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ВВЕДЕНИЕ

Следы питания соками растений, связанные с
проколами кутикулы листа – гораздо более ред�
кий палеонтологический объект по сравнению с
другими биоповреждениями, такими как погры�
зы и проедания (следы питания тканями листа),
галлы и проколы плодов и семян. Прежде всего,
это связано с микроскопическими размерами та�
ких повреждений и трудностью их идентифика�
ции, которая часто возможна только при изготов�
лении препаратов кутикулы. В некоторых случа�
ях, когда проколы эпидермиса осложнены
дополнительными патологическими проявлени�
ями, именно они могут обращать на себя внима�
ние, что значительно упрощает и идентификацию
самих проколов. Так, М.Ф. Нейбург (1960) при
описании морфологии листьев Phylladoderma от�
метила встречающиеся на поверхности отпечат�
ков “круглые или вытянуто�овальные пятна, бу�
горки и вдавления, иногда, по�видимому, превра�
щавшиеся в сквозные отверстия, несомненно,
патологического происхождения”. После изго�
товления препарата кутикулы стало очевидным,
что многие из этих пятен и бугорков приурочены
к микроскопическим проколам эпидермиса ста�
бильной формы и размера.

Род Phylladoderma описан М.Д. Залесским
(Zalessky, 1913) по листьям из пермских отложе�
ний по р. Адзьва. Долгое время он был известен
только из казанских и татарских отложений Пе�
чорского бассейна. С.В. Мейен обнаружил этот
род в казанских и татарских отложениях Русской
платформы и отнес его к Cardiolepidaceae (Мей�
ен, Гоманьков, 1971; Мейен, 1977). Н.К. Есаулова
использовала филладодермы для целей страти�
графии на Русской платформе, а С.К. Пухонто в
Печорском бассейне (Есаулова, 1998; Пухонто,
1998). Кроме того, филладодермы описаны из

перми Приморья и Казахстана и уфимских, вяз�
никовских и недубровских отложений Русской
платформы (Богов, 1985; Krassilov et al., 1999; Ка�
расев, 2009). Таким образом, распространение
филладодерм ограничено пермью Евразии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал происходит из обн. 29�А (Чернов,
1932) из филладодермовой толщи в верхней ча�
сти тальбейской свиты (печорская серия), обна�
жающейся по правому берегу в среднем течении
р. Адзьва. Сборы были выполнены М.C. Игнато�
вым, И.A. Игнатьевым и Ю.В. Мосейчик в 2011 г.
Остатки представлены хорошо сохранившимися
фитолеймами целых листьев.

Фитолеймы листьев подвергались мацерации
по стандартной методике путем последователь�
ного помещения сначала в азотную кислоту, затем
в раствор гидроксида калия. Полученные препа�
раты были изучены при помощи светового мик�
роскопа Zeiss Axioplan 2. Коллекция № 5483 хра�
нится в Палеонтологическом институте им.
А.А. Борисяка РАН (ПИН).

СТРОЕНИЕ СЛЕДОВ

Повреждения на листьях Phylladoderma пред�
ставляют собой правильные круглые отверстия
диаметром около 120 мкм. Они имеют ровные
края без каких�либо утолщений или некротиче�
ских проявлений по периметру. В препарате кути�
кулы лишь местами заметно незначительное из�
менение в расположении клеток по краю прокола
(табл. XII, фиг. 3, см. вклейку). Отверстия (проко�
лы) расположены в центральной части округлых
пятен диаметром около 1.5–3.0 мм (строго по
центру или с небольшим смещением, но не на
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крае пятна; табл. XII, фиг. 1, 2). Пятна отличаются
цветом от окружающих неповрежденных участ�
ков поверхности листа (табл. XII, фиг. 1, 2), но хо�
рошо заметны только при изучении препарата ку�
тикулы в проходящем свете. Каждое пятно про�
слеживается на двух сторонах листовой
пластинки, но отверстия присутствуют только на
одной стороне. Мы интерпретируем эту сторону
как нижнюю, поскольку на ней хорошо заметны
следы жилок. Повреждения расположены доста�
точно хаотично, но тяготеют к центральной части
листовой пластинки, при этом проколы удалены
от следов жилок (табл. XII, фиг. 4). Иногда они
сгруппированы по 2–3, и в некоторых случаях
близкорасположенные пятна частично перекры�
вают друг друга, так что ободок одного из пятен в
месте перекрывания исчезает (табл. XII, фиг. 1).
“Бугорки и вдавления”, а также “сквозные отвер�
стия”, которые отмечала Нейбург, могут быть свя�
заны с разрушением паренхимы листа при обра�
зовании пятна. Тонкие стенки эпидермиса (по
аналогии с минами насекомых) со временем ста�
новятся хрупкими и могут частично или полно�
стью разрушаться, как деформированная кутику�
ла на нижнем из трех пятен (табл. XII, фиг. 1).

Необходимо отметить, что наряду с проколами
на поверхности листьев Phylladoderma встреча�
ются “лизигенные отверстия, которые можно
рассматривать как секреторные выделительные
органы, столь обычные у голосеменных, в том
числе у Ginkgoales” (Нейбург, 1960). Эти отвер�
стия (табл. XII, фиг. 5) имеют неровный край с не�
кротическими проявлениями по периметру и в
несколько раз большие размеры, что позволяет
уверенно отличать их от проколов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Особенности строения проколов (ровный
край и геометрически правильная форма) свиде�
тельствуют о принадлежности этих следов насе�
комым, питавшимся соками растений. В Печор�
ском бассейне насекомые известны в основном
из лекворкутской и интинской свит воркутской
серии, залегающих стратиграфически существен�
но ниже тальбейской свиты. Отложения печор�
ской серии разновозрастны (верхнеуфимско�ка�
занско�татарские), а филладодермовая толща со�
держит комплекс растительных остатков,
характерный для верхнетатарского подъяруса
(Пухонто, 1998), что по принятому ныне трех�
членному делению перми соответствует ее верх�
нему отделу, т.е. северодвинскому и вятскому яру�
сам (Котляр, 2006). Насекомые печорской серии
известны лишь по единичным находкам, поэтому
для реконструкции трофических связей насеко�
мых с растениями мы можем использовать бога�
тейшую энтомофауну местонахождения Исады
по р. Сухона (северодвинский ярус). Эта фауна

насчитывает не менее 25 отрядов и 69 семейств
(Aristov et al., 2013) и, возможно, наиболее полно
отражает реальное разнообразие насекомых в
позднепермских биоценозах. 

В перми, мезозое и кайнозое сосущие насеко�
мые�фитофаги представлены отрядами Thysan�
optera (трипсы) и Hemiptera (разнообразные рав�
нокрылые, в т.ч. псилломорфы и цикадовые, а
также известные с триаса клопы), а в перми
(и карбоне) – еще и группой отрядов Palaeodicty�
opteroidea. 

Судя по величине проколов (около 120 мкм в
диаметре), они были сделаны довольно крупны�
ми насекомыми, что сразу исключает трипсов.
Многие равнокрылые образуют вокруг введенно�
го в ткань растения пучка стилетов (мандибул и
максилл) т.н. слюнной чехол – трубчатое образо�
вание из затвердевших выделений слюнных же�
лез, которое маркирует место прокола и иногда
сохраняется в ископаемом состоянии (Krassilov
et al., 2004). На нашем материале следов слюнных
чехлов нет, но даже если они не сохранились на
препаратах кутикул, поперечник стилетного пуч�
ка все равно не мог быть менее 80–100 мкм. Среди
современных равнокрылых такие толстые стиле�
ты встречаются у цикадок не менее 15–20 мм дли�
ной. Равнокрылые, в первую очередь цикадовые,
представляют одну из доминирующих групп в эн�
томофаунах средней и поздней перми (Щерба�
ков, 2008). В фауне Исад довольно обычны круп�
ные цикадки пермского семейства Pereboriidae,
которое известно и по единичным находкам в Пе�
чорском бассейне, в т.ч. в печорской серии. 

Большинство групп современных равнокрылых
питается соком флоэмы, а некоторые группы (пев�
чие цикады, пенницы и некоторые Cicadellidae) –
соком ксилемы. Содержащийся в этих соках избы�
ток воды (и сахаров во флоэме) выводится через
контакт удаленных участков кишечника – филь�
трационную камеру, возникшую у предков всех
равнокрылых (Емельянов, 1987). Питание из про�
водящего пучка не вызывает отмирания тканей
вокруг прокола. Питание флоэмой и генератив�
ными органами растений считается исходным
для Hemiptera (Shcherbakov, 2000). Среди равно�
крылых лишь одно кайнозойское подсемейство
цикаделлид (Typhlocybinae) перешло к питанию
содержимым клеток мезофилла; эти цикадочки
особенно мелкие и вызывают появление на ли�
стьях пятен неправильной формы без четких гра�
ниц; фильтрационная камера тифлоцибин вто�
рично упрощена.

В отличие от следов питания современных
Hemiptera, проколы на листьях филладодерм,
имея сравнительно большой диаметр, удалены от
жилок листа и находятся в середине округлых пя�
тен с ободком. Возможно, пятна вокруг проколов
образовались не в ходе длительного питания на�
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секомых на одном месте, а вызваны развившими�
ся впоследствии фитопатогенами. Но даже в этом
случае отсутствие связи проколов значительного
диаметра с проводящими пучками растения ста�
вит под сомнение атрибуцию этих повреждений
равнокрылым. Переборииды относятся к прими�
тивным цикадоморфам, и нет оснований предпо�
лагать для них механизм их питания, во многом
отличный от современных равнокрылых. Не мо�
гут ли эти проколы принадлежать палеодиктио�
птероидам? 

Многие палеодиктиоптеры были весьма круп�
ными, и именно таким принадлежат проколы на
семенах палеозойских растений диаметром 0.5–
1.1 мм, что соответствует толщине пучка их сти�
летов (Шаров, 1973). Предполагают, что боль�
шинство палеодиктиоптероидов были приспо�
соблены к высасыванию семян (Zherikhin, 2002),
но по крайней мере некоторые из них питались
вегетативными органами: описаны проколы в ра�
хисе карбонового папоротника диаметром
0.45 мм, достигающие флоэмы и ксилемы и окру�
женные слюнным чехлом (Labandeira, Phillips,
1996). Известны, особенно в перми, и мелкие па�
леодиктиоптероиды. Нимфы этой группы имели
уплощенное тело и сосущий хоботок и, вероятно,
вели малоподвижный образ жизни на своих кор�
мовых растениях. Описываемые проколы вполне
могут принадлежать мелким и/или молодым
нимфам палеодиктиоптероидов, питавшимся ме�
зофиллом мясистых листьев филладодерм. 

В средней и, особенно, поздней перми палео�
диктиоптероиды стали крайне редкими и локаль�
но распространенными, хотя в отдельных рефу�
гиях с благоприятным климатом они существова�
ли, по�видимому, до самого конца перми и
вымерли к началу триаса (Щербаков, 2008;
Shcherbakov, 2011). Могли ли они дожить до позд�
ней перми и в Печорском бассейне? Да, посколь�
ку именно там в воркутской серии (конец ранней
перми) они были многочисленнее (8–19% общего
числа остатков насекомых; Расницын и др.,
2005), чем где�либо еще в перми, что могло быть
связано с палеоклиматом более мягким, чем в со�
седних районах Русской платформы (Щербаков,
2008).

* * *

Авторы признательны М.C. Игнатову
(ГБС РАН) за любезно предоставленный матери�
ал и А.В. Гоманькову (БИН РАН) за замечания по
тексту рукописи. Исследования поддержаны
грантом РФФИ № 13�04�01839 и грантом Прези�
дента Российской Федерации для государствен�
ной поддержки молодых российских ученых
(МК�6619.2013.4).
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I I
Повреждения на листе Phylladoderma arberi arberi Zalessky, emend. Neuburg, 1960, экз. ПИН, № 5483/2. Филладодермо�
вая толща в верхней части тальбейской свиты (северодвинский–вятский ярус перми Печорского бассейна).
Фиг. 1, 2. Общий вид проколов и окружающих их патологических пятен.
Фиг. 3. Строение прокола.
Фиг. 4. Расположение повреждений (помечены стрелками) на фрагменте листовой пластинки.
Фиг. 5. Лизигенное отверстие, не имеющее отношения к биоповреждениям листьев.

Biodamage on Phylladoderma Leaves from the Upper Permian 
of the Pechora Basin

D. V. Vassilenko, D. E. Shcherbakov, E. V. Karasev

A new insect damage type on leaves Phylladoderma arberi Zalessky, 1913 from the Upper Permian of the
Pechora Basin (Adz’va River, Russia) is described. These are punctures about 120 µm in diameter surrounded
by circular spots with a dark rim. We suppose that these feeding traces were made by palaeodictyopteroid
nymphs.

Keywords: biodamage, Phylladoderma leaves, Upper Permian, Pechora Basin
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