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Новый комплекс рыб встречен в  турнейских отложениях в  бассейне р.  Малая Уса, Поляр-
ный Урал. Комплекс включает акантод cf. Acanthodes sp.; хрящевых фебодонтид Thrinacodus 
bicuspidatus и Thrinacodus ferox, симмориид Denaea cf. fournieri и Symmoriiformes ind., ктена-
кантида Tamiobatis sp., скватинактида Squatinactis sp., эвселяхия Sphenacanthus sp.; и лучепе-
рых рыб. Все таксоны на Полярном Урале ранее не были найдены. Большинство видов извест-
ны из турнейских отложений других регионов, но Sphenacanthus в турнейском интервале об-
наружен впервые в мире.
Все турнейские находки сочлененных скелетов Acanthodes происходят из неморских отложений 
и приурочены к  разным палеоконтинентам. Эти древнейшие представители рода Acanthodes, 
в частности, A. lopatini, вероятно, являлись эвригалинными формами. Присутствие подобных 
остатков в морских турнейских отложениях Полярного Урала косвенно подтверждает это пред-
положение.
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A new fish assemblage occurs in the Tournaisian deposits of the Malaya Usa River Basin, Polar Urals. 
The assemblage includes acanthodoian cf. Acanthodes sp.; chondrichthyans such as phoebodontiforms 
Thrinacodus bicuspidatus and Thrinacodus ferox, symmoriiforms Denaea cf. fournieri and Symmo-
riiformes ind., ctenacanthiform Tamiobatis sp., squatinactiform Squatinactis sp., euselachian Sphena-
canthus sp.; and actinopterygians. All taxa have been found in the Polar Urals at first time. A most of 
species are known in the Tournaisian of other regions but Sphenacanthus is discovered in the Tour-
naisian at first time in the world.
All Tournaisian findings of articulated Acanthodes come from the non-marine deposits and are coin-
cided with different paleocontinents. These oldest representatives of Acanthodes genus, specifically A. 
lopatini, probably were euryhaline fishes. The presence of such remains in the marine Tournaisian de-
posits of the Polar Urals indirectly confirms this assumption.
Keyworlds: fishes, lower Carboniferous, Polar Urals
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Введение

Сведения о находках остатков рыб в камен-
ноугольныхх отложениях Полярного Урала еди-
ничны. Чаще всего встречаются изолированные 
зубы и чешуи хрящевых и лучеперых рыб. Шипы 
Listracanthus sp. и ктенакантид, зубы симмориид 
найдены в серпуховско-нижнебашкирских отло-
жениях на  р.  Харута [Ivanov, 1999]. Новый ком-
плекс ихтиофауны, рассмотренный в данной ста-
тье, обнаружен в турнейских отложениях в бас-
сейне р. Малая Уса и включает остатки акантод, 
хрящевых и лучеперых рыб.

Разрез турнейских отложений, вскрытый 
в среднем течении р. Малая Уса (Полярный Урал), 
лишь недавно получил детальное описание [Пло-
тицын и др., 2018; Plotitsyn, 2022]. Согласно этим 
работам, разрез представлен комплексом карбо-
натных и кремнисто-карбонатных пород, входя-

щим в состав буреданской свиты [Государствен-
ная…, 2005].

Нижняя часть турнейского разреза представ-
лена в обн. mu2 и сложена вторичными доломи-
тами и  известняками, не  охарактеризованными 
остатками рыб. Разрез наращивается в  обнаже-
ниях mu3 и  mu4 толщей биокластовых извест-
няков с пелитоморфным цементом, сменяющих-
ся в средней части темноцветными аргиллитами 
и глинистыми известняками. Этот интервал ин-
терпретируется [Плотицын и др., 2018; Plotitsyn, 
2022] как  литологический маркер трансгрессив-
ной фазы Среднетурнейского глобального собы-
тия (Lower Alum Shale Event). Именно к этой ча-
сти разреза приурочена основная масса находок 
остатков ихтиофауны. В  вышележащей толще, 
представленной известняками с  кремнистыми 
стяжениями и  вторичными доломитами, остат-
ки рыб встречены только в нижней ее части. Об-
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щая мощность вскрывающегося разреза состав-
ляет около 40 м.

В целом, литологический состав пород и строе-
ние разреза свидетельствуют, что  данные отло-
жения сформировались в относительно глубоко-
водных условиях — ниже базиса волнового воз-
действия, вероятно, на  пологом склоне. На  это 
указывает также смешанность комплексов остат-
ков мелководной и глубоководной фауны. Коно-
донтовые комплексы из данного разреза позволя-
ют уверенно датировать отложения в интервале 
зон quadruplicata и crenulata [Plotitsyn, 2022]. Кро-
ме того, турнейский возраст пород подтвержда-
ется находками в них фораминифер Chernyshinella 
ex gr. glomiformis, Brunsiina uralica и др. [Плоти-
цын и др., 2018].

Материал

Материалом для работы послужили микро-
остатки рыб, полученные при растворении проб 
на конодонты, отобранных из разреза по р. Ма-
лой Усе сотрудниками Института геологии ФИЦ 
Коми НЦ УрО РАН в 2013 и 2015 гг. Остатки их-
тиофауны найдены в двух обнажениях mu3 и mu4 
в 19 пробах (рис. 1). Остатки ихтиофауны пред-
ставлены зубами и чешуями хрящевых рыб, че-
шуями, шипами и костями акантод, чешуями, зу-
бами и фрагментами челюстей лучеперых рыб. Со-
хранность микроостатков разная: некоторые зубы 
с тонкой скульптурой, но большая часть остатков 
с обломанными краями, с вторичными кристал-
лами на поверхности или окатанные.

Рис. 1. Географическое положение (слева) и геологическое строение (справа) изученного разреза, по [Plotitsyn, 
2022] с изменениями
Условные обозначения: 1 — известняк; 2 — перекристаллизованный известняк; 3 — биокластовый известняк; 4 — лито-биокла-
стовый известняк; 5 — кальцитовые гнезда, жилы и мелкие прожилки; 6 — глинистый известняк; 7 — аргиллит; 8 — кремнистые 
конкреции; 9 — номера и места отбора проб с остатками ихтиофауны.

Fig. 1. Geographical position (left) and geological structure (right) of the studied section, after [Plotitsyn, 2022, modified]
Legend: 1 — limestone; 2 — recrystallized limestone; 3 — bioclastic limestone; 4 — calcarenite; 5 — calcite nodules, veins, and fine 
veinlets; 6 — clayey limestone; 7 — mudstone; 8 — cherty nodules; 9 — numbers and position of samples with fish remains.
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Образцы сфотографированы на электронных 
микроскопах JEOL JSM-T300, Cambridge CamScan-4 
и  Thermo Fischer Scientific Axia ChemiSEM. Из-
ученные экземпляры хранятся в  Геологическом 
музее Института геологии ФИЦ Коми НЦ УрО 
РАН (акроним: ИГКНЦ), коллекции № 504.

Разнообразие ихтиофауны

Хрящевые рыбы. Остатки хрящевых рыб об-
наружены в семи пробах: mu3–1, mu3–10, mu3–16, 
mu3–17, mu3–20, mu3–22 и mu4–4. Комплекс со-
держит зубы фебодонтид Thrinacodus bicuspidatus 

Рис. 2. Микроостатки хрящевых (1-14) и акантодовых (15-19) рыб из турнейских отложений р. Малая Уса

Fig. 2. Microremains of chondrichthyan (1-14) and acanthodian (15-19) fishes from the Tournaisian deposits of Malaya 
Usa River
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Примечания к рис. 2. 1–3 — Thrinacodus bicuspidatus Ginter and Sun, 2007, зубы, окклюзарные виды, 1 — ИГКНЦ № 504/1–2, 
проба mu3-22; 2 — ИГКНЦ № 504/1–4, проба mu3-17; 3 — ИГКНЦ № 504/1–5, проба mu3–17.
4, 5 — Thrinacodus ferox (Turner, 1982), зубы, окклюзарные виды, 4 — ИГКНЦ № 504/1–3, проба mu3-17; 5 — ИГКНЦ № 504/3–4, 
проба mu4–4.
6 — Denaea cf. fournieri Pruvost, 1922, зуб, окклюзарный вид, ИГКНЦ № 504/1–11, проба mu3–10.
7 — Tamiobatis sp., зуб, окклюзарный (а) и лабиальный (б) виды, ИГКНЦ № 504/3–3, проба mu4–4.
8–11 — Squatinactis sp., зубы, окклюзарные (а) и лабиальные (б) виды, 8 — ИГКНЦ № 504/1–9, проба mu3-10; 9 — ИГКНЦ № 504/1–8, 
проба 3–20; 10 — ИГКНЦ № 504/1–7, проба mu3-17; 11 — ИГКНЦ № 504/2–25, проба mu3–1, лабиальный вид.
12 — Sphenacanthus sp., зуб, окклюзарный вид, ИГКНЦ № 504/1–10, проба mu3–20.
13 — чешуя гибодонтидного типа, наклонный боковой вид, ИГКНЦ № 504/2–13, проба mu3–16.
14 — чешуя стенакантидного типа, вид с кроны, ИГКНЦ № 504/1–12, проба mu3–17.
15 — Акантодовая чешуя, вид с кроны, ИГКНЦ № 504/2–1, проба mu3–17
16 — Acanthodiformes? gen. indet., скапулокоракоид?, вид сбоку, ИГКНЦ № 504/1–15, проба mu3–16.
17 — cf. Acanthodes sp., фрагмент плавникового шипа, вид сбоку, ИГКНЦ № 504/1–13, проба mu3–13.
18 — cf. Acanthodes sp., фрагмент плавникового шипа, вид сбоку, ИГКНЦ № 504/1–14, проба mu3–13.
19 — cf. Acanthodes sp., фрагмент плавникового шипа, поперечный скол, ИГКНЦ № 504/2–3, проба mu3–13.
20 — cf. Acanthodes sp., фрагмент плавникового шипа, поперечный скол, ИГКНЦ № 504/2–2, проба mu3–13.
Масштабная линейка 400 мкм для 1, 4, 5, 7; 100 мкм для 2, 3, 6, 8–14, 15, 19–20; 200 мкм для 1–19.

Note for fig. 2. 1–3 — Thrinacodus bicuspidatus Ginter et Sun, 2007, teeth, occlusal views, 1 — IGKNC No 504/1–2, sample mu3-22; 
2 — IGKNC No 504/1–4, sample mu3-17; 3 — IGKNC No 504/1–5, sample mu3–17.
4, 5 — Thrinacodus ferox (Turner, 1982), teeth, occlusal views, 4 — IGKNC No 504/1–3, sample mu3-17; 5 — IGKNC No 504/3–4, 
sample 4–4.
6 — Denaea cf. fournieri Pruvost, 1922, tooth, occlusal view, IGKNC No 504/1–11, sample mu3–10.
7 — Tamiobatis sp., зуб, tooth, occlusal (a) and labial (b) views, IGKNC No 504/3–3, sample mu4–4.
8–11 — Squatinactis sp., teeth, occlusal (a) and labial (b) views, 8 — IGKNC No 504/1–9, sample mu3-10; 9 — IGKNC No 504/1–8, 
sample mu3-20; 10 — IGKNC No 504/1–7, sample mu3-17; 11 — IGKNC No 504/2–25, sample mu3–1, labial view.
12 — Sphenacanthus sp., зуб, occlusal view, IGKNC No 504/1–10, sample mu3–20.
13 — Scale of hybodontid type, oblique lateral view, IGKNC No 504/2–13, sample mu3–16.
14 — Scale of ctenacanthid type, crow view, IGKNC No 504/1–12, sample mu3–17.
15 — Acanthodian scale, crown view, IGKSC No 504/2–1, sample mu3–17
16 — Acanthodiformes? gen. indet., scapulocoracoid?, lateral view, IGKSC No 504/1–15, sample mu3–16.
17 — cf. Acanthodes sp., fin spine fragment, lateral view, IGKSC No 504/1–13, sample mu3–13.
18 — cf. Acanthodes sp., fin spine fragment, lateral view, IGKSC No 504/1–14, sample mu3–13.
19 — cf. Acanthodes sp., fin spine fragment, cross-section, IGKSC No 504/2–3, sample mu3–13.
20 — cf. Acanthodes sp., fin spine fragment, cross-section, IGKSC No 504/2–2, sample mu3–13.
Scale bars: 400 µm for 1, 4, 5, 7; 100 µm for 2, 3, 6, 8–14, 15, 19–20; 200 µm for 1–19.
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Ginter et Sun и Thrinacodus ferox (Turner), симмо-
риида Denaea cf. fournieri Pruvost, ктенаканти-
да Tamiobatis sp., скватинактида Squatinactis sp. 
и эвселяхия Sphenacanthus sp.; дентикль симмо-
риида; чешуи гибодонтидного (рис. 2–13) и стена-
кантидного (см. рис. 2–14) типа. Зубы Thrinacodus 
bicuspidatus относятся к двум морфотипам: с двух-
вершинной (см. рис. 2–1, 2–2) и трехвершинной (см. 
рис. 2–3) коронкой. Первое описание вида было ос-
новано преимущественно на зубах с двухвершин-
ной коронкой, лишь один зуб обладал коронкой 
с тремя вершинами [Ginter, Sun, 2007]. Вершины 
у обоих морфотипов сопоставимы по длине. Ко-
ронка в независимо от количества вершин у дан-
ного вида асимметричная в отличии от другого 
вида Thrinacodus tranquillus Ginter с симметричной 
коронкой и асимметричным основанием [Ginter, 
2000]. Зубы с двухвершинной коронкой известны 
у Thrinacodus ferox Turner [Ivanov, 1999, pl. 4, fig. 
2; Roelofs et al., 2016, fig. 3.8], но вершины разной 
длины и основание овальное в сечении, в отличии 
от зубов T. bicuspidatus, у которых основания зуба 
уплощено в лингвальной части. Зубы Thrinacodus 
ferox обладают полностью асимметричными ко-
ронкой и основанием, а также с маленькой мези-
альной вершиной (см. рис. 2–4, 2–5). Ранее упо-
миналось, что у зубов T. bicuspidatus с двухвер-
шинной коронкой отсутствует мезиальная верши-
на [Ginter et al., 2010], но судя по расположению 
оставшихся вершин, редуцирована центральная, 
как и у двухвершинных зубов T. ferox.

