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Из отложений среднего и верхнего девона Среднего и Южного Урала описывается новый вид фебо-
донтных хрящевых рыб Phoebodus curvatus. Зубы нового вида отличаются от зубов других видов это-
го рода очень длинными, лингвально изогнутыми боковыми вершинами, узким лабиобазальным
отростком, выступающим за лабиальный край. Проведен анализ распространения всех известных
видов Phoebodus. Изменен объем пяти фебодонтидных зон. Две радиации видов отмечаются в позд-
нем фране и в среднем–позднем фамене.
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ВВЕДЕНИЕ
Фебодонтидные хрящевые рыбы (отряд Phoe-

bodontiformes) – одна из самых широко распро-
страненных групп хрящевых рыб в позднем дево-
не. В данный отряд включено три рода: Diademo-
dus Harris, 1951, Phoebodus St. John et Worthen,
1875 и Thrinacodus St. John et Worthen, 1875 (Ginter
et al., 2010). Остатки фебодонтид в основном
представлены изолированными зубами, но почти
полный скелет Thrinacodus обнаружен в нижне-
каменноугольных отложениях известного место-
нахожения Бер-Галч в Монтане, США (Grogan,
Lund, 2008). Недавно скелет нового вида Phoebo-
dus saidselachus найден в среднем фамене Марок-
ко (Frey et al., 2019). Зубы акул, относящихся к
13 видам рода Phoebodus, встречены в морских
отложениях живет–фаменского интервала мно-
гих регионов мира. Широкое распространение
этих видов было использовано в предложенной
фебодонтидной зональной шкале (Ginter, Ivanov,
1995, 2000).

Род Phoebodus, как и первый описанный его
вид Ph. sophiae St. John et Worthen, были установ-
лены по материалу из живетских отложений Айо-
вы, США (St. John, Worthen, 1875). На протяже-
нии достаточно продолжительного периода к это-
му роду относили зубы с тремя вершинами, почти
равными по высоте, но, как выяснилось позже,
некоторые из них к фебодонтидам не относятся
(Ginter et al., 2010). Первая ревизия фебодонтид

(Ginter, Ivanov, 1992) позволила пересмотреть ви-
довой состав рода, установить три новых вида и
три неназванных таксона: Phoebodus sp. A, Ph. sp. B
и Ph. sp. C. Два первых были позже описаны, как
Ph. latus Ginter et Ivanov и Ph. typicus Ginter et Iva-
nov (Ginter, Ivanov, 1995). Ph. sp. C так и остался
неописанным в качестве нового вида, несмотря
на то, что его определяли в Австралии и Кузнец-
ком бассейне (Trinajstic, George, 2009; Иванов,
Родина, 2010), помимо тех местонахождений на
Южном Урале и в Свентокшиских горах, где он
был впервые отмечен. В предлагаемой работе
описывается этот таксон, как новый вид, на осно-
ве ранее известных и новых экземпляров из жи-
ветских и франских отложений Среднего и Юж-
ного Урала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Зубы нового вида рода Phoebodus обнаружены
в нескольких местонахождениях на Среднем и
Южном Урале. На Среднем Урале они найдены в
двух местонахождениях – Покровское (рис. 1, б)
и Кривой рог (рис. 1, а). Первое местонахождение
находится в окрестностях с. Покровское на
р. Бобровке (левый приток р. Ирбит), в 10 км к за-
паду от г. Артемовский, Свердловская обл. Обна-
жения живетских и франских отложений распо-
ложены по обоим берегам р. Бобровки на протя-
жении более 2 км (Наседкина, Бороздина, 1999;
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Бикбаев и др., 2014). Отложения высотинского
горизонта среднего и верхнего живета представ-
лены песчанистыми известняками с прослоями
глин, а породы бродовского горизонта нижнего
франа (возможно, и верхов живета) включают в
себя неслоистые и массивные рифогенные из-
вестняки (Бикбаев и др., 2013). Кроме остатков
разнообразных беспозвоночных, в местонахож-
дении встречены микроостатки рыб: зубы Phoe-
bodus fastigatus Ginter et Ivanov, Ph. latus Ginter et
Ivanov и нового вида, разнообразные чешуи хря-
щевых, чешуи акантод, фрагменты пластинок
птиктодонтидных плакодерм, зубы струнии-
формных саркоптеригий, зубы и чешуи лучепе-
рых. Данные о присутствии зубов Omalodus sp. в
этом местонахождении ошибочны (Бикбаев и др.,
2014): омалодонтиды никогда не были найдены
на Урале. Новый вид установлен в двух обнаже-
ниях в верхней части высотинского горизонта и
нижней части бродовского горизонта, в интерва-
ле конодонтовых зон disparilis – falsiovalis (Бикба-
ев и др., 2014).

Местонахождение Кривой рог расположено на
левом берегу р. Вильвы, в 2 км к юго-востоку от г.
Гремячинска, Пермский край (рис. 1, а). Здесь в
карбонатных отложениях мендымского горизон-

та верхнего франа, соответствующего конодонто-
вой зоне Lower rhenana, найдены зубы нового ви-
да, а также Phoebodus bifurcatus Ginter et Ivanov,
Ph. latus Ginter et Ivanov, фрагменты пластинок
птиктодонтид и артродир, зубы струнииформов.

На Южном Урале новый вид встречен в двух
местонахождениях Башкортостана – Лемезин-
ский и Ряузяк (рис. 1, в). Лемезинский находится
на левом берегу р. Инзер, у бывшего пос. Леме-
зинский, в 4 км к север-северо-западу от д. Габ-
дюково. Отложения мендымского горизонта
верхнего франа (соответствующие интервалу ко-
нодонтовой зоны Lower rhenana), где встречен
новый таксон, представлены толщей переслаива-
ния тонкоплитчатых битуминозных и толстоплит-
чатых пелитоморфных известняков с прослоями
углисто-глинистых сланцев (Маслов и др., 2019).
Помимо нового вида, комплекс ихтиофауны из
этого местонахождения включает в себя хряще-
вых Phoebodus bifurcatus Ginter et Ivanov, Protacro-
dontidae indet., акантод и лучеперых.

Местонахождение Ряузяк расположено на
правом берегу р. Ряузяк, в 5 км выше д. Саргаево.
Зубы описываемого вида обнаружены здесь в
верхнефранских отложениях аскынского гори-

Рис. 1. Расположение изученных районов (а) и местонахождений нового вида в Свердловской области (б) и Башкор-
тостане (в).
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зонта, в интервале, соответствующем конодонто-
вой зоне Upper rhenana, и представленном орга-
ногенными и массивными пелитоморфными из-
вестняками с обильной фауной беспозвоночных
(Artyushkova et al., 2011). Ихтиофауна этого интер-
вала включает в себя зубы хрящевых Phoebodus
bifurcatus Ginter et Ivanov, Ph. latus Ginter et Ivanov,
Ph. aff. fastigatus Ginter et Ivanov, Cladodoides sp.,
Protacrodus sp., чешуи хрящевых, акантод и па-
леонисков.

Зубы нового вида различной сохранности, ча-
сто с обломанными вершинами, без повреждений
наружной поверхности, но несколько экземпля-
ров из местонахождения Покровское несут следы
биоэрозии на поверхности коронки (табл. XII,
фиг. 3; см. вклейку).

Фотографии выполнены на сканирующих
электронных микроскопах JEOL JSM-T300, Cam-
bridge CamScan-4 и TescanVEGA-II XMU в ресурс-
ном центре “Геомодель” Научного парка Санкт-
Петербургского государственного ун-та (СПбГУ) и
в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Борисяка
(ПИН) РАН. Для изучения внутреннего строения
зубов нового вида использовался рентгеновский
микротомограф Skyscan 1172 ресурсного центра
“Рентгенодифракционные методы исследова-
ния” Научного парка СПбГУ. Сканирование
производилось с использованием следующих па-
раметров: фильтр Al, напряжение 80–100 кВ, сила
тока 100–124 мкA, шаг вращения 0.4°. Получен-
ные микротомографические данные были обра-
ботаны с помощью компьютерных программ
NRecon, DataViewer, CTVox, CTAn. Томографи-
рование трех зубов показало, что васкулярные ка-
налы частично заполнены веществом, близким
по химическому составу к фосфату зубов, и из-за
низкой контрастности на виртуальной рекон-
струкции прослеживается только часть каналов.

Описанные экземпляры хранятся в Палеонто-
логическом музее СПбГУ (колл. ПМ СПбГУ
№№ 7 и 74).

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ПАЛЕОНТОЛОГИЯ
К Л А С С CHONDRICHTHYES

ПОДКЛАСС ELASMOBRANCHII
О Т Р Я Д PHOEBODONTIFORMES
СЕМЕЙСТВО PHOEBODONTIDAE WILLIAMS 

IN ZANGERL, 1981

Род Phoebodus St. John et Worthen, 1875
Phoebodus curvatus Ivanov, sp. nov.

Табл. XII, фиг. 1–6

Phoebodus sp. C: Ginter, Ivanov, 1992, c. 71–72, фиг. 5 A–C;
Trinajstic, George, 2009, c. 651, табл. 1, фиг. 10; Иванов, Роди-
на, 2010, рис. 2, фиг. 3.

Phoebodus fastigatus Ginter et Ivanov: Trinajstic, George,
2009, c. 648, 650 (part.), табл. 1, фиг. 11, 14.

Н а з в а н и е  в и д а curvatus лат. – изогнутый.

Г о л о т и п – ПМ СПбГУ 74-1, зуб; Южный
Урал, Республика Башкортостан, лев. берег
р. Инзер, Лемезинский; верхний девон, фран,
мендымский горизонт.

О п и с а н и е. Небольшие зубы с основанием
шириной от 0.8 до 1.1 мм мезио-дистально. Фебо-
донтная коронка состоит из трех основных вер-
шин: центральной и пары боковых, иногда с не-
большими промежуточными вершинками. Вер-
шины тонкие, заостренные, сигмоидально
изогнутые, существенно наклоненные в лингваль-
ном направлении, округлые в поперечном сече-
нии, не учитывая бокового канта. Боковые вер-
шины длинные: их высота более чем в 1.5 раза
превышает высоту центральной, расходятся под
углом в 30°–40° к центральной вершине. Хорошо
выраженные режущие канты разделяют выпук-
лые лингвальную и лабиальную стороны вершин,
у основания коронки канты соседних вершин
сливаются. На внешней стороне боковых вершин
кант не достигает основания. Боковые вершины
расходятся от центральной в мезиальном и ди-
стальном направлениях, образуя острый угол
между ними. Вершины чаще гладкие, скульптура
в виде тонких, редких ребрышек иногда заметна
на лабиальной стороне. Основания центральной
и боковых вершин располагаются по прямой ли-
нии вдоль лабиального края, промежуточные
вершинки смещены в лабиальном направлении.

Основание овальной, реже округло-прямо-
угольной формы, направленное лингвально, вы-
тянуто мезио-дистально, с узкой лабиальной ча-
стью, иногда с оттянутыми латеральными углами
(табл. XII, фиг. 4–6). Пропорции основания ва-
рьируют: ширина превышает длину в 1.3–2 раза.
Окклюзарная сторона выпуклая, несет апикаль-
ный сочленовный бугорок. Бугорок достаточно
крупный и выпуклый, овальной формы, занимает
большую часть поверхности основания и распо-
ложен близко к лингвальному краю. Базальная
сторона вогнутая, с узким лабиобазальным от-
ростком и утолщенным лингвальным краем. От-
росток смещен за лабиальный край в окклюзар-
ной проекции.

Вершины сложены ортодентином на большей
части длины, и лишь в их основании присутствует
остеодентин. Васкулярная система состоит из
двух главных горизонтальных каналов, немного-
численных второстепенных горизонтальных и
восходящих вертикальных, и пульпарных кана-
лов (табл. XII, фиг. 1в). Крупные отверстия глав-
ных каналов расположены у лингвального края и
в центре вогнутой базальной стороны основания.
Мелкие отверстия второстепенных каналов окру-
жают апикальный бугорок, а также образуют ряд
над лабиобазальным отростком.

С р а в н е н и е. От всех известных видов рода
Ph. curvatus sp. nov. отличается очень длинными,
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лингвально изогнутыми боковыми вершинами,
узким лабиобазальным отростком, выступающим
за лабиальный край. У зубов большинства видов
Phoebodus боковые вершины сильнее расходятся
от центральной в мезиальном и дистальном на-
правлениях, образуя угол более 50°, в отличие от
нового вида, у которого они направлены в линг-
вальную сторону под углом 30°–40° к центральной
вершине. Зубы Ph. limpidus Ginter, Ph. fastigatus
Ginter et Ivanov, Ph. typicus Ginter et Ivanov напоми-
нают зубы нового вида. Однако зубы Ph. limpidus
отличаются субтреугольным основанием, широ-
кой лабиальной частью и лабиобазальным от-
ростком; у Ph. fastigatus основание зуба трапецие-
видной формы с небольшим апикальным бугор-
ком, а у Ph. typicus – прямоугольной формы
(у нового вида основание овальной, реже округ-
ло-прямоугольной формы).

З а м е ч а н и я. Авторы (Ginter, Ivanov, 1992),
впервые упомянувшие Phoebodus sp. C, не распо-
лагали достаточным материалом для описания
нового вида. В настоящее время это стало воз-
можным, благодаря новым находкам в среднем
девоне Среднего Урала и экземплярам, обнару-
женным в нижнефранских отложениях яйской
свиты Кузнецкого бассейна (Иванов, Родина,
2010) и в отложениях верхнего франа бассейна
Каннинг Западной Австралии (Trinajstic, George,
2009).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Средний девон, верхи
живетского яруса – верхний девон, франский
ярус Среднего и Южного Урала, Кузнецкого бас-
сейна, Польши и Австралии.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, шесть зубов из
местонахождения Покровское, средний девон,
живетский ярус, высотинский горизонт и верх-
ний девон, франский ярус, бродовский горизонт
(сборы А.З. Бикбаева и М.П. Снигиревой); три
зуба из местонахождения Ряузяк, франский ярус,
аскынский горизонт; два зуба из местонахожде-
ния Лемезинский (сборы А.Н. Абрамовой) и один
зуб из местонахождения Кривой рог (сборы
А.З. Бикбаева и М.П. Снигиревой), франский
ярус, мендымский горизонт.

РАСПРОСТРАНЕНИЕ ВИДОВ PHOEBODUS 
В СРЕДНЕМ И ПОЗДНЕМ ДЕВОНЕ

В настоящее время род Phoebodus включает в
себя 13 видов с учетом нового такона: Ph. bifurca-
tus Ginter et Ivanov; Ph. curvatus sp. nov.; Ph. depres-
sus Ginter, Hairapetian et Klug; Ph. fastigatus Ginter
et Ivanov; Ph. gothicus Ginter; Ph. latus Ginter et Iva-
nov; Ph. limpidus Ginter; Ph. politus Newberry; Ph.
rayi Ginter et Turner; Ph. saidselachus Frey, Coates,
Ginter, Hairapetian, Rücklin, Jerjen et Klug; Ph. so-
phiae St. John et Worthen; Ph. turnerae Ginter et Iva-
nov; Ph. typicus Ginter et Ivanov.

Два самых древних вида, Ph. sophiae и Ph. fasti-
gatus, появились в живете среднего девона
(рис. 2). Живетский вид Ph. sophiae встречен в ин-
тервале конодонтовых зон Middle varcus – dispar-
ilis в Северо-Восточной Австралии, Центральном
Иране, Южной Мавритании, Свентокшиских го-
рах Польши, Рейнских сланцевых горах Герма-
нии, Испании, Португалии, штатах Айова, Инди-
ана и Нью-Йорк США (Ivanov, Derycke, 1999;
Turner et al., 2000; Ginter et al., 2010), а в Кузнец-
ком бассейне Западной Сибири (Россия) – в ин-
тервале зон Lower – Middle varcus (Ivanov, Rodina,
2001).

Ph. fastigatus известен из живет–франских от-
ложений (интервал конодонтовых зон varcus –
rhenana) Западной Австралии, Китая, Маврита-
нии, Марокко, Кузнецкого бассейна, Среднего и
Южного Урала России, Польши, Испании, шта-
тов Айова, Индиана, Нью-Йорк, Юта США
(Ginter, Ivanov, 1992; Ivanov, Derycke, 1999; Ivanov,
2008; Ginter et al., 2010; Roelofs et al., 2015). В не-
скольких работах упоминается возможное нахож-
дение вида в более древних отложениях зоны
hemiansatus (Liao et al., 2007; Derycke, 2017). В
верхнем фране Среднего Урала этот вид найден и
в конодонтовой зоне linguiformis (Ivanov, 2008).
Таким образом, интервал стратиграфического
распространения Ph. fastigatus отвечает почти
всему живету и франу.

Новый вид Ph. curvatus установлен в верхне-
живетских – нижнефранских отложениях (коно-
донтовые зоны disparilis – Middle falsiovalis) Сред-
него Урала, верхнефранских отложениях (коно-
донтовая зона rhenana) Среднего и Южного
Урала, в верхнефранских отложениях Свенток-
шиских гор Польши (Ginter, Ivanov, 1992), а также
в нижнефранских отложениях Кузнецкого бас-
сейна (Иванов, Родина, 2010). В Западной Ав-
стралии данный вид обнаружен в отложениях, со-
ответствующих интервалу hassi – Lower rhenana
(Trinajstic, George, 2009). Эти авторы привели
распространение вида (под названием Ph. sp. C) в
других регионах мира, соответствующее интерва-
лу конодонтовых зон punctata–rhenana, ссылаясь
на ранее опубликованные данные (Ginter, Ivanov,
1995a), несмотря на то, что в упомянутой статье
нет сведений об этом таксоне. Ph. curvatus по-
явился в позднем живете, но стал широко распро-
страненным видом в позднем фране.

Традиционно считают Ph. latus франским ви-
дом (Ginter et al., 2010). Действительно, в боль-
шинстве регионов мира он встречен в интервале
конодонтовых зон hassi–linguiformis. Вид отмеча-
ют в среднем–верхнем фране Западной Австра-
лии (Roelofs et al., 2015); Южного и Среднего Ура-
ла, Южного Тимана, Кузнецкого бассейна, Гор-
ного Алтая России (Ivanov, 1995, 1999, 2008;
Ivanov, Rodina, 2001); Мавритании (Racheboeuf
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et al., 2001); Свентокшиских гор Польши (Ginter,
Ivanov, 1992). Но Ph. latus установлен также и в
нижнем фране (интервал Middle falsiovalis–hassi)
Ирана (Hairapetian et al., 2008), а на Среднем Ура-
ле он определен в верхах живета, в зоне Lower fal-
siovalis (Ivanov, 2008).

Широко распространенный вид Ph. bifurcatus
известен из достаточно узкого интервала коно-
донтовых зон rhenana–linguiformis верхнего фра-
на Западной Австралии, Китая, Мавритании,
Ирана, Польши, Чехии, Бельгии, штата Юта
США (Ginter et al., 2010, 2017; Roelofs et al., 2015).

Рис. 2. Распространение видов рода Phoebodus и зоны по фебодонтидам. Черная сплошная линия – точно датирован-
ный интервал по конодонтовым зонам; черная пунктирная – интервал таксона, определенного как “cf.” или “aff.”; се-
рая сплошная – интервал, предположительно соответствующий конодонтовым зонам. Сокращения: L – Lower, M –
Middle, U – Upper, Um – Uppermost. В колонке с фебодонтидными зонами стрелками показано положение границ зон
в предыдущей варианте зональности (Ginter, Ivanov, 1995). * – интервал распространения Ph. gothicus, неразделенный
на подвиды, или Ph. gothicus gothicus.
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В России этот вид найден в верхнем фране Юж-
ного Тимана, Центрального девонского поля,
Среднего и Южного Урала, Кузнецкого бассейна,
Горного Алтая (Ivanov, 1995, 1999; Ivanov, Rodina,
2001).

