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Статья посвящена одному из широко развитых в фаменских отложениях мира представителю коно-
донтов группы Palmatolepis subperlobata, название которого в течение более полувека менялось от
Pa. subperlobata subsp. a Helms, 1963 до Pa. subperlobata helmsi Ovnatanova, 1976 и затем Pa. subperlo-
bata tatarica Ovnatanova et Gatovsky, 2020. В статье этот подвид рассматривается как самостоятельный
вид, обсуждаются сходство и отличия его голотипа и голотипов видов, предложенных в качестве за-
мены преоккупированного названия. Предлагается авторская схема филогенетического развития
группы Pa. subperlobata.
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ВВЕДЕНИЕ

Более чем полуторавековая история изучения
конодонтов, в т.ч. представителей позднедевон-
ского рода Palmatolepis Ulrich et Bassler, приот-
крыла многие тайны возникновения и происхож-
дения видов этого рода, что нашло отражение в
многочисленных публикациях (Müller, 1956;
Ziegler, 1962, 1969, 1971 и др.). По недавним под-
счетам, в этом роде предложено свыше 200 видо-
вых и подвидовых названий (Becker, Hartenfels,
2016), и их число продолжает увеличиваться. Не-
однократные попытки выделения подродов не
сыскали множества сторонников, как и система
мультиэлементных родов Е. Дзика (Dzik, 2006);
видимо, разукрупнение этого рода еще впереди.
Несомненным достижением явилась разработан-
ная Й. Хелмсом во второй половине ХХ в. фило-
морфогенетическая схема развития видов рода
Palmatolepis в привязке к аммонитовой шкале
(Helms, 1963), а в последующем – и к конодонто-
вой зональности. В этой схеме уже наметилось
выделение ряда ветвей, которые Хелмс считал
подродами, но они продолжают рассматриваться
как группы близких друг к другу видов.

Последующий прогресс в изучении конодон-
тов был связан, в первую очередь, с установлени-
ем филогенетических cвязей в развитии рода Pal-

matolepis в фаменское время. Подробные резуль-
таты этих исследований освещены в монографии
К. Цзы и В. Циглера (Ji, Ziegler, 1993) на основа-
нии обширной коллекции, полученной из разре-
за Лали (Lali) в Южном Китае. Этими исследова-
телями впервые рассматривается происхождение
и филогения группы Pa. subperlobata Branson et
Mehl, 1934. Хотя виды этой группы относительно
немногочисленны, они имеют существенное
стратиграфическое значение, а Pa. subperlobata
недавно предложено использовать в качестве
маркера нижней границы фаменского яруса
(Spaletta et al., 2017). Один из таксонов, входящих
в состав этой группы, – это подвид Pa. subperloba-
ta tatarica Ovnatanova et Gatovsky, 2020. Название и
таксономический статус этого подвида вызывают
разногласия, в связи с чем мы здесь попытаемся
более обстоятельно рассмотреть его характери-
стику и место в общей филоморфогенетической
схеме группы Pa. subperlobata.

Виды рода Palmatolepis различаются на осно-
вании особенностей морфологии Ра-элементов.
В статье при их характеристике использованы
морфологические термины, объяснение которых
дано ранее (Барсков и др., 1987; Ovnatanova,
Kononova, 2008). В аппарат входят два симмет-
ричных Ра-элемента, правый и левый, не отлича-
ющиеся по форме и скульптуре друг от друга, что
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упрощает анализ морфологии и сравнение таксо-
нов этого рода.

ВИД PALMATOLEPIS TATARICA

Первым обратил внимание на формы, похо-
жие на Pa. subperlobata, но отличающиеся пере-
жимом внутренней лопасти, Хелмс (Helms, 1963).
В его статье название P. subperlobata n. subsp. a по-
является при описании филоморфогенеза рода
Palmatolepis (Helms, 1963, с. 458); кратко приведе-
ны признаки, отличающие его от Pa. subperlobata.
Затем название P. (Pand.) subperlobata n. subsp. a
находим в подписи к филоморфогенетической
схеме (Helms, 1963, с. 468) и в объяснениях к фо-
тотаблицам к форме Palmatolepis (Pand.) subperlo-
bata subsp. a (Helms, 1963, с. 478, 480, 482). Таким
образом, Хелмс не дал этому подвиду формально-
го описания, рассматривая такие формы только
как уклоняющиеся от основного морфотипа.
Аналогичные “подвиды” с буквенными названи-
ями он предложил выделять и у ряда других видов
рода Palmatolepis, например, Pa. (Panderolepis)
serrata n. subsp. a, считая их не заслуживающими
статуса самостоятельного таксона.

Н.С. Oвнатанова (1976), учитывая накопив-
шийся за прошедшие годы материал, пришла к
выводу о том, что такие формы заслуживают вы-
деления в качестве самостоятельного подвида, и
дала ему название Pa. subperlobata helmsi Ovnata-
nova, 1976, сделав его валидным. Это решение на-
шло поддержку среди части конодонтологов, и
название Pa. subperlobata helmsi присутствует в
ряде публикаций (Кононова, 1979; Наседкина,
Плотникова, 1979; Барсков и др., 1987; Çapkinoğ-
lu, 1997, 2005; Стрельченко, Кручек, 2013). Одно-
временно автоматически появился номинатив-
ный подвид Pa. subperlobata subperlobata Branson
et Mehl, его упоминание можно найти в целом ря-
де работ (напр., Деулин, 2000; Плотицын и др.,
2015), но многие продолжали считать выделение
подвидов у этого вида нецелесообразным, огра-
ничиваясь только видовым названием. Поэтому
элементы Pa. subperlobata helmsi нередко фигури-
руют как принадлежащие Pa. subperlobata s.l. (Ха-
лымбаджа, Чернышева, 1978; Халымбаджа, 1981;
Wang, 1989; Кузьмин, Мельникова, 1991; Ji,
Ziegler, 1993; Metzger, 1994; Savage, Yudina, 1999).

Позднее, при изучении фаменских отложений
Северо-Западного Таиланда, Н. Сэведж (Savage,
2013) выделил подвид Pa. subperlobata lapoensis,
который отличается от номинативного подвида
резко заостренной треугольной лопастью и заост-
ренным задним концом; при этом, как и у Pa. sub-
perlobata subperlobata, присутствует свободный
лист и платформа практически гладкая (тонко-
шагреневая). Нами он рассматривается как само-
стоятельный вид.

В начале 2000-х гг. выяснилось, что, в соответ-
ствии со статьей 52.1 МКЗН (Международный…,
2000), название Pa. subperlobata helmsi должно
считаться преокуппированным, поскольку
В. Циглером на год ранее был назван в честь
Хелмса вид Palmatolepis helmsi Ziegler, 1962.
Г. Клаппер с соавт. (Klapper et al., 2004) посчита-
ли возможным использовать в качестве замещаю-
щего названия (повысив ранг подвида до вида)
Pa. lobicornis Schülke, 1995. Этому предложению
последовали, например, Г. Сильверио и др. (Sil-
vério et al., 2021, c. 213), хотя у них в синонимике
он фигурирует со старым названием Pa. (Pandero-
lepis) subperlobata subsp. a.

В 2006 г. Е. Дзик (Dzik, 2006, с. 138) описал в
составе аппаратного рода Conditolepis новый вид
C. linguiloba, рассматриваемый им как синоним
Pa. superlobata helmsi, но не как формальное заме-
щающее название. В описании этого нового вида
отсутствует синонимика, а для желающих озна-
комиться с ней приведен перечень некоторых
статей (Wolska, 1967; Wang, 1989; Ji, Ziegler, 1993;
Metzger, 1994) без указания номеров таблиц и фо-
тографий с изображением вида.

Таким образом, перечисленные выше дей-
ствия не устранили омонимии названия Pa. sub-
perlobata helmsi, поэтому Н.С. Овнатанова и
Ю.А. Гатовский (2020) предложили для него но-
вое название Pa. subperlobata tatarica Ovnatanova et
Gatovsky, nom. nov. с сохранением его голотипа
(Овнатанова, 1976, табл. IX, фиг. 7), что удовле-
творяет требованиям МКЗН.

