститель-
ной биомассой, встречаемые у современных ко-
стистых рыб (Esin, 1997; Буланов, Миних, 2017; Ба-
каев, 2019; Pindakiewicz et al., 2020). Широкое рас-
пространение эвринотоидиформ в пределах
Восточно-Европейской платформы (Миних, Ми-
них, 1990; Есин, Машин, 1996), а также видоспе-
цифичное строение их зубов и чешуй, легко иден-
тифицируемых в комплексах изолированных их-
тиолитов, определяют большой потенциал
группы для ее использования в целях региональ-
ной стратиграфии.

Верхи северодвинского и вятский ярусы Во-
сточной Европы сравнительно хорошо охаракте-
ризованы ихтиофауной (Миних, Миних, 2009), в
том числе остатками четырех видов эвринотоиди-
форм, относимых к роду Isadia: I. suchonensis
A. Minich, 1986, I. aristoviensis A. Minich, 1990,
I. opokiensis A. Minich et Andruskevich, 2017 и I. are-
fievi A. Minich, 2015. Для I. suchonensis и I. aristovi-
ensis известно как строение зубов, так и чешуй
(Миних, Миних, 2009). Isadia opokiensis описана
по изолированным чешуям из местонахождения
Мутовино (Миних, Андрушкевич, 2017), однако
недавно из изохронного и географически близко-
го местонахождения Марьюшкина Слуда-С были
описаны также и зубы, относимые к данному ви-
ду (Бакаев, 2020).

Вид I. arefievi описан только по изолирован-
ным зубам характерной формы (Миних и др.,
2015), сочетающим мощный контрфорс с сильно
расширенной коронкой, снабженной нескольки-
ми (до семи) высокими, широкими, полностью
образованными акродином зубцами, некоторые
из которых приобрели секировидную форму.
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Данные о строении чешуйного покрова вида до
настоящего времени не публиковались.

В предлагаемой работе описывается комплекс
чешуй, по нашему мнению, относящийся к I. are-
fievi и происходящий из пяти верхневятских ме-
стонахождений центра и северо-востока Восточ-
но-Европейской платформы (рис. 1; табл. 1):
Элеонора (типовое), Раша, Жуков Овраг-1-А,
Сартаково и Лагерный Овраг-1. В трех первых ме-
стонахождениях чешуи нового морфотипа обна-
ружены вместе с зубами I. arefievi, имеющими хо-
рошо узнаваемую форму (рис. 2). Эта совместная
встречаемость, очевидное отличие от чешуй дру-
гих описанных видов Isadia, а также наибольшее
сходство с таковыми I. opokiensis, имеющей наи-
более близкий (предположительно исходный для
I. arefievi) тип строения зубов (Бакаев, 2020),
убеждают в принадлежности описываемых ниже
остатков к I. arefievi.

В местонахождениях Сартаково и Лагерный
Овраг-1 зубы I. arefievi пока не обнаружены, что,
по нашему мнению, обусловлено либо ограни-
ченной выборкой (Сартаково), либо фациальны-
ми особенностями захоронения (плохой сохран-
ностью зубов в грубозернистых породах), а также
относительно крупным размером просмотрен-
ных фракций, в которых мелкие ихтиолиты
обычно не представлены (Лагерный Овраг-1).

Рассматривая вопрос о распространении вида,
следует отметить, что ранее присутствие I. arefievi
было установлено по находкам отдельных зубов в
терминально-пермском местонахождении Со-
ковка (Pindakievicz et al., 2020); кроме того, при
первоописании вида к нему был отнесен также
изолированный зуб из местонахождения Лагер-
ный Овраг-3, хотя и отмечалось его не вполне
стандартное строение (Миних и др., 2015). Зубы,
найденные нами в том же местонахождении
(рис. 2, и, к), в целом укладываются в диапазон
морфологической изменчивости выборки зубов
из Элеоноры, что подтверждает присутствие
I. arefievi в средней части пермских отложений,

представленных в разрезе Лагерный Овраг–Ок-
ский Съезд.

В большинстве местонахождений остатки
I. arefievi происходят из грубозернистых отложе-
ний руслового аллювия (пески, гравелиты и пес-
чаники), что в целом определяет лишь удовлетво-
рительную сохранность чешуй, многие из кото-
рых достаточно сильно окатаны и сохранили
ганоиновые структуры не на всем свободном по-
ле. Местонахождения Элеонора и Раша приуро-
чены к старично-русловым фациям (обогащен-
ные органикой глины и алевролиты), большин-
ство встреченных в них чешуй также сильно
истерты при переносе или, не исключено, ло-
кальном переотложении.

Несмотря на это, новый материал в совокуп-
ности позволяет впервые и достаточно полно оха-

Рис. 1. Расположение местонахождений с остатками
Isadia arefievi А. Minich, 2015: 1 – Элеонора; 2 – Раша;
3 – Лагерный Овраг-1, Лагерный Овраг-3 и Сартако-
во; 4 – Жуков Овраг-1-А; 5 – Соковка.
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Таблица 1. Список местонахождений с остатками Isadia arefievi A. Minich (данные по местонахождению Соковка
из: Pindakiewicz et al., 2020).

Местонахождение Регион Стратиграфическое 
положение Чешуи Зубы

Элеонора Вологодская обл. нефедовский горизонт + +
Раша Архангельская обл. нефедовский горизонт + +
Лагерный Овраг-3 Нижегородская обл. нефедовский горизонт – +
Сартаково Нижегородская обл. нефедовский горизонт + –
Жуков Овраг-1-А Владимирская обл. жуковский горизонт + +
Лагерный Овраг-1 Нижегородская обл. жуковский горизонт + –
Соковка Владимирская обл. жуковский горизонт – +
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рактеризовать чешуйный покров различных
участков тела I. arefievi, что расширяет морфоло-
гическую характеристику вида и в дальнейшем
позволит уверенно идентифицировать его по изо-
лированным чешуям в других аллохтонных орик-
тоценозах. Полученные данные указывают на
значительно более широкое распространение
I. arefievi в вятское время на территории Восточ-
но-Европейской платформы, а с учетом трофиче-
ских адаптаций вида (Бакаев, 2020) – на распростра-
ненность растительноядных рыб с соскребающим

типом питания в водных сообществах соответствую-
щего временного интервала, а точнее – во второй
половине поздневятского времени.

Действительно, для большинства перечислен-
ных местонахождений ранее убедительно проде-
монстрирован поздневятский возраст: они хоро-
шо позиционируются в разрезах центра и северо-
востока Европейской России, в которых вскрыт
комплекс пограничных отложений перми и триа-
са. Местонахождения Соковка, Жуков Овраг-1-А
(Владимирская обл.) и Лагерный Овраг-1 (Ниж-

Рис. 2. Зубы Isadia arefievi А. Minich, 2015 из различных местонахождений: а – экз. ПИН, № 5652/400, лингвально; б –
экз. ПИН, № 5157/401, латерально; в – экз. ПИН, № 5652/402, лингвально; г – экз. ПИН, № 5652/403, лабиально (Во-
логодская обл., Великоустюгский р-н, типовое местонахождение Элеонора; верхневятский подъярус, нефедовский
горизонт, саларевская свита, комарицкая пачка); д – экз. ПИН, № 5652/300, лабиально (Владимирская обл., Горохо-
вецкий р-н, мест. Жуков Овраг 1-А; верхневятский подъярус, нефeдовский горизонт, обнорская свита, гороховецкая
пачка); е – экз. ПИН, № 5652/808, лингвально; ж – экз. ПИН, № 5157/809, лабиально; з – экз. ПИН, № 5652/810,
лингвально (Архангельская обл., Карпогорский р-н, мест. Раша; верхневятский подъярус, саларевская свита); и –
экз. ПИН, № 5652/604, лингвально; к – экз. ПИН, № 5652/606, лингвально (Нижний Новгород, мест. Лагерный
Овраг-3; верхневятский подъярус, нефeдовский горизонт). Длина масштабной линейки 300 мкм.
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ний Новгород) приурочены к жуковскому гори-
зонту (тетраподная комплексная зона Archosau-
rus rossicus) и охарактеризованы фауной тетрапод
вязниковского фаунистического комплекса; по-
мимо этого, их терминально-пермское положе-
ние убедительно продемонстрировано на основе
других стратиграфически значимых групп (остра-
коды, конхостраки), литостратиграфических и
палеомагнитных данных (Голубев, 2004; Сенни-
ков, Голубев, 2010; Голубев и др., 2012; Scholze
et al., 2015, 2019; Балабанов и др., 2016; Наумчева,
Голубев, 2019).

Недавно открытое местонахождение Элеонора
(Вологодская обл.) расположено в верхней части
разреза саларевской свиты (комарицкая пачка),
вскрытой в бассейне р. М. Северная Двина, и в
данном районе является наиболее молодым уров-
нем, охарактеризованным фауной пермских по-
звоночных (Арефьев и др., 2014; Миних и др.,
2015; Миних, Миних, 2018). По количеству остат-
ков тетрапод ориктоценоз местонахождения
сравнительно беден, но содержит определимые
микроостатки, на основе которых по отдельным
зубам был описан наиболее специализированный
вид рода Isadia – I. arefievi (Миних и др., 2015).
Отсутствие среди тетрапод типичных видов-мар-
керов вязниковской фауны – Archosaurus rossicus
(Proterosuchidae), Uralerpeton tverdochlebovae и
Bystrowiana permira (Chroniosuchia), а также на-
ходка остатков крупноразмерных Pareiasauria, в
целом не типичных для терминальной перми ре-
гиона, но составлявших основу доминантного со-
общества соколковского комплекса (Ивахненко,
1990, 2001; Ивахненко и др., 1997), позволило с
оговорками отнести тетраподную ассоциацию из
Элеоноры к соколковской фауне (зона Chronio-
suchus paradoxus), отметив, таким образом, верх-
ний репер стратиграфического распространения
последней в данном разрезе (Миних и др., 2015).

В пользу этого мнения говорит значительная
(ок. 25 м) толща перекрывающих Элеонору крас-
ноцветных отложений саларевской свиты, по
биостратиграфическим и литологическим дан-
ным имеющей пермский возраст и бронируемой
в разрезе Балебиха триасовыми конгломератами
(Arefiev et al., 2015).

На более древний возраст Элеоноры по срав-
нению с известными местонахождениями жуков-
ского горизонта указывают и новые данные по
остракодам. Верхневятские отложения Москов-
ской синеклизы по остракодам подразделены на
три толщи, последовательно сменяющие друг
друга снизу вверх по разрезу: слои с Suchonella
typica (слои с комплексом остракод I), слои с
Suchonella clivosa (слои с комплексом остракод II)
и слои с Suchonella rykovi (слои с комплексом
остракод III) (Наумчева, Голубев, 2019; Голубев
и др., 2020). Местонахождение Элеонора приуро-

чено к слоям с Suchonella clivosa, в то время как
жуковскому горизонту соответствуют слои с
S. rykovi. Согласно указанным работам, к слоям с
S. clivosa, охватывающим верхнюю часть нефе-
довского горизонта (Голубев и др., 2020), отно-
сится и местонахождение Лагерный Овраг-3 (обн.
1135, слои 23–29: Наумчева и др., 2017; Наумчева,
Голубев, 2019). Однако это местонахождение
приурочено к магнитозоне прямой полярности
n1R3P (Балабанов и др., 2016) и является более
древним, чем местонахождение Элеонора, кото-
рое расположено в магнитозоне обратной поляр-
ности r2R3P (Arefiev et al., 2015).

Местонахождение Раша не имеет точного пози-
ционирования в разрезе саларевской свиты, одна-
ко содержит очень близкий к Элеоноре комплекс
рыб (Isadia arefievi, I. aristoviensis, I. cf. suchonensis,
Toyemia blumentalis, Geryonichthys sp., Elonich-
thyidae gen. indet., Palaeonisci indet.) и тетрапод
(Lepospondyli ord. indet., Microphon cf. terminalis,
Kotlassia prima, Karpinskiosaurus secundus, Pareia-
sauria gen. indet. и Chroniosuchus sp.). Более ран-
нее определение в местонахождении на основе
фрагментарного материала одной из форм вязни-
ковского комплекса – Uralerpeton tverdochlebovae
(Ивахненко и др., 1997; Голубев, 2000) – является
ошибочным (В.К. Голубев, перс. сообщ.) и кор-
ректируется в настоящей работе. Имеющиеся фа-
унистические данные с учетом территориальной
близости местонахождений, сходного типа вме-
щающих отложений и одинакового характера со-
хранности материала позволяют условно считать
их одновозрастными до появления противореча-
щих данных.

Местонахождение Сартаково (Нижегородская
обл.) открыто в 2003 г. (Манаева, Шумов, 2005). В
2004 г. здесь в глинисто-песчаных отложениях ал-
лювиального генезиса, вскрывающихся в стенке
оползня в средней части склона правого берега
р. Ока, собраны многочисленные остатки остра-
код, двустворчатых моллюсков, а также остатки
рыб и тетрапод. Собранный материал был пере-
дан И.С. Шумовым в Палеонтологический ин-т
РАН (ПИН). Кроме I. arefievi, ихтиокомплекс ме-
стонахождения включает следующие виды (опре-
деления А.С. Бакаева): Toyemia blumentalis, Isadia
aristoviensis, I. suchonensis, Mutovinia stella, Gery-
onichthys longus, Varialepis vitalii, Strelnia sp., Elon-
ichthyidae gen. indet. Данный состав ихтиофауны
соответствует вятскому возрасту, однако присут-
ствие I. arefievi позволяет конкретизировать воз-
раст местонахождения и отнести его к верхнене-
федовско–жуковскому интервалу, что подтвер-
ждается находками остракод вохминского
горизонта нижнего триаса, которые были сдела-
ны М.П. Арефьевым примерно в 21–22 м выше
костеносных отложений (Сенников, Голубев,
2011).
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Таким образом, по совокупности имеющихся
данных диапазон стратиграфического распро-
странения I. arefievi ограничен верхней частью
верхневятского подъяруса (верхняя часть нефе-
довского и жуковский горизонты); исчезновение
вида связано с экосистемными перестройками на
рубеже перми и триаса.

МОРФОЛОГИЯ ЧЕШУЙНОГО ПОКРОВА 
ISADIA AREFIEVI A. MINICH

При описании чешуй Isadia arefievi была при-
менена методика, предложенная Д.H. Есиным
(1990), успешно использованная при изучении
чешуйного покрова ряда ископаемых, в том числе
базальных, лучеперых (Burrow, 1994; Trinajstic,
1999a, b; Choo, 2011; Chen et al., 2012; Qu et al.,
2013; Choo et al., 2017; Cui et al., 2019; Bakaev, Ko-
gan, 2020). Чешуйный покров большинства эври-
нотоидиформ хорошо охарактеризован, благода-
ря цельноскелетному материалу или значитель-
ным выборкам изолированных чешуй (Есин,
1995; Есин, Машин, 1996; Миних, Миних, 2009).
Ниже дается общая характеристика строения че-
шуи эвринотоидиформ (применительно к боко-
вым чешуям передней половины тела), отличаю-
щая их от других палеозойских лучеперых рыб.

Передний край прямой, нижний выпуклый,
верхний симметрично вогнутый. Передневерх-
ний угол высокий, заостренный. Передненижний
угол сильно скошен, четко отделен от переднего
края ступенькой, образующей заостренный вы-
ступ. Задненижний угол также скошен, отделен
от заднего края ступенькой и несет зазубрен-
ность. Задневерхний угол округлый. Сочленов-
ный шип и ямка хорошо развиты, медиальный
гребень выражен слабо. Сочленовный шип был
почти равен или равен по высоте передневерхне-
му углу. Киль всегда смещен вперед относительно
шипа и ямки. Между килем и задним краем че-
шуи располагаются поры.

Языковидные выступы округлые или прямые.
Ганоиновые гребни берут начало как от передне-
го, так и от верхнего края свободного поля. Верх-
ние гребни (и борозды) направлены вентро-ка-
удально; угол наклона постепенно выполажива-
ется к нижнему краю чешуи, где они повторяют
его контур. Свободное поле всегда несет верти-
кальные ряды зубцов (хорошо выраженных у са-
мых передних чешуй и постепенно выполажива-
ющихся при смещении назад).

Чешуи Isadia arefievi (табл. XI, XII, см. вклей-
ку) толстые, свободное поле рельефное, сильно
возвышается над погруженным, вдоль переднего
и верхнего краев разделенное узкими, глубокими
и сравнительно короткими бороздами на высокие
гребни с каплевидно-округленными передними
окончаниями. Вдоль переднего края, в бороздах

между гребнями и зубцами, располагаются мно-
гочисленные поры, также изредка встречающие-
ся на гладком ганоиновом поле. Начиная с задней
части участка “B” и далее в каудальном направле-
нии, в центральной части чешуй появляется ров-
ный, не рассеченный гребнями участок, гладкая
поверхность которого может нести единичные
ямки. В задней части ганоиновый слой распада-
ется на множество отдельных зубцов, которые
повреждены на всех чешуях выборки, но, судя по
форме их оснований, имели стержневидную фор-
му и довольно сильно выступали за пределы ос-
нования чешуи. На чешуях всех участков тела, за
исключением, вероятно, наиболее задних чешуй
участка “D”, располагавшихся в основании лопа-
сти хвостового плавника, зубцы структурированы
в каскадные образования.

Помимо очевидной топологической изменчи-
вости чешуй, в изученной выборке проявляется
онтогенетическая изменчивость. Так, более
крупные чешуи отличаются от менее крупных че-
шуй из того же участка относительно менее ши-
рокими, но более многочисленными гребнями
скульптуры и бóльшим количеством зубцов на
заднем краю чешуи. Подобные различия уклады-
ваются в рамки онтогенетической изменчивости
чешуйного покрова базальных актиноптеригий
(Esin, 1995). В некоторых случаях чешуи с одного
участка тела сходного размера могут существенно
различаться (напр., табл. XI, фиг. 1, 2) по таким
признакам, как число гребней скульптуры, число
зубцов в задней части свободного поля. Подоб-
ные чешуи происходят из разных местонахожде-
ний, имеющих различный возраст, и различия
могут показаться систематически значимыми и
отражать филогенетическую историю таксона.
Однако мы считаем, что подобные отличия объ-
яснимы в рамках внутривидовой изменчивости.
Так, хорошо известно, что многие современные
лучеперые рыбы имеют выраженный, зависящий
от среды обитания полиморфизм (Шаповалов,
2010; Senay et al., 2015; Nakayama et al., 2016), про-
являющийся как в варьирующих размерах, так и в
форме тела рыб, обитающих в различных услови-
ях. Подобный полиморфизм чаще всего несет
адаптивную функцию, и связан со скоростью те-
чения, доступностью ресурсов, размерами водое-
ма и так далее. Особенно хорошо изучено форми-
рование быстро растущих пелагических, и мед-
ленно растущих литоральных форм (Senay et al.,
2015). При одинаковом размере чешуя более мо-
лодых, но быстрее растущих рыб будет иметь
меньшее число гребней и зубцов, чем чешуя более
старых, но тугорослых рыб.

Ниже приводится составленное на изолиро-
ванном материале описание чешуй различных
участков тела I. arefievi. Топологическая измен-
чивость чешуйного покрова реконструирована на
основе родственных таксонов, известных по це-
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лым скелетам (Kichkassia furkae, Lapkosubia
uranensis, L. barbalepis, Isadia suchonensis, I. aris-
toviensis).

Участок “А” (табл. XII, фиг. 1, 2, 4). Чешуи это-
го участка в типовом местонахождении пока не
обнаружены; в описании использованы образцы
из других местонахождений. Высота чешуи при-
мерно на 1/3 больше длины; длина погруженного
поля почти равна длине свободного. У вентраль-
но расположенных чешуй участка высота равна
длине. Передний край прямой. Нижний сильно-
выпуклый, верхний сильновогнутый. Передне-
верхний угол высокий, округлый. Переднениж-
ний угол сильно скошен (занимает не менее по-
ловины высоты чешуи), почти прямой, переход в
передний край в виде плавного закругления, гра-
ница находится немногим выше середины высо-
ты свободного поля. Материал не позволяет ре-
конструировать форму контура заднего края, а
также форму задненижнего и задневерхнего углов
у чешуй данного участка. Сочленовный шип и
ямка высокие, расположены в середине длины
чешуи. Сочленовный шип был почти равен или
равен по высоте передневерхнему углу. Киль вы-
пуклый, сильно смещен вперед из центрального
положения. Между килем и задним краем чешуи
располагаются поры.

Передний край свободного поля прямой. Га-
ноиновые гребни рельефно-выпуклые, имеют
равномерно округленные каплевидные передние
окончания и сужаются каудально. Ширина греб-
ней вариабельна: самые широкие располагаются
в передневерхнем углу поля. Борозды, разделяю-
щие гребни, короткие, не более 1/3 длины сво-
бодного поля; каудально они слегка расширяются
вследствие менее плотного смыкания гребней в
центральной части чешуи, но не прорезают сво-
бодное поле насквозь, оканчиваясь вблизи осно-
ваний задних зубцов переднего ряда. Верхние
гребни (и борозды) направлены вентро-каудаль-
но; угол наклона постепенно выполаживается к
нижнему краю чешуи, где их ориентация почти
горизонтальная. Каудальные зубцы организова-
ны в несколько (не менее трех) каскадно располо-
женных рядов, основания которых находятся на
разных уровнях и не сливаются с основаниями
зубцов в соседних рядах. Основания зубцов пе-
реднего ряда выстроены вдоль вертикальной ли-
нии, проходящей по центру свободного поля и
параллельной его переднему краю.

Участок “В” (табл. XI, фиг. 1–3; табл. XII,
фиг. 3, 5). У передних чешуй участка высота на 20%
больше длины; вблизи участка “C” длина чешуй
равна высоте. Передний край прямой, реже – сла-
бовыпуклый; задний – слабовыпуклый. Изгиб
верхнего и нижнего краев варьирует: у передних
чешуй участка они аналогичны таковым чешуй
участка “А”; у чешуй, расположенных каудаль-

нее, изгиб выполаживается. Передневерхний
угол высокий, конец заострен. Передненижний
угол скошен, прямой или немного закруглен,
контакт с передним краем находится на уровне
середины свободного поля или ниже, обычно
округлeн. Задненижний край полого приподнят
дорсо-каудально, часто вогнут. Киль резко очер-
ченный, узкий, высокий. Сочленовный шип сме-
щен из центрального положения к переднему
краю чешуи, обычно ниже передневерхнего угла,
рельефный у передних чешуй участка и плоский у
задних; соответствующим образом меняется фор-
ма ямки.

Погруженное поле занимает менее половины
длины чешуи (у задних чешуй участка – 1/3 их
длины). Передний край свободного поля почти
прямой. Форма передних ганоиновых гребней ва-
рьирует в зависимости от размера чешуй (осо-
бей). У менее крупных экземпляров (табл. XII,
фиг. 3) они менее многочисленны, почти плос-
кие, более широкие, их форма и длина менее уни-
морфны, контур передних окончаний неровный.
У чешуй крупных особей гребни более многочис-
ленные (до 10), резко выпуклые, относительно уз-
кие, пальцевидные, четко отделенные бороздами,
и имеют правильно-округленный передний край
(табл. XI, фиг. 2). Гребни длиннее, чем на чешуях
участка “А”, и занимают от 1/3 до 2/5 длины сво-
бодного поля. Наклон борозд и гребней в верхней
части чешуи слабый, в средней и нижней частях –
субгоризонтальный. Средняя треть свободного
поля гладкая, не рассечена гребнями, содержит
редкие ямки. Задние зубцы слабо наклонены
вентрокаудально и, как видно на некоторых че-
шуях (табл. XI, фиг. 1), были длинными и имели
стержневидную форму. На передних чешуях
участка они образуют не менее трех каскадно рас-
положенных рядов, на более задних чешуях – не
менее двух.

Участок “С” (табл. XI, фиг. 4–7; табл. XII,
фиг. 6–8). Пропорции чешуй меняются в зависи-
мости от положения в пределах участка: в его нача-
ле длина чешуй равна высоте, ближе к участку “D”
она в 1.5 раза больше высоты. Начиная с передне-
го края, высота чешуи равномерно увеличивается
до линии оснований каудальных зубцов. Перед-
неверхний угол невысокий, обычно заострeнный.
Задненижний угол полого скошен, переднениж-
ний и задневерхний слабо изогнуты. Сочленов-
ный шип и ямка маленькие или не выражены.
Шип (при наличии) ниже передневерхнего угла.
Киль выпуклый, у чешуй из задней части участка
в виде вздутого бугра. Погруженное поле состав-
ляет около 1/3 длины чешуи. Передний край сво-
бодного поля прямой. Ганоиновые гребни ре-
льефно выпуклые, ориентированы диагонально
(в целом выстроены параллельно линии, идущей
от передневерхнего угла к середине скошенного
задненижнего фланга). Передние края гребней
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правильно округлые. Обычно гребни лежат плот-
но друг к другу, отделяясь узкими бороздами. На
некоторых чешуях наблюдается слияние перед-
них окончаний гребней и замыкание борозд в
изолированные от внешнего края лакуны
(табл. XI, фиг. 4); реже передний край свободного
поля рассечен сильнее (табл. XII, фиг. 7). Длина
борозд обычно составляет 1/3 длины свободного
поля; заднюю четверть поля занимают зубцы, об-
разующие от двух до четырех каскадных рядов.

Участок “D” (табл. XI, фиг. 8, 9; табл. XII,
фиг. 9–11). Чешуи ромбической или прямоуголь-
ной формы. Длина превышает высоту в полтора–
два раза. Погруженное поле составляет не более
1/5 длины чешуи. Передний и верхний края сво-
бодного поля очень ровные. Гребни резко выпук-
лые, сужаются каудально и разделены узкими, но
глубокими щелями; по длине они занимают око-
ло трети свободного поля. Центральная часть
свободного поля гладкая. У самых каудальных че-
шуй участка гребни почти полностью сливаются,
и свободное поле представляет собой ровную по-
верхность (табл. XI, фиг. 9). Каудальные зубцы
организованы в два ряда у всех чешуй участка,
включая таковые в основании хвостового плав-
ника; зона развития зубцов узкая. Шип и ямка не
выражены, киль в виде валика.

Участок “F” (табл. XI, фиг. 11; табл. XII,
фиг. 13, 14). Умеренно и сильно вытянутые чешуи
(длина в 2–3 раза превышает высоту). Передне-
верхний угол очень низкий, в зависимости от по-
ложения чешуи на теле – короткий или вытяну-
тый, заострeнный или округленный. Остальные
углы сглажены. Сочленовный шип и ямка выра-
жены слабо или отсутствуют. Погруженное поле
хорошо развито у всех чешуй участка, обычно
округленное на переднем конце (за исключением
самых узких чешуй). Свободное поле занимает
около половины длины чешуи. Скульптура из не-
многочисленных, коротких и мощных гребней,
сильно приподнятых над остальными структура-
ми свободного поля. Сглаженный участок в цен-
тральной части поля имеется. Каудальные зубцы
расположены в два ряда, некоторые несут следы
прижизненного стирания о грунт. Киль в виде взду-
того бугра. Ямка широкая, но пологая (табл. XI,
фиг. 14), расположена снизу и сзади от бугра.

Участок “G” (табл. XI, фиг. 10). Мелкие чешуи
субквадратной формы с округленными углами.
Передний край чешуи округлый, верхний – слег-
ка выпуклый, нижний – слабо вогнутый. Задний
край чешуи заужен. Погруженное поле очень ши-
рокое вдоль переднего края чешуи и едва развито
вдоль верхнего. Шип и ямка отсутствуют. Сво-
бодное поле высоко приподнято над основанием
чешуи; его поверхность гладкая, гребни на перед-
нем краю отсутствуют или едва намечаются. Ка-
удальные зубцы длинные, стержневидные, не-

многочисленные (пять–шесть), направлены на-
зад и образуют только один ряд.

Чешуи у основания грудного плавника (табл. XII,
фиг. 12). Небольшие чешуи округло-угловатой
формы с хорошо развитым серповидно-изогну-
тым (симметричным или почти симметричным
относительно длинной оси) погруженным полем.
Свободное поле высокое, с округлым передним
краем, рассеченным протяженными бороздами
на немногочисленные рельефные гребни, кото-
рые по направлению назад не сливаются и пере-
ходят в каудальные зубцы.

Коньковые чешуи. Единственная обнаружен-
ная коньковая чешуя (экз. ПИН, № 5677/2;
табл. XII, фиг. 15), судя по ширине, наиболее ве-
роятно, располагалась впереди от спинного плав-
ника. Она максимально расширена в конце пер-
вой трети, имеет хорошо развитое, округло-во-
гнутое по переднему краю погруженное поле.
Передний край свободного поля также вогнут.
Передняя треть свободного поля рассечена изо-
гнутыми бороздами на большое количество (13)
гребней различной длины, ширина которых ме-
няется по простиранию; гребни сравнительно не-
высокие. Центральная часть свободного поля
гладкая. Заднебоковые края чешуи повреждены,
но, вероятно, несли зазубренность того же типа,
что и чешуи боковых сторон тела.

Ультраскульптура. Свободное поле чешуй мор-
фотипа I. arefievi покрыто мелкими (менее 10 мкм
в диаметре) бугорками (рис. 3). Бугорки на плос-
кой поверхности в центральной части свободного
поля имеют округлую форму (рис. 3, в), а рассто-
яние между вершинами соседних бугорков со-
ставляет примерно 10 мкм. Однако на переднем
крае гребней свободного поля бугорки имеют вы-
тянутую форму (рис. 3, б), и тем длинней, чем на
менее ровной поверхности они расположены.
Так, наиболее удлинeнные бугорки расположе-
ны у самого переднего края ганоинового поля, а
наиболее округлые – ближе к его центральной
части. Это же наблюдается на чешуях других
участков тела.

Тип ультраскульптуры ганоина I. arefievi (тер-
минология по: Märss, 2006) характерен для ба-
зальных лучепeрых рыб (Reissner, 1859; Ermin
et al., 1971; Schultze, 1966, 1968, 1977, 2016, 2018;
Bakaev, Kogan, 2020), у которых бугорки соответ-
ствуют центрам клеток внутреннего слоя эпидер-
миса, и расстояние между которыми также со-
ставляет 10 мкм (т.е., соответствует размеру кле-
ток; Märss, 2006). Различия в форме бугорков
ультраскульптуры у I. arefievi отражают своеоб-
разный процесс роста ганоина, отличный от ро-
ста настоящей эмали лопастепeрых рыб (Sire
et al., 1987; Schultze, 2016). Вероятно, эпидермаль-
ные клетки были более растянуты на неровных
частях скульптуры (на гребнях, около поровых
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отверстий и т.д.) и менее растянуты на ровных
участках центральной части чешуи. Таким обра-
зом, форма бугорков отражает только форму эпи-
дермальных клеток и их расположение, что поз-
воляет сомневаться в значимости этого признака
для систематики отряда.

Сравнение. Имеющаяся выборка изолирован-
ных чешуй из различных местонахождений в со-
вокупности позволяет указать диагностические
признаки Isadia arefievi в строении чешуйного по-
крова. От всех видов рода Isadia этот вид отлича-
ется: 1 – каскадным расположением зубцов на
заднем краю чешуи на большинстве участков бо-
ковой стороны тела, до участка “D” включитель-
но, а также (за исключением I. opokiensis): 2 –
большей массивностью чешуй вследствие утол-
щения изопединовой и ганоиновой пластин, 3 –
большей рельефностью киля, ямки и зубца, 4 –
отсутствием килевидных образований вдоль осе-
вой зоны ганоиновых гребней, и 5 – наличием
гладкого поля в средней части чешуи на участках
тела позади участка “А”. Дополнительно от
I. opokiensis отличается: 1 – каплевидной (менее
клиновидной), более выпуклой и резко очерчен-
ной формой передних окончаний ганоиновых
гребней, 2 – меньшей длиной гребней, 3 – мень-
шим числом изолированных внутри ганоинового
поля (не связанных с внешним краем) ямок и бо-
розд, вследствие менее полного слияния в онто-
генезе первичных гребней, и 4 – характером за-
зубренности заднего и нижнего краев чешуй, а
именно – большим числом и меньшей упорядо-
ченностью зубцов; дополнительно от I. aristovien-
sis отличается: 1 – меньшей длиной гребней, 2 –
стержневидной формой и бóльшим количеством
зубцов задне-нижнего обрамления чешуи, а от
I. suchonensis: 1 – более выраженным разделени-
ем на гребни переднего края свободного поля,

2 – более суженными у основания каудальными
зубцами.

По строению чешуй I. arefievi наиболее близок
к I. opokiensis массивностью чешуй, рельефно-
стью структур свободного поля и внутренней по-
верхности чешуи, формой ганоиновых гребней и
зубцов, обрамляющих задний и нижний края че-
шуй. Полученные данные подтверждают точку
зрения о филогенетической преемственности
указанных видов, основанную на морфологиче-
ском сходстве челюстных зубов (Бакаев, 2020).

* * *
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lia // Rec. Western Austral. Mus. 1999b. V. 57. P. 93–106.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I
Фиг. 1–11. Isadia arefievi A. Minich, 2015, изолированные чешуи различных участков тела из типового местонахожде-
ния Элеонора (Россия, Вологодская обл., Великоустюгский р-н; верхневятский подъярус, саларевская свита); вид с
внешней стороны, кроме фиг. 3 (внутренняя сторона): 1–3 – чешуи участка “В”, вблизи участка “С” (экз. ПИН,
№№ 5676/1–3, соответственно); 4–7 – чешуи участка “С” (экз. ПИН, №№ 5676/4, 5676/5, 5652/405 и 5676/6 соответ-
ственно); 8, 9 – чешуи участка “D” (экз. ПИН, №№ 5676/7 и 8 соответственно); 10 – чешуя участка “G” (экз. ПИН,
№ 5652/406); 11 – чешуя участка “F” (экз. ПИН, № 5676/9). Длина масштабной линейки 0.5 мм.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I I
Фиг. 1–15. Isadia arefievi A. Minich, 2015, элементы чешуйного покрова из верхневятских местонахождений, вид сна-
ружи кроме фиг. 14 (вид изнутри): 1, 2, 4 – чешуи участка “А”: 1 – экз. ПИН, № 5677/1; 2 – экз. ПИН, № 5652/815
(верхняя пермь, верхневятский подъярус, саларевская свита; Архангельская обл., Карпогорский р-н, мест. Раша); 4 –
экз. ПИН, № 5652/304 (верхневятский подъярус, жуковский горизонт, обнорская свита, гороховецкая пачка; Влади-
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мирская обл., Гороховецкий р-н, мест. Жуков Овраг-1-А); 3 – чешуя участка “В”, вблизи к участку “С”, экз. ПИН,
№ 5677/2 (мест. Раша); 5 – чешуи участка “В”, вблизи участка “С”, экз. ПИН, № 5652/305 (мест. Жуков Овраг-1-А);
6–8 – чешуи участка “С”, вблизи участка “В”: 6 – экз. ПИН, № 5652/611 (верхневятский подъярус, нефедовский или
жуковский горизонт; Нижний Новгород, мест. Сартаково); 7 – экз. ПИН, № 5652/614 (верхневятский подъярус, жу-
ковский горизонт, мест. Лагерный Овраг-1); 8 – экз. ПИН, № 5652/812 (мест. Раша); 9–11 – чешуи участка “D”: 9, 10 –
экз. ПИН, №№ 5652/817 и 816 соответственно (мест. Раша); 11 – экз. ПИН, № 5652/616 (мест. Лагерный Овраг-1); 12 –
чешуя из основания грудного плавника, экз. ПИН, № 5652/610 (мест. Сартаково); 13, 14 – чешуи участка “F”: 13 –
экз. ПИН, № 5652/818 (мест. Раша); 14 – экз. ПИН, № 5652/302 (мест. Жуков Овраг-1-А); 15 – коньковая чешуя,
экз. ПИН, № 5677/3 (мест. Раша).
Длина масштабной линейки 0.5 мм.

Squamation Morphology and Stratigraphic Distribution
of Isadia arefievi A. Minich (Actinopterygii, Eurynotoidiformes)

A. S. Bakaev, V. V. Bulanov

A new morphotype of scales of the ray-finned fish order Eurynotoidiformes (Actinopterygii) is reported from
the Upper Permian of Eastern Europe and assigned to species Isadia arefievi A. Minich, 2015 which was ini-
tially described based on isolated teeth. Scales of the new morphotype are found in five localities of the Late
Vyatkian Stage, including uppermost Permian strata of the Zhukovian Regional Stage, characterized by the
Vyazniki Tetrapod Assemblage (Archosaurus rossicus Tetrapod Zone). The scales of I. arefievi are closely sim-
ilar to those of I. opokiensis A. Minich et Andrushkevich, 2017; which, together with data on the dental sys-
tem, gives strength to the earlier hypothesis that both species belong within one phylogenetic lineage
(I. opokiensis–I. arefievi). The new finds of I. arefievi point to a wide distribution of grazing herbivorous fish-
es in Vyatkian aquatic vertebrate communities.

Keywords: Actinopterygii, Eurynotoidiformes, Isadia arefievi, scales, Upper Permian, East-European Plat-
form, stratigraphy



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 2  2021 (ст. Бакаева, Буланова)

Таблица XI
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Таблица XII
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