Для зуба симмориида Denaea cf. fournieri ха-
рактерны кладодонтная коронка, состоящая из трех 
главных вершин и двух мадленьких промежуточ-
ных вершинок, и основание с  заостренной, тре-
угольной лингвальной частью (см. рис. 2–6). Зуб 
ктенакантида Tamiobatis sp. (см. рис. 2–7) похож 
на зубы T. succinctus (St. John et Worthen), но от-
личается отсутствием лабиальных вершинок в ко-
ронке, также напоминает зубы Troglocladodus 
[Hodnett et al., 2024], но у описываемого зуба ме-
нее выражена лабиальная впадина.

Зубы скватинактида Squatinactis sp. отли-
чаются от зубов известных видов рода очень уз-
кой лингвальной частью основания и плохо раз-
витыми, тонкими лабио-базальными отростками 
(см. рис. 2–8–2-11). Похожие зубы были описаны 
как Mesodmodus khabedji Derycke-Khatir из  тур-
нейских отложений Бельгии, конодонтовые зоны 
Polygnathus communis — Sciliognathus anchoralis 
[Derycke-Khatir, 2005], но отличаются отсутстви-
ем лабиальной впадины.

Зуб эвселяхия Sphenacanthus sp. (см. рис. 2–6) 
окатанный, на коронке не сохранилась скульптура, 
но похож на зубы Sphenacanthus delepinei Fournier 
et Pruvost низкими вершинами округлыми в сече-
нии [Fournier, Pruvost, 1928].

Акантоды. Остатки акантод встречены в пяти 
пробах: mu3–1, mu3–12, mu3–13, mu3–16 и mu3–17. 
Они представлены единичными чешуями, плавни-
ковыми шипами и, предположительно, скапулоко-
ракоидом. Сохранность остатков низкая, во всех 
пробах не  найдено ни  одной чешуйки с  целой 
кроной, что не позволяет определить даже их ро-
довую принадлежность. То же относится к фраг-
менту ?скапулокоракоида, в целом схожего с та-
ковыми у представителей отряда Acanthodiformes, 
Berg [Burrow, 2021]. Только плавниковые шипы, 
благодаря характерной морфологии (одиночное 
ребро с продольным каналом, развитое на перед-
нем крае шипа и  отделенное глубокими бороз-
дами от  гладких боковых поверхностей; круп-
ный внутренний канал), могут быть определены 
как cf. Acanthodes sp.

Распространение таксонов

Фебодонтид Thrinacodus bicuspidatus впервые 
описан из нижнекаменноугольных, турнейских от-
ложений Китая, конодонтовая зона Siphonodella 
crenulata [Ginter, Sun, 2007], а  позднее найден 
в  турнейских отложениях Ирана, конодонтова 
зона S. duplicata [Habibi, Ginter, 2011]. Упомяну-
тые в других регионах, таких как Австралия, Рос-
сия, США находки [Ginter et al., 2010] относятся 
к T. ferox. Единственная находка двухвершинного 
зуба T. bicuspidatus в России, кроме описываемой 
здесь, известна из турнейских отложений острова 
Северный архипелага Новая Земля, который был 
иллюстрирован как T. sp. [Ivanov, 1999].

Другой вид Thrinacodus ferox встречен во мно-
гих регионах мира: Австралии, Китае, Иране, Ма-
рокко, Армении, Беларуси, Польше, Германии, Фран-
ции, Бельгии, Англии, Ирландии, Юте и Нью-Мек-
сике США, а в России в Кузнецком бассейне, Юж-
ном и Среднем Урале, Тимано-Печерской провинции 
и Московской синеклизе [Ivanov, Plax, 2024]. Данный 
вид встречен в стратиграфическом интервале с верх-
него фамена девона, конодонтовая зона Palmatolepis 
expansa и до верхнего визе нижнего карбона [Ivanov 
et al., 2024]. В каменноугольных отложениях Поляр-
ного Урала этот таксон встречен впервые.