Род Palmatolepis Ulrich et Bassler, 1926
Palmatolepis tatarica Ovnatanova et Gatovsky, 2020

Palmatolepis (Panderolepis) subperlobata subspecies а:
Helms, 1963, с. 458, 468, 478, 480, 482, Taf. 1, fig. 19; Taf. 2,
figs. 23, 24; Taf. 3, fig. 10; text-fig. 2.17.

Palmatolepis subperlobatа: Spasov, Filipović, 1966, pl. 3,
figs. 1, 2; Glenister, Klapper, 1966, рl. 92, fig. 6 (только); Wolska,
1967, рl. 11, fig. 10 (только); Druce, 1976, pl. 63, fig. 3 a, b (толь-
ко); Халымбаджа, Чернышева, 1978, с. 35, табл. 1, фиг. 21;
Наседкина, Плотникова, 1979, табл. 3, фиг. 2; Халымбаджа,
1981, табл. 9, фиг. 11; Кузьмин, Mельникова, 1991, табл. 1,
фиг. 19; Metzger, 1994, pl. 17, fig. 9 (только); Savage, Yudina,
1999, pl. 5, figs. 15, 16 (только).

Palmatolepis subperlobata subspecies а: Druce, 1976, с. 170,
pl. 58, figs. 2 а–c; 5 a, b.

Palmatolepis subperlobata helmsi: Овнатанова, 1976, с. 113,
табл. 9, фиг. 7 а, б; Ovnatanova, 1979, pl. 1, figs. 29, 30 (только);
Барсков и др., 1987, с. 29, табл. 4, фиг. 26 а, б; 28 и 30; Çap-
kinoğlu, 1997, pl. 3, fig. 25; Cтрельченко, Кручек, 2013, табл. 1,
фиг. 13.

Palmatolepis lobicornis: Klapper et al., 2004, fig. 7.30; Çap-
kinoğlu, 2005, табл. 4, фиг. 14, 17 (только); Бушнев и др., 2017,
рис. 3, фиг. 23.

Palmatolepis linguiloba: Фортунатова и др., 2018, рис. 13,
фиг. 6.

Palmatolepis subperlobata tatarica: Овнатанова, Гатовский,
2020, с. 111.

Г о л о т и п – ВНИГНИ, № 40/68, левый Ра-
элемент; Татарстан, Приказанская площадь,
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скв. 116, инт. 1633.6–1630.1 м; фаменский ярус,
нижнефаменский подъярус, зона crepida; рис. 1, д, е
(Овнатанова, 1976, табл. 9, фиг. 7a, 7б).

О п и с а н и е (рис. 1, а–м; 2, м). Ра-элемент с
относительно широкой, гладкой (тонкошагрене-
вой) платформой треугольных очертаний. Перед-
ний край наружной стороны платформы припод-
нятый, выпуклый, имеет округлые очертания.
Длинная округлая лопасть расположена на уровне

главного бугра и направлена вбок. Задний и перед-
ний синусы, оконтуривающие лопасть, неглубокие.
Передний синус глубже заднего. Задний синус ино-
гда чрезвычайно слабо выражен (рис. 1, а, б). Зад-
ний конец платформы заострен и приподнят. Сво-
бодный лист отсутствует. Осевой гребень зубчатый,
сигмоидально изогнут, позади главного бугра выра-
жен слабо. Края боковых сторон платформы под-
ходят к осевому гребню на разных расстояниях.

Рис. 1. Объем вида Palmatolepis tatarica Ovnatanova et Gatovsky, 2020 в понимании авторов статьи. На рисунке приведе-
ны изображения, заимствованные из работ разных авторов с использованными ими названиями: а–г – Pa. subperlo-
bata subsp. a Helms, 1963: а, б – Helms, 1963, табл. 1, фиг. 19, табл. 3, фиг. 10: а – вид с оральной стороны; б – вид с або-
ральной стороны; в, г – Druce, 1976, табл. 58, фиг. 2b, c: в – вид с оральной стороны, г – вид с аборальной стороны; д–
з – Pa. subperlobata helmsi Ovnatanova, 1976: д, е – Овнатанова, 1976, табл. 9, фиг. 7а, b (голотип): д – вид с оральной
стороны, е – вид с аборальной стороны; ж – Барсков и др., 1987, табл. 4, фиг. 30, вид с оральной стороны; з – Çap-
kinoğlu, 1997, табл. 3, фиг. 25, вид с оральной стороны; и–л – Pa. subperlobata Branson et Mehl, 1934: и – Glenister, Klap-
per, 1966, табл. 92, фиг. 6, вид с оральной стороны, к – Халымбаджа, 1981, табл. 9, фиг. 11, вид с оральной стороны; л –
Metzger, 1994, табл. 17, фиг. 9, вид с оральной стороны; м – Pa. lobicornis Schülke, 1995: Klapper et al., 2004, рис. 7.30, вид
с оральной стороны
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Р а з м е р ы  г о л о т и п а в мм: l – 0.7 мм, w –
0.5 мм, где l – длина элемнта, w – ширина эле-
мента с учетом лопасти.

И з м е н ч и в о с т ь. Проявляется в вариациях
длины лопасти от умеренной (рис. 1, з, и, м) до до-
статочно длинной (рис. 1, а–ж, к), а также в при-
сутствии у некоторых экземпляров небольшого
рудимента свободного листа. Меняется в процес-
се роста и задний конец платформы – от заост-
ренного (рис. 1, д, к) до округлого (рис. 1, ж, з, м).

С р а в н е н и е. Сходен с Pa. subperlobata глад-
кой поверхностью платформы и четко выражен-
ной лопастью, отличается относительно длин-
ной, округлой лопастью и отсутствием свободно-
го листа, тогда как у Pa. subperlobata свободный
лист составляет 1/5–1/10 длины платформы.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: Волго-Ураль-
ский регион, восточный склон Северного Урала,
Тимано-Печорская провинция, зоны сrepida –
Early marginifera; Белоруссия, петриковский го-
ризонт, зона Late rhomboidea; Германия, Босния:
фаменские отложения, зона Cheiloceras, возмож-
но Platyclymenia; Польша, Свентокшиские горы,
разрез Яблона, зонa crepida; Турция, формация
Айинебуму, зона crepida; США, известняки Вест
Рейндж и сланцы Пайлот в Неваде; Канада, фор-
мация Лонг Рапидс; Западная Австралия, форма-
ция Вирджин Хиллс.

СРАВНЕНИЕ ГОЛОТИПА PA. TATARICA 
С ГОЛОТИПАМИ PA. LOBICORNIS SCHÜLKE 

И CONDITOLEPIS LINGUILOBA DZIK
Голотип Pa. tatarica сходен с голотипом вида

Pa. lobicornis Schülke треугольными очертаниями
платформы, гладкой ее поверхностью, соедине-
нием боковых краев платформы с осевым греб-
нем на разных расстояниях, а также присутствием
длинной лопасти. Различия выражаются в отсут-
ствии свободного листа и рога у Pa. tatarica. Очер-
тания лопасти волнистые, но без выпуклости
(или рога).

Сходство голотипа Pa. tatarica с голотипом
Conditolepis linguiloba Dzik проявляется в тре-
угольных очертаниях платформы, ее гладкой по-
верхности, длинной округлой лопасти, отсут-
ствии свободного листа, а также в соединении бо-
ковых сторон платформы со срединным гребнем
на разных расстояниях. Основное различие про-
является в приподнятом, выпуклом, округлом
очертании переднего края наружной стороны
платформы у Pa. tatarica [этот признак был отме-
чен еще Хелмсом (Helms, 1963) как его утолщение
в виде вздутия или выпуклости]. У голотипа
Co. linguiloba этот признак (вздутие, выпуклость)
не наблюдается; край передней части наружной
стороны платформы пологий, плавно приближа-
ется к осевому гребню, не образуя выпуклости.

Различия выражаются также в разных соотноше-
ниях длины платформы к ее ширине (эта особен-
ность становится очевидной, если мысленно
убрать лопасть, искажающую эти параметры): у
Pa. tatarica платформа относительно широкая (от-
ношение длины платформы к ее ширине равно
2 : 1), тогда как у Со. linguiloba платформа вытянута
в длину (отношение длины к ширине составляет
3 : 1). Положение лопасти у голотипа Pa. tatarica
фиксируется на уровне главного бугра, тогда как
у Со. linguiloba лопасть направлена к переднему
концу платформы. Различия выражаются и в кон-
фигурации переднего синуса, оконтуривающего
лопасть: у Pa. tatarica передний синус неглубокий,
пологий, тогда как у голотипа Co. linguiloba он
глубокий. Задний конец платформы у голотипа
Ра. tatarica cлегка заострен и приподнят вверх;
угол заостренности его равен 85°, тогда как у
Со. linguiloba он составляет 60°.

Таким образом, Pa. tatarica, несмотря на доста-
точно заметное сходство с Pa. lobicornis и Co. lin-
guiloba, является самостоятельной таксономиче-
ской единицей.

СОСТАВ И ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ СВЯЗИ 
ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ ГРУППЫ 

PALMATOLEPIS SUBPERLOBATA

Вопросы филоморфогенеза Pa. subperlobata и
связанных с ним родством других видов, как из-
вестно, обсуждаются в литературе, начиная с пуб-
ликации Циглера (Ziegler, 1962), в которой анали-
зировалась ветвь Pa. subperlobata–Pa. glabra, а так-
же в первой филоморфогенетической схеме всего
рода Palmatolepis (Helms, 1963), в которой прини-
малось возникновение Pa. subperlobata s. str. от
Pa. triangularis Sannemann, 1955, также показан
подвид Pa. (Pand.) subperlobata n. subsp. a и его фи-
логенетические связи.

Первая филогенетическая схема группы
Pa. subperlobata, а также другие группы фамен-
ских пальматолепид, рассматривались в моногра-
фии Цзы и Циглера (Ji, Ziegler, 1993) на основа-
нии коллекций, полученных при изучении разре-
за Лали (Lali) в Южном Китае. Позднее
раннефаменские пальматолепиды, в т.ч. и группа
Pa. subperlobata, анализировались И. Шульке
(Schülke, 1995), которым были выделены новые
отнесенные к этой группе виды: Pa. arcuata Schül-
ke и Pa. lobicornis Schülke.

В предлагаемую нами филоморфогенетиче-
скую схему группы Pa. subperlobatа включены:
Pa. subperlobata Branson et Mehl, 1934 и возник-
ший от него вид Pa. tatarica Ovnatanova et Ga-
tovsky, 2020 (=Pa. subperlobata helmsi Ovnatanova,
1976), Pa. arcuata Schülke, 1995, Pa. lobicornis
Schülke, 1995, Pa. wolskae Ovnatanova, 1969, Pa. cir-
cularis Szulczewski, 1971, Pa. linguiloba (Dzik, 2006),
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Pa. barskovi Tagarieva et Artyushkova, 2020, Pa. ka-
zachstanica Kuzmin, 1992 (=Pa. angulata Johnston et
Chatterton, 2001) и Pa. lapoensis Savage, 2013
(=Pa. subperlobata lapoensis Savage, 2013). Для об-
легчения восприятия морфологических особен-
ностей нами приведены изображения голотипов
всех видов этой группы (рис. 2), филогенетиче-
ские связи которых рассматриваются в настоя-
щей статье в привязке к конодонтовой зонально-
сти шкалы Циглера и Ч. Сандберга (Ziegler, Sand-
berg, 1990).

Вид Pa. tenuipunctata Sannemann, 1955, являю-
щийся предковой формой для группы Pa. glabra,
возможно, является самым поздним, терминаль-
ным членом группы Pa. subperlobata, так как у не-
го чрезвычайно слабо выражена лопасть, но при
этом сохраняется гладкая поверхность платфор-
мы – характерный признак этой группы. Авторы
настоящей статьи разделяют мнение о родствен-
ной связи видов Pa. tenuipunctata и Pa. glabra, вы-
сказанное Циглером (Ziegler, 1962) и Хелмсом
(Helms, 1963).

Родоначальник рассматриваемой группы, вид
Pa. subperlobata (рис. 2, б), произошел от Pa. trian-
gularis Sannemann (рис. 2, а) во время зоны Early
triangularis, унаследовав от предка треугольные
очертания платформы, хорошо выраженную ло-
пасть и свободный лист. Существенным измене-
ниям подверглась поверхность платформы за счет
исчезновения бугорковой скульптуры, в резуль-
тате чего она стала гладкой. В дальнейшем у боль-
шинства видов, произошедших от Pa. subperloba-
ta, исчезает свободный лист.

Во время зоны Late triangularis от Pa. subperlo-
bata возникает Pa. arcuata (рис. 2, е). Он связан с
Pa. subperlobata предполагаемой переходной фор-
мой, изображенной Шюльке (Schülke, 1995,
рис. 26, фиг. 14), она приведена здесь на рис. 2, д.
У этой формы есть сходство с предком, выражен-
ное в треугольных очертаниях платформы, глад-
кой поверхности, четко выраженной лопасти и
наличии свободного листа. В процессе эволюци-
онного перехода у Pa. arcuata происходило вы-
прямление переднего синуса и удлинение лопа-
сти. Вид этот возник во время зоны Late triangu-

Рис. 2. Филоморфогенез группы Palmatolepis subperlobata: а – Pa. triangularis: Sannemann, 1955, табл. 24, фиг. 3 (голо-
тип); б – Pa. subperlobata: Branson, Mehl, 1934, табл. 18, фиг. 11 (лектотип) (выбран: Ziegler, 1958, с. 64; изображение из:
Over, 1997, табл. 10, фиг. 2); в – Pa. subperlobata Branson et Mehl, переходная форма к Pa. lobicornis Schülke (Schülke,
1995, рис. 26, фиг. 11); г – Pa. lobicornis Schülke: Schülke, 1995, рис. 26, фиг. 2 (голотип); д – Pa. subperlobata Branson et
Mehl, переходная форма к Pa. arcuata Schülke (Schülke, 1995, рис. 26, фиг. 14); е – Pa. arcuata Schülke: Schülke, 1995,
рис. 26, фиг. 5 (голотип); ж – Pa. barskovi Tagarieva et Artyushkova: Тагариева, Артюшкова, 2020, рис. 4, фиг. 1а (голо-
тип); з – Pa. kazachstanica Kuzmin: Кузьмин, 1992, табл. 1, фиг. 4 (голотип); и – Pa. circularis Szulczewski: Szulczewski,
1971, табл. 15, фиг. 6а (голотип); к – Pa. wolskae Ovnatanova: Овнатанова, 1969, табл. 1, фиг. 6 (голотип); л – Pa. linguiloba
(Dzik): Dzik, 2006, рис. 101 N (голотип); м – Pa. tatarica Ovnatanova et Gatovsky: Овнатанова, 1976, табл. 9, фиг. 7 (голо-
тип), н – Pa. lapoensis Savage: Savage, 2013, фиг. 11.8 (голотип).
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laris и завершил развитие в конце зоны Middle
crepida (Schülke, 1995).

Во время зоны triangularis (возможно, Late tri-
angularis, когда одновременно от Pa. subperlobata
появляются Pa. lobicornis, Pa. arcuata и Pa. bar-
skovi) возникает вид Pa. lapoensis (рис. 2, н), уна-
следовавший от предка треугольные очертания
платформы, свободный лист и почти гладкую по-
верхность платформы. У него произошло углуб-
ление переднего синуса и выпрямление заднего
синуса, а также изменились очертания лопасти –
она стала заостренно-треугольной. Край перед-
ней части наружной стороны платформы стано-
вится близким к прямому, в отличие от предка, у
которого эта часть платформы округлая. Pa. la-
poensis распространен в зонах triangularis и crepida
и до сих пор обнаружен только в Таиланде (Sav-
age, 2013).

Вид Pa. lobicornis (рис. 2, г) произошел от
Pa. subperlobata во время зоны Late triangularis и
связан с предком переходной формой, которая
сходна с Pa. subperlobata треугольными очертани-
ями платформы, гладкой поверхностью и хорошо
выраженной лопастью, а также присутствием
свободного листа и сигмоидально изогнутого осе-
вого гребня, заканчивающегося вблизи заднего
конца платформы. По-видимому, именно такая
переходная форма приведена Шюльке на рисунке
филогенетической схемы развития группы
Pa. subperlobata (Schülke, 1995, рис. 26, фиг. 4).
Она приведена нами здесь на рис. 2, в. У этой
формы наблюдается небольшая извилистость
края внутренней стороны платформы. В процессе
развития вида Pa. lobicornis на переднем крае ло-
пасти образуется утолщение в виде небольшого
“рога” (рис. 2, г). Стратиграфическое распро-
странение Pa. lobicornis охватывает зону Late tri-
angularis–начало зоны rhomboidea.

От Pa. subperlobata во время зоны Late triangu-
laris происходит Pa. barskovi (рис. 2, ж). От предка
он унаследовал треугольные очертания платфор-
мы и ее гладкую поверхность, но исчез свободный
лист. Отличительная особенность вида проявля-
ется в высокой передней части осевого гребня,
состоящей из узких заостренных зубцов, посте-
пенно понижающихся и резко заканчивающихся
до достижения ими главного бугра. Отличитель-
ная особенность Pa. barskovi, а именно – преры-
вистость осевого гребня, не была отмечена нами
ранее у франских пальматолепид (Ovnatanova,
Kononova, 2008), не зафиксирована она также и у
фаменских видов. Это позволяет условно cчитать
ветвь Pa. barskovi тупиковой. Подобная прерыви-
стость осевого гребня изредка проявляется у не-
которых других конодонтов, например, у Polyg-
nathus corpulentus Gagiev et Kononova, у которого
осевой гребень в средней части прерывается, ста-
новится едва заметным и в виде цепочки мелких

бугорков прослеживается вновь ближе к заднему
концу платформы (Гагиев и др., 1987). Распро-
странение Palmatolepis barskovi охватывает зоны
Late triangularis–Early crepida.

В начале времени зоны Early crepida от Pa. sub-
perlobata возникают Pa. tatarica, Pa. wolskae и, воз-
можно, Pa. linguiloba. Вид Pa. tatarica (рис. 2, м)
сохранил от предка гладкую поверхность плат-
формы, ее треугольные очертания и сигмоидаль-
ный осевой гребень, но исчез свободный лист,
углубился передний синус, и удлинилась лопасть.
Передний край наружной стороны платформы
стал приподнятым, выпуклым и округлым. Этот
вид существовал в диапазоне зон Early crepida–
Early marginifera включительно.

Вид Pa. linguiloba (рис. 2, л) унаследовал от
Pa. subperlobata треугольные очертания платфор-
мы и ее гладкую поверхность, однако произошло
сокращение длины свободного листа, вплоть до
его полного исчезновения, удлинение лопасти и
углубление переднего синуса (угол, образован-
ный краями синуса, становится равным 90°).
Нельзя исключить происхождение Pa. linguiloba и
от Pa. tatarica за счет удлинения платформы, при-
ведшего к исчезновению выпуклости и припод-
нятости переднего края наружной стороны плат-
формы. Диапазон распространения вида охваты-
вает зону сrepida.

Вид Pa. wolskae (рис. 2, к) ответвился от
Pa. subperlobata и сохранил гладкую поверхность
платформы и небольшую лопасть, но абрис плат-
формы стал неправильно-овальным, исчез сво-
бодный лист, передний и задний синусы стали
более глубокими. Задний конец платформы при-
обрел языковидные очертания. Распространен в
зонах Early crepida–Late? crepida.

Во время зоны Early crepida от Pa. wolskae воз-
ник Pa. circularis (рис. 2, и), также с гладкой по-
верхностью платформы, небольшой лопастью и
без свободного листа. Но у него платформа при-
обретает округлые очертания, сокращаются раз-
меры лопасти, заостряется ее окончание. Лопасть
очерчена относительно глубокими передним и
задним синусами. Позади заднего синуса увели-
чивается степень выпуклости края платформы.
Осевой гребень заканчивается, достигнув главно-
го бугра, а задний гребень исчезает. Распростра-
нен в зонах Early–Late–Latest? crepida.