На границе франа и фамена наблюдается пол-
ная смена видового состава Phoebodus: живет–
франские виды исчезают, а с фамена начинается
новая радиация фебодонтид (рис. 2). Два вида –
Ph. typicus и Ph. rayi – появляются в раннем фаме-
не, начиная с зоны Lower triangularis. Ph. typicus
встречается в большинстве регионов в нижнем и
среднем фамене (Ginter et al., 2010). Данный вид
обнаружен в интервале конодонтовых зон Upper
triangularis–Lower marginifera Австралии, Марок-
ко, Ирана, Южного Урала и Кузнецкого бассейна
России (Ginter, Ivanov, 2000; Hairapetian, Ginter,
2009; Ginter et al., 2010). Но в Кузнецком бассейне
он найден также в интервале Lower–Middle trian-
gularis (Ivanov, Rodina, 2001). Ph. cf. typicus уста-
новлен в нижнем и среднем фамене Армении и
Беларуси (Ginter et al., 2011; Ivanov, Plax, 2018), а в
Кузнецком бассейне – в верхнем фамене (Ivanov,
Rodina, 2004). Недавно Ph. typicus определен ав-
тором из отложений верхней части покаямской
свиты на р. Волонга Северного Тимана (сборы
П.А. Безносова).

Ph. rayi установлен из нижнего фамена (коно-
донтовая зона crepida) Австралии и Северной Ка-
нады (Ginter, Turner, 1999; Ginter et al., 2010). В
Кузнецком бассейне вид найден в интервале зон
Lower crepida–Uppermost marginifera (Иванов,
Родина, 2002), а в Иране – в зоне Lower triangu-
laris (Hairapetian, Ginter, 2010). Находки Phoebo-
dus cf. rayi известены из интервала Middle crepi-
da–postera Ирана (Yazdi, Turner, 2000; Ginter et al.,
2002), и из зоны crepida Литвы (Valiukevičius, Ov-
natanova, 2005).

Вид Ph. turnerae в основном распространен в
интервале конодонтовых зон Lower crepida–Up-
permost marginifera Ирана, Алжира, Армении, Бе-
ларуси, Польши, Бельгии, штата Аляска США
(Derycke-Khatir, 2005; Ginter et al., 2010, 2011; Iva-
nov, Plax, 2018). На Южном Урале он установлен в
широком интервале, с Lower crepida по Lower ex-
pansa (Ivanov, 1995), в Кузнецком бассейне – с
rhomboidea по trachytera (Иванов, Родина, 2010).
В Марокко распространение вида указывается в
интервале конодонтовых зон с crepida по postera
(Derycke, 2017). Кроме того, Ph. turnerae установ-
лен автором в верхней части покаямской свиты
на р. Волонга Северного Тимана (сборы П.А. Без-
носова). Ph. cf. turnerae отмечен в самом верхнем
фамене Западной Австралии (Roelofs et al., 2015).

Вид Ph. gothicus был разделен на два подвида,
Ph. gothicus gothicus Ginter и Ph. g. transitans
Ginter, Hairapetian et Klug (Ginter et al., 2002). Судя
по данным этих авторов, большинство находок,

определенных до этого как Ph. gothicus, относит-
ся к первому подвиду. Этот подвид распростра-
нен преимущественно в интервале конодонтовых
зон Lower marginifera–Middle praesulcata во мно-
гих регионах мира: в Южном Китае, Централь-
ном Иране, Армении, Марокко, Южном Урале
России, Польше, Германии, Франции, штатах
Айова, Огайо, Юта США (Ginter, Ivanov, 1992;
Hampe, 2000; Ginter et al., 2002, 2010, 2011; Hampe,
Schindler, 2004). Но в Иране и Марокко вид изве-
стен с зоны Lower crepida (Ginter et al., 2002;
Hairapetian, Ginter, 2009; Derycke, 2017). Ph. cf.
gothicus определен из интервала конодонтовой
зоны marginifera Вьетнама (Long, 1993). Ph. gothi-
cus transitans описан только из нижнего или сред-
него фамена Алжира (Ginter et al., 2002), но позже
показано его распространение в интервале коно-
донтовых зон Upper rhomboidea–Lower marginif-
era (Ginter et al., 2010). Ph. cf. gothicus transitans
встречен в интервале rhomboidea–Upper marginif-
era в Иране (Hairapetian, Ginter, 2009).

Находка Ph. depressus отмечена в среднем фа-
мене Алжира (интервал Upper rhomboidea–Lower
marginifera по: Ginter et al., 2010), а Ph. cf. depressus
найден в Иране в интервале crepida