Симмориид Denaea fournieri впервые опи-
сан из  визейских отложений Бельгии [Fournier, 
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Pruvost, 1928], но экземпляры с сохранившими-
ся частями хрящевого скелета не содержат зубы, 
которые можно сравнить с многочисленными на-
ходками изолированных зубов [Ivanov, Derycke, 
2005]. Denaea cf. fournieri, определенный по изо-
лированным зубам, найден в визейско-серпухов-
ских отложениях Южного Урала, Кузнецкого бас-
сейна, Англии, Ирландии, Германии, Польши, 
Беларуси, Китая [Ivanov et al., 2024]. Кроме пер-
вой находки на Полярном Урале, в  турнейском 
ярусе этот вид ранее был обнаружен в отложе-
ниях черепетского горизонта Беларуси [Ivanov, 
Plax, 2024] и  в  отложениях, отвечающих коно-
донтовой зоне Polygnathus inornatus Ирландии 
[Duncan, 2006].

Виды рода скватинактида Squatinactis извест-
ны из среднефаменско — серпуховского интервала 
на Южном Урале, США, Франции, Польше, Ма-
рокко, Китае и Таиланде [Ginter et al., 2010; Ivanov 
et al., 2024]. Находки ктенакантид рода Tamiobatis 
приурочены к верхнефаменским и турнейским от-
ложениям Беларуси, Ирана, Китая и США [Ivanov, 
Plax, 2018]. Эвселяхии рода Sphenacanthus распро-
странены в каменноугольных отложениях многих 
регионов мира в широком визейско-гжельском ин-
тервале. В турнейских отложениях найден впер-
вые. Представители данных трех родов на Поляр-
ном Урале ранее не были встречены.

Изолированные остатки акантод, часто услов-
но относимые к роду Acanthodes Agassiz, на терри-
тории Восточно-Европейской платформы известны 
из турнейских отложений Московской синеклизы 
и Воронежской антеклизы [Lebedev, 1996]. В од-
новозрастных образованиях Тимано-Североураль-
ского региона ранее они не отмечались.

Древнейшие представители рода Acanthodes, 
описанные по  сочлененным скелетам, известны 
именно из турнейских отложений: A. lopatini Rohon 
из Южной Сибири [Beznosov, 2009] и Восточной 
Гренландии [Cowen et al., 2026] и A. ovensi White 
из Шотландии [Forey, Young, 1985]. Оба вида мор-
фологически очень близки.

Выводы

Комплекс ихтиофауны впервые обнаружен 
в турнейских отложениях в бассейне р. Малая Уса. 
Полярный Урал. Комплекс содержит остатки 
акантод cf. Acanthodes sp.; хрящевых фебодон-
тид Thrinacodus bicuspidatus и Thrinacodus ferox, 
симмориид Denaea cf. fournieri и Symmoriiformes 
ind., ктенакантида Tamiobatis sp., скватинакти-

да Squatinactis sp. и эвселяхия Sphenacanthus sp.; 
и лучеперых рыб.

Представители родов Squatinactis, Tamiobatis 
и Sphenacanthus, как и виды Thrinacodus bicuspidatus, 
T. ferox и Denaea cf. fournieri на Полярном Урале 
ранее не были встречены. Большинство таксонов 
известны из турнейских отложений других регио-
нов, но Sphenacanthus, встреченный в более мо-
лодых отложениях, в турнейском интервале най-
ден впервые в мире.

Остатки акантод, часто условно относимые 
к роду Acanthodes, в турнейских отложений Тима-
но-Североуральского региона ранее не отмечались. 
Следует также отметить, что все находки предста-
вителей рода Acanthodes происходят из неморских 
отложений и приурочены к разным палеоконти-
нентам. Согласно современным палеогеографи-
ческим реконструкциям [Scotese, 2021; Wu et al., 
2024 и др.], в турнейском веке Лавруссия и Сиби-
рия были разделены обширной акваторией Ураль-
ского палеоокеана. Это указывает на то, что ран-
ние представители рода Acanthodes, в частности, 
A. lopatini, по всей видимости, являлись эврига-
линными формами [Cowen et al., 2026]. Присут-
ствие остатков cf. Acanthodes sp. в морских отло-
жениях турнейского яруса Полярного Урала кос-
венно подтверждает это предположение.
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