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По переднему крылу описывается новый вид палеодиктиоптер Dunbaria elkunensis sp. nov. из семей-
ства Spilapteridae, найденный в среднепермских отложениях местонахождения Голюшерма (Тахта-
шур) в Удмуртии. Новый вид является самой поздней находкой Spilapteridae, что делает семейство 
самым долгоживущим среди Palaeodictyoptera; древнейший его представитель описан из нижнего кар-
бона Германии.
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К  отряду Palaeodictyoptera Goldenberg, 1854 
относятся своеобразные палеозойские насеко-
мые, известные с  раннего карбона до  поздней 
перми. Чаще это гигантские насекомые, имаго 
которых обладали двумя парами широких кры-
льев с  густым жилкованием, длинными церка-
ми и  длинным тонким хоботком. Предложено 
делить отряд на  два подотряда: Dictyoneurina 
Handlirsch, 1906 (с шестью надсемействами и 11 
семействами) и  Frankenholziina Guthörl, 1962 
(с двумя надсемействами и  10 семействами) 
(Sinitshenkova, 2002). Многие виды представ-
лены изолированными крыльями, но  имеются 
замечательные находки почти целых насеко-
мых (Шаров, Синиченкова, 1977; Brauckmann, 
Schneider, 1996).

Spilapteridae Brongniart, 1893 из  подотря-
да Dictyoneurina и  надсемейства Spilapteroidea 
Brongniart, 1893 – не только самое разнообразное 
и  долгоживущее семейство среди Palaeodityop-
tera, но и самое широко распространенное гео-
графически. Представители семейства известны 
из Северной Америки, Европы, Сибири и Китая 
(Carpenter, 1964; Шаров, Синиченкова, 1977; 
Brauckmann, Schneider, 1996; Prokop et al., 2014; 

Liu et al., 2015). В его составе к настоящему вре-
мени описано 23 рода и более 30 видов (Szwedo et 
al., 2023). Delitzschala bitterfeldensis Brauckmann 
et Schneider, 1996, описанный из нижнего карбо-
на Германии (район Биттерфельд/Делич, низы 
намюра А), является не  только самым древним 
представителем отряда Palaeodityoptera, но и са-
мой древней находкой крылатых насекомых 
(Brauckmann, Schneider, 1996). Из низов верхнего 
карбона известно только три вида: один из Евро-
пы и два из Китая. Из Чехии по единственному 
остатку переднего крыла описан Severinopsis ve-
tusta Kukalová, 1958 (Верхнесилезский угольный 
бассейн в Моравии, Намюр С) (Kukalová, 1958). 
Из свиты Тупо на севере Китая недавно описаны 
передние и задние крылья Sinodunbaria jarmilae 
Li, Ren, Pecharová et Prokop, 2013, а по отпечатку 
тела с передними крыльями Tytthospilaptera wan-
gae Liu, Béthoux, Yin et Ren, 2015 (Li et al., 2013; 
Liu et al., 2015). 

Большая часть видов Spilapteridae из-
вестна из  отложений верхней части верхне-
го карбона, в  основном, из  Европы: Фран-
ция (Комментри Гжель, стефанский ярус) 
(Kukalová, 1969a, 1969b, 1970), Германия 
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(Консерват-Лагерштетт-Хаген-Форхалле, На
мюр  B, Марсдениан) (Brauckmann, Gröning, 
1998), Великобритания (Вритлингтон, недале-
ко от  Радстока, вестфальский D/поздний асту-
рийский ярус) (Prokop et al., 2017), Украина 
(исаевская свита) (Шаров, Синиченкова, 1977), 
Польша (Верхнесилезский угольный бассейн 
на  юго-западе Польши и  северо-востоке Чеш-
ской Республики, Забжеские пласты, Намюр B, 
киндерскаутский ярус) (Szwedo et al., 2023). 
Один вид спилаптерид описан из Северной Аме-
рики (Иллинойс США, вестфальский C/D ярус 
в Мезон-Крик) (Carpenter, 1964) и два – из Си-
бири (Кузбасс и  Тунгусский бассейн, катская 
свита, верхнекатская подсвита) (Шаров, Сини-
ченкова, 1977). 

К  концу палеозоя отряд Palaeodictyoptera 
встречается значительно реже и  вымирает. Все 
пять видов поздних спилаптерид найдены в ниж-
непермских отложениях, из них четыре принад-
лежат роду Dunbaria Tillyard, 1924. По  одному 
виду описано из  Северной Америки  – D.  fas-
ciipennis Tillyard, 1924 (Эльмо, Канзас, США) 
(Tillyard, 1924, 1925; Beckemeyer, Byers, 2001) 
и северной части Европы – D. borealis Sharov et 
Sinitshenkova, 1977 (окр. Воркуты, воркутская 
свита, рудницкая подсвита). Еще три вида из-
вестны из Приуралья – D. quinquefasciata (Marty-
nov, 1940), D. mira (Zalessky, 1946) и Paradunbaria 
pectinata Sharov et Sinitshenkova, 1977 (Чекарда, 
кошелевская свита) (Мартынов, 1940; Zalessky, 
1946; Шаров, Синиченкова, 1977). 

Новый, пятый вид рода Dunbaria, D. elkunensis 
sp. nov. из средней перми местонахождения Голю-
шерма является самой поздней находкой не толь-
ко рода, но и всего семейства Spilapteridae. В еще 
более поздних отложениях отряд представлен 
только немногочисленными видами Calvertiel-
lidae Martynov, 1931 из  верхней перми европей-
ской части России (Шаров, Синиченкова, 1977) 
и Франции (Béthoux et al., 2007). Отнесение к от-
ряду Palaeodictyoptera недавно описанного Liquia 
reliquia Béthoux et al., 2010 из среднего – верхнего 
триаса знаменитого местонахождения Мадыген 
(Джайлоучо) в  Киргизии (Béthoux et al., 2010) 
оказалось ошибочным. Д.Е. Щербаков (Shcher-
bakov, 2011) свел Liquia в  синонимы к  Paratitan 
Sharov, 1968 из отряда Titanoptera.

Местонахождение Голюшерма, известное 
находками тетрапод, рыб и морской фауны, на-
ходится в  Удмуртской республике, в  Алнаш-
ском р-не, на  правом берегу р. Кама, в  левом 
борту оврага Тахташур (Тохташур), в  1  км к  з.-
ю.-з. от  д. Благодать (бывш. Голюшерма; 

Ефремов, Вьюшков, 1955; Голубев, 1992). Ранее 
отсюда из  низов нижнеказанского подъяруса 
был описан по единственному крылу Pruvostites 
takhtachurensis M. Zalessky, 1929 (место хранения 
голотипа неизвестно), выделенный в семейство 
Pruvostitidae (Залесский, 1929), сейчас относи-
мое к Orthoptera (Горохов, 1987). В тех же слоях 
(сборы Д.Н. Есина, 1989 г.) найдено одно крыло 
ручейника (экз. ПИН, № 5281/1), определенного 
В.Г. Новокшоновым как Kamopanorpa rotundip-
ennis Martynov, 1933 из  семейства Permochoris-
tidae Tillyard, 1917. В 2021 г. в тех же (байтуган-
ских) слоях были найдены немногочисленные 
ископаемые насекомые (сборы Е.В. Карасева, 
В.И. Давыдова и А.С. Бакаева). Насекомоносные 
слои в местонахождении Голюшерма находятся 
в  той части казанского яруса, которая сложена 
лагунными отложениями. Вместе с  насекомы-
ми часто встречаются мелкие раковины лингул. 
Подробное описание морских отложений казан-
ского яруса приведено В.К. Голубевым (2001). 

Кроме фрагмента хорошо сохранившего-
ся крыла (экз. ПИН, №  5909/1), которое опи-
сывается ниже как Dunbaria elkunensis sp. nov. 
(табл.  III, фиг. 1, 2), найден фрагмент крупно-
го крыла (экз. ПИН, №  5909/2) Liomopterites 
Sharov, 1961, принадлежащего семейству Lio-
mopteridae Sellards, 1909 из отряда Reculida Han-
dlirsch, 1906 (табл. III, фиг. 3) (определение А.П. 
Расницына). Кроме того, найдены неопреде-
лимые фрагменты тел мелких насекомых (экз. 
ПИН, №№ 5909/3а, 4–8), очень бледный отпе-
чаток вершины брюшка крупного насекомого 
(экз.  ПИН, №  5909/3б) и  маленький фрагмент 
крыла (экз. ПИН, № 5909/3в). Судя по остаткам 
сохранившихся насекомых, можно сказать, что 
все они принадлежат наземным формам.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал для настоящей статьи происходит 

из  среднепермских отложений местонахожде-
ния Голюшерма в Удмуртии (Россия), и хранит-
ся в коллекции лаб. артропод Палеонтологиче-
ского ин-та им.  А.А. Борисяка РАН в  Москве 
(ПИН РАН).

Экземпляры изучались и  фотографировались 
под микроскопом Leica M165C с цифровой каме-
рой DFC-420. Окончательные изображения полу-
чены с использованием программы Leica Applica-
tion Suite-Draw X8. Штриховые рисунки сделаны 
с помощью программы Corel Draw X8, фототабли-
цы – программы Adobe Photoshop CS6 Х64.

Обозначения жилок стандартные.
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

О Т Р Я Д  PALAEODICTYOPTERA 
СЕМЕЙСТВО SPILAPTERIDAE BRONGNIART, 1893

Род Dunbaria Tillyard, 1924
Dunbaria elkunensis Sinitshenkova, sp. nov.

Табл. III, фиг. 1, 2

Н а з в а н и е  в и д а  elkunensis  – от  Удмур 
Элькун (Удмуртия).

Г о л о т и п  – ПИН, № 5909/1, прямой и об-
ратный отпечатки переднего крыла хорошей 
сохранности без базальной части; Удмуртия, ме-
стонахождение Голюшерма; средняя пермь, ка-
занский ярус.

О п и с а н и е  (рис.  1). Передний край слег-
ка прогнут в  базальной трети переднего крыла. 
На  костальной жилке заметны небольшие зуб-
чики. Костальное поле почти такой же ширины, 
как субкостальное, но  последнее немного рас-
ширяется в вершинной части крыла. Радиальное 
поле почти такой  же ширины, как костальное 
и субкостальное вместе взятые. RS отходит от R 
в  самом основании крыла, гребенчатый назад, 
с семью простыми ветвями; его первое ветвление 
расположено в вершинной трети крыла. МА про-
стая, прямая, слита на значительном расстоянии 
с  передней ветвью МР, которая отходит от  МА 
под острым углом немного дистальнее первого 
развилка RS. Другая часть МР ветвится дважды 
и тремя ветвями впадает в задний край крыла, ее 
первое ветвление слегка дистальнее первого вет-
вления RS. СuA гребенчатая назад с пятью вет-
вями, ее первый развилок примерно на середине 
длины крыла; CuP простая, дистальная часть A1 
прямая. Вершинная и базальная трети крыла бо-
лее интенсивно окрашены.

Р а з м е р ы  голотипа в мм: длина неполного 
крыла  – 25.0, полная длина крыла  – около 27, 
его наибольшая ширина – 7.2.

С р а в н е н и е . От типового вида D. fasciipen-
nis Tillyard, 1924 из нижней перми Канзаса, длина 

которого варьирует от 16.3 мм до 18.1 мм, D. elku-
nensis sp. nov. отличается бо́льшими размерами, 
меньшим числом ветвей RS, бо́льшим числом 
ветвей CuA. От всех других видов он отличается 
меньшими размерами; от D. quinquefasciata и D. 
mira, кроме того, менее прогнутым передним 
краем. Новый вид наиболее близок к D. borealis, 
от которого отличается менее изогнутыми жил-
ками, меньшим числом ветвей RS и CuA. 

М а т е р и а л .  Голотип.
Обсуждение. Для семейства Spilapteridae ха-

рактерно олигомерное продольное жилкова-
ние, полное отсутствие архедиктия и  малое 
число поперечных жилок. Наличие простой 
МА и  трехветвистой МР у  Delitzschala bitter-
feldensis (Brauckmann, Schneider, 1996), самого 
древнего представителя семейства, позволяет 
предположить, что такое строение жилкования 
крыльев могло быть исходным для семейства. 
Явление слияния на  значительном расстоянии 
передней ветви МР с  МА наблюдается 
в  нескольких родах. При описании Tytthospi-
laptera wangae, самого мелкого вида семейства, 
впервые обратили внимание, что передняя ветвь 
МА выпуклая, а задняя – вогнутая и интерпрети-
руется как МР (Liu et al., 2015). Такое же строение 
медиальных жилок этими авторами было отмече-
но у Dunbaria fasciipennis по фотографиям из ра-
боты Р. Бекемайера и  Г. Байерса (Beckemeyer, 
Byers, 2001). Хотя в работе Р. Тильярда (Tillyard, 
1925, с.  329, рис.  1) на  рисунке переднего кры-
ла D. fasciipennis обе ветви МА обозначены как 
выпуклые. Вероятно, ошибочная интерпретация 
связана с недостаточной сохранностью ископае-
мого. В  работе Ю. Залесского на  крыльях Dun-
baria mira (первоначально описанного под на-
званием Doropteron mirum) передняя ветвь МА 
обозначена вогнутой, а задняя – выпуклой, по-
скольку изученный остаток не прямой, а обрат-
ный (Zalessky, 1946, с. 65, рис. 1). Сходное строе-
ние медиальных жилок отмечено по фотографии 
на заднем крыле D. quinquefasciata (Шаров, Си-
ниченкова, 1977, табл. VI, фиг. 4). При первоопи-
сании гофр передних крыльев этого вида не был 
указан (Мартынов, 1940). Отмеченные признаки 
позволили предположить, что у  представителей 
Spilapteridae на  крыльях произошла транслока-
ция одной или нескольких ветвей МР на МА (Liu 
et al., 2015). Такое явление описано и для других 
насекомых (Béthoux, 2007, 2012). 

Подтверждение этого предположения нахо-
дим в  строении медиальной системы у  нового 
вида, у которого выпуклая МА прямая, а вогну-
тая первая ветвь МР отходит от нее под острым 

+C

+R
‒SC

RS

MA
MР

‒

‒
‒

‒
‒

+

+ + + CuACuPA2 A1

Рис. 1. Dunbaria elkunensis sp. nov., голотип ПИН, № 5909/1, 
переднее крыло без базальной части; Удмуртия, место-
нахождение Голюшерма; средняя пермь, казанский ярус. 
Длина масштабной линейки 5 мм.
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углом. Чаще это ветвление выглядит как дихо-
томическое деление, когда после развилка обе 
ветви отклоняются от направления общего ство-
ла. Такое строение хорошо выражено на  кры-
льях Tytthospilaptera wangae, на переднем крыле 
Dunbaria borealis (табл. IV, фиг. 1) и  на  заднем 
крыле D. quinquefasciata (табл. IV, фиг. 2), менее 
отчетливое на  переднем крыле D. mira. В  ста-
тье Я. Кукаловой (Kukalová, 1971), где подробно 
описана изменчивость жилкования D. fasciipen-
nis, на  большинстве экземплярах МА выглядит 
дихотомической, но  на  немногих крыльях ее 
строение больше сходно со строением МА у но-
вого вида (Kukalová, 1971, рис. 4, 15). 

Вероятно, наличие простой выпуклой МА 
было исходным состоянием жилкования крыльев 
палеодиктиоптер. Этот плезиоморфный признак 
встречается у самого древнего представителя от-
ряда Delitzschala bitterfeldensis, сохраняется у мно-
гих видов Spilapteridae, а также у некоторых круп-
ных многожилковых видов семейств Lycocercidae 
Handlirsch, 1906, Homoiopteridae Handlirsch, 1906, 
Breyeriidae Handlirsch, 1906, Dictyoneuridae Han-
dlirsch, 1906, Cockerelliellidae Handlirsch, 1919, 
Lithomanteidae Handlirsch, 1908, Lusiellidae Lau-
rentiaux et Teixeira, 1958, Micropteridae Laurentiaux, 
1949, Megaptilidae Handlirsch, 1908 и  Namuron-
ingxiidae Prokop et Ren, 2007 (Handlirsch, 1906–
1908; Laurentiaux, 1949; Laurentiaux, Teixeira, 1958; 
Brauckmann, Herd, 2002; Prokop, Ren, 2007; Prokop 
et al., 2017). При этом МР в  тех  же семействах, 
как правило, делится дихотомически или может 
быть гребенчатой вперед, реже гребенчатой назад 
(напр., у Megaptilidae). 
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I I I
Фиг. 1, 2. Dunbaria elkunensis sp. nov., голотип ПИН, № 5909/1, переднее крыло без базальной части: 1 – пря-
мой отпечаток, 2 – обратный отпечаток.
Фиг. 3. Liomopterites sp., экз. ПИН, № 5909/2, фрагмент крыла; Удмуртия, местонахождение Голюшерма; 
средняя пермь, казанский ярус. 
Длина масштабной линейки 5 мм.

О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  I V
Фиг. 1. Dunbaria borealis Sharov et Sinitshenkova, 1977, голотип ПИН, № 1631/1, обратный отпечаток перед-
него крыла без базальной части; Воркутское месторождение, скв. Л-384б, гл. 360.1 м; нижняя пермь, воркут-
ская свита.
Фиг. 2. Dunbaria quinquefasciata Martynov, 1940, экз. ПИН, № 1631/311, обратный отпечаток заднего крыла; 
Верхне-Сырьягинское месторождение, скв-86, гл. 284.0 м; нижняя пермь, воркутская свита. 
Длина масштабной линейки 5 мм.
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The Latest Find of Spilapterids: A New Species Dunbaria elkunensis sp. nov.  
(Insecta: Palaeodictyoptera: Spilapteridae) from the Middle Permian Golyusherma 

Locality in Udmurtia, Russia
N. D. Sinitshenkova

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Based on the forewing found in the Middle Permian deposits of Golyusherma (Takhtashur) site, Udmurtia, a new 
paleodictyopteran species of Dunbaria elkunensis sp. nov. from the family Spilapteridae is described. The new 
species is the latest discovery of Spilapteridae, making this family the longest-lived among Palaeodictyoptera, 
the oldest representative of which is described from the Lower Carboniferous of Germany.

Keywords: Insecta, Palaeodictyoptera, Spilapteridae, Middle Permian, new taxa
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