Во время зоны Early crepida от Pa. wolskae воз-
никает и вид Pa. kazachstanica (рис. 2, з). От пред-
ка он унаследовал гладкую поверхность платфор-
мы, языковидный контур заднего конца, отсут-
ствие свободного листа. Однако произошло
удлинение лопасти, углубление переднего и зад-
него синусов; края переднего синуса сходятся под
углом 90°. Этот вид встречается в интервале зон
Early crepida–Late crepida. К Pa. kazachstanica
можно отнести экземпляры, определенные под
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различными названиями: Pa. aff. circularis (Sand-
berg, Ziegler, 1973, табл. 1, фиг. 1–12), Pa. wolskae
[Klapper, Lane, 1985, рис. 15.1, 15. 2?, 15.4, 15.5;
Johnston, Chatterton, 1991, табл. 1, фиг. 22;
Metzger, 1994, рис. 7.8, 7.9, 7.13 (только)]. Позднее
Д. Джонстон и Б. Чаттертон описали аналогич-
ные формы под новым названием Palmatolepis an-
gulata из разрезов Канады (Johnston, Chatterton,
2001, с. 22, 23; табл. 5, фиг. 15–19; табл. 6, фиг. 4,
5), так как статья А.В. Кузьмина (1992) им была
неизвестна. Авторы этого вида предполагали его
возникновение от Pa. wolskae или форм близких к
нему за счет удлинения лопасти. Вид Pa. kazach-
staniсa описан из фаменских отложений (зона
crepida) Атасуйского рудного района в Централь-
ном Казахстане (Кузьмин, 1992). В Канаде вид
Pa. angulata известен из пачки Морро формации
Пализер (Paliser), охватывающей верхнюю часть
зоны Lower crepida и нижнюю часть зоны Upper
crepida (Johnston, Chatterton, 2001, с. 23). В США
Pa. angulata обнаружен в штате Невада в известня-
ках Вест Рэндж в Бактрийских горах под названи-
ем Pa. wolskaе (Metzger, 1994). Мы считаем, что
все эти экземпляры должны быть отнесены к
Pa. kazachstaniсa, как опубликованному раньше,
чем Pa. angulata, и, поэтому, имеющему приоритет.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сравнение характеристик голотипов видов
Pa. tatarica Ovnatanova et Gatovsky, 2020, Pa. lobi-
cornis Schülke, 1995 и Pa. linguiloba (Dzik, 2006)
позволило доказать, что вид Pa. tatarica является
самостоятельной систематической единицей.
Намечены филогенетические связи между вида-
ми группы Pa. subperlobata, куда входит и вид
Pa. tatarica (рис. 2).

Состав группы Pa. subperlobata расширен: на-
ряду с подвидом Pa. subperlobata subsp. a Helms,
1963 (= Pa. tatarica) и видами Pa. wolskae и Pa. cir-
cularis, ранее рассматриваемыми в составе этой
группы (Ji, Ziegler, 1993), в группу Pa. subperlobata
включены также виды Pa. linguiloba, Pa. kazachs-
tanica (=Pa. angulata), Pa. arcuata, Pa. lobicornis,
Pa. lapoensis, наряду с Pa. barskovi Tagarieva et Ar-
tyushkova, 2020, установленным недавно в фамен-
ских отложениях Южного Урала (Тагариева, Ар-
тюшкова, 2020).

* * *

Авторы искренне благодарны А.С. Алексееву
за конструктивную критику, ценные замечания и
моральную поддержку. Неоценимую техниче-
скую помощь при подготовке настоящей рукопи-
си к печати авторам оказали М.В. Васильева и
А.К. Бернада.
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The Species Palmatolepis tatarica Ovnatanova et Gatovsky, 2020:
History of Its Separation and Interpretation in the World Literature

on Conodonts of the Late Devonian
N. S. Ovnatanova1, L. I. Kononova2

1Research Geological Oil Institute, Moscow, 105118 Russia
2Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

The article is devoted to a subspecies of Pa. subperlobata, the name of which changed for more than half a
century from Pa.subperlobata subsp. a of Helms to the name Pa. subperlobata helmsi Ovnatanova, 1976 and
subsequent renames associated, as it turned out later, with the preocupation of the name helmsi. In the arti-
cle, this subspecies is considered as an independent species and the similarities and differences of the holo-
type species Pa. tatarica Ovnatanova et Gatovsky, 2020 (=Pa. subperlobata helmsi Ovnatanova) with the ho-
lotypes of species recommended as replacement of the preocupied name are discussed. The author’s scheme
of phylogenetic development of the Pa. subperlobata group is proposed.

Keywords: microfossils (conodonts), biostratigraphy, Late Devonian, Famennian, phylomorphogenesis
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