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В формальной системе описана первая эндофитная яцекладка насекомого из верхней перми Печор-
ского бассейна (тальбейская свита, северодвинский-вятский ярус). Paleoovoidus krassilovi sp. nov. –
кладка линейного типа, размещена на листе Phylladoderma arberi Zalessky, 1913 двумя параллельны-
ми разнонаправленными рядами, является, вероятно, результатом деятельности стрекоз. Ранее из
этих же отложений и на этих же листьях описаны проколы кутикулы, вероятно, являющиеся следа-
ми питания мелких и/или молодых нимф палеодиктиоптероидов. Насекомые из тальбейской свиты
до сих пор неизвестны, однако, свидетельства взаимодействий насекомых и растений позволяют
реконструировать сбалансированный палеоэнтомокомплекс, включающий фитофагов (палеодик-
тиоптероидов) и хищников (стрекоз).
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ВВЕДЕНИЕ

Древнейшие эндофитные яйцекладки насеко-
мых известны из верхнего карбона, где их наход-
ки пока еще очень немногочисленны (Bethoux
et al., 2004; Laaß, Hoff, 2014). Из пермских отло-
жений описано несколько большее число форм,
но все же и для перми это достаточно редкие па-
леонтологические объекты. Большая часть эндо-
фитных яйцекладок на листьях растений связы-
вается с репродуктивной деятельностью стрекоз
(Vasilenko, Rasnitsyn, 2007). С территории России
палеозойские эндофитные яйцекладки описаны
пока только из местонахождения Исады (северо-
двинский ярус верхней перми, Вологодская обл.),
где они представлены одной кладкой дугообраз-
ной формы (Василенко, 2011; Aristov et al., 2013).

Описываемые в настоящей работе эндофит-
ные яйцекладки происходят из местонахождения
Адзьва. Из этих же слоев ранее описаны проколы
кутикулы листьев Phylladoderma arberi Zalessky,
1913, вероятно, являющиеся следами питания
мелких и/или молодых нимф палеодиктиоптеро-
идов, питавшихся мезофиллом (Василенко и др.,

2014). На некоторых листьях эти проколы сосед-
ствуют с яйцекладками, но пока нет никаких ос-
нований каким-либо образом связывать их друг с
другом.

Авторы благодарны И.A. Игнатьеву (ГИН
РАН) за переданный материал по Phylladoderma,
исследование которого позволило выявить опи-
сываемые здесь яйцекладки, а также А.П. Расни-
цыну (ПИН РАН) за прочтение рукописи и цен-
ные замечания. Работа поддержана проектами
РФФИ №№ 19-04-00046 и 18-04-00322.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собран М.C. Игнатовым, И.A. Иг-

натьевым и Ю.В. Мосейчик в 2011 г. из обн. 29А
(Чернов, 1932) из филладодермовой толщи в
верхней части тальбейской свиты (печорская се-
рия) по правому берегу в среднем течении р. Ад-
зьва (Печорский бассейн). Хорошо сохранивши-
еся фитолеймы целых листьев изучались без
предварительной обработки, а часть из них под-
вергалась мацерации по стандартной методике
путем последовательного помещения сначала в
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азотную кислоту, затем в раствор гидроксида ка-
лия. При изучении материала использовались
световые стереомикроскопы Leica M165C и Zeiss
Axioplan 2. Изображения получены при помощи
камеры Leica DFC-420 и СЭМ Vega Tescan с де-
тектором BSE.

При таксономическом описании эндофитных
яйцекладок мы придерживаемся принципов и
подходов, опубликованных ранее (Василенко,
2005, 2008, 2011; Маслова и др., 2016).

Коллекция № 5483 хранится в Палеонтологи-
ческом ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН).

ОПИСАНИЕ МАТЕРИАЛА
СЕМЕЙСТВО PALEOOVOIDIDAE VASILENKO, 2005

Род Paleoovoidus Vasilenko, 2005
Paleoovoidus krassilovi Vasilenko et Karasev, sp. nov.

В и д  н а з в а н в честь палеонтолога В.А. Кра-
силова.

Г о л о т и п – ПИН, № 5483/4, две цепочки эн-
дофитных яйцекладок на листе Phylladoderma ar-
beri (Zalessky) Neuburg, 1960; Печорский бассейн,
гряда Чернышева, правый берег в среднем тече-
нии р. Адзьва, обн. 29А; северодвинский–вят-
ский ярус перми; филладодермовая толща в верх-
ней части тальбейской свиты.

О п и с а н и е (рис. 1, а). Кладка линейной
формы из овальных элементов среднего размера,
расположена вблизи края листовой пластинки на
нижней стороне листа. Ориентирована вдоль
длинной оси листа. Цепочка слабоизвилистая.
Элементы в кладке расположены неплотно. Раз-
реженность более выражена в правой цепочке и
менее – в левой. В пределах одной цепочки эле-
менты расположены примерно на одинаковом
расстоянии друг от друга с небольшими вариаци-
ями (рис. 2). Некоторые элементы кладки отчет-
ливо яйцевидной формы.

Р а з м е р ы  в  м м: наибольшая наблюдаемая
длина кладки около 20 (разреженная правая це-

Рис. 1. Эндофитная яйцекладка Paleoovoidus krassilovi sp. nov. на листе Phylladoderma из местонахождения Адзьва (се-
веродвинский-вятский ярус перми Печорского бассейна), голотип ПИН, № 5483/4: общий вид листа с кладкой (а) и
схематичное изображение двух цепочек кладки (б).

2 мм

а б
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почка из 8 элементов) и около 15 (более плотная
левая цепочка из 9 элементов). Длины отдельных
элементов кладки, их ширина и расстояние меж-
ду ними указаны на рис. 2.

З а м е ч а н и я. Новый вид по расположению
элементов в кладке наиболее похож на P. rectus
Vasilenko, отличаясь от него размерами отдельных
элементов, а также расстояниями между ними. От
других известных видов P. krassilovi sp. nov. отли-
чается линейной формой кладки. На листе при-
сутствует две параллельные кладки. Судя по ори-
ентации яйцевидных элементов, эти две кладки
разнонаправленные. Вполне вероятно, что они
могут принадлежать одной особи, по крайней ме-
ре, очевидно, что обе цепочки следует относить к
одному формальному виду, несмотря на неболь-
шие различия в размерных характеристиках
(в особенности, расстояния между элементами).
Вариабельность таких признаков, как длина и
ширина отдельных элементов, а также расстоя-
ния между ними показана на рис. 2. Из этого сле-
дует, что расстояние между элементами кладки
отличается в двух цепочках, в то же время длина
отдельных элементов достаточно стабильна в
обеих цепочках, укладываясь в пределы вариа-
бельности.

М а т е р и а л. Голотип.

ОБСУЖДЕНИЕ
В связи с тем, что количество описанных фор-

мальных видов пока еще относительно невелико,
род Paleoovoidus имеет достаточно широкий диа-
гноз и охватывает почти все известные образова-
ния, интерпретируемые как эндофитные яйце-
кладки. В основном это линейные или дугообраз-
ные кладки на листьях, состоящие из некрупных
элементов. В будущем, возможно, будет необхо-

димо выделит ь из рода Paleoovoidus отдельные
таксоны родового уровня для кладок различной
формы (хаотической, дугообразной, линейной),
но на данной стадии изученности делать это
преждевременно. Применительно к имеющемуся
у нас материалу мы в целом принимаем представ-
ления Л. Сарзетти с соавт. (Sarzetti et al., 2009), в
особенности, касающиеся уточнения диагноза
рода Paleoovoidus.

Описанный в настоящей статье материал из
Адзьвы имеет уникальную сохранность. Из-за то-
го, что листья с яйцекладками представлены не
отпечатками в породе, а практически целыми,
легко отделяемыми от вмещающей породы ли-
стовыми пластинками с прекрасно сохранившей-
ся кутикулой, а также, вероятно, в связи с тем, что
все яйца в кладках оказались захоронены после
выхода личинок (либо при фоссилизации яйце-
вые оболочки не сохранились), кладка имеет вид
линейно расположенных отверстий, в целом со-
ответствующих по форме и размеру яйцам. Эти
отверстия не заполнены породой и не образуют
слепков, как это часто бывает на отпечатках. Од-
нако их нельзя назвать и следами (в англоязыч-
ной литературе scars) в том значении, когда под
этим понимаются повреждения листа, которые
имеют специфическую вытянуто-ромбическую
форму, часто с заостренными краями по длинной
оси – как бы залеченные надрезы тканей листа.
Такие следы встречаются на листьях палеозой-
ских растений, иногда на листьях голосеменных в
мезозое, но редки на покрытосеменных (вероят-
но из-за их относительно мягких и тонких ли-
стьев). Они характеризуются крайне нестабиль-
ными размерами, по которым затруднительно су-
дить о размере яйца, но расположением на листе
и относительно друг друга соответствуют исход-
ной кладке. Таким образом, это скорее следы

Рис. 2. Размерные характеристики отдельных элементов кладки Paleoovoidus krassilovi sp. nov. (а) и расстояния между
ними (б).
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надрезов от яйцеклада, нежели остатки самой яй-
цекладки. В нашем же случае мы имеем дело со
следами иного типа. Эти отверстия, судя по все-
му, практически полностью идентичны самим
яйцам. Они характеризуются достаточно ста-
бильными размерами и в некоторых случаях даже
заметной яйцевидной формой.

Новый формальный вид эндофитных яйце-
кладок представляет собой еще одно уникальное
свидетельство репродуктивной деятельности на-
секомых (вероятно, стрекоз) для поздней перми.
Наравне с описанными ранее из этого же место-
нахождения проколами тканей (следами соса-
ния) листьев Phylladoderma, яйцекладки позволя-
ют реконструировать достаточно сбалансирован-
ный и разнообразный состав палеоэнтомофауны,
включающий, по косвенным данным, сосущих
фитофагов (вероятно, палеодиктиоптероидов) и,
возможно, стрекоз – активных хищников, кор-
мовая база которых состоит, в основном, из дру-
гих насекомых (как водных – для личинок, так и
наземных – для имаго). С высокой вероятностью
можно ожидать, что такой ориктоценоз должен
включать и остатки насекомых, однако их наход-
ки из указанных отложений пока неизвестны,
возможно, в силу тафономических причин или
недостаточных сборов. Необходимо отметить,
что в бассейне р. Адзьвы из печорской серии на-
секомые известны пока только из существенно
более древней рудницкой подсвиты лекворкут-
ской свиты, которую относят к кунгурскому яру-
су. Все известные оттуда насекомые принадлежат
отряду Reculida, семействам Geinitziidae (Aristov,
2004) и Lemmatophoridae (Д.С. Аристов, устн.
сообщ., 06.12.2019).
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First Insect Endophytic Oviposition
on Phylladoderma (Peltaspermopsida: Cardiolepidaceae) Leaf

from Upper Permian of Pechora Basin
D. V. Vasilenko, E. V. Karasev

The first endophytic oviposition from the Upper Permian of Pechora Basin (Talbeyskaya Formation,
Severodvinian–Vyatkian) is described in a formal system. Paleoovoidus krassilovi sp. nov.—linear oviposition
is laid on the leaf of Phylladoderma arberi Zalessky, 1913 in two oppositely directed rows, and was most prob-
ably produced by odonatan insect. Earlier, from the same deposits were described the piercing-and-sucking
punctures on the cuticle of Phylladoderma leaves, resulted presumably by small and/or young palaeodic-
tyopteroid nymphs fed on mesophyll. Insect remains from the Talbeyskaya Formation are still unknown, but
fossil records of plant-insect interactions indicate an existence of well-balanced insect community, which in-
cluded sucking phytophages (palaeodictyopteroids) and predators (odonatans).

Keywords: Evidence of plant-insect interactions, endophytic oviposition, Permian, Pechora basin, new species



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends false
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Remove
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile (Color Management Off)
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 290
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages false
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 600
  /ColorImageDepth 8
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.01667
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 290
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages false
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 600
  /GrayImageDepth 8
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 2.03333
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 800
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages false
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 2400
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /RUS ()
    /ENU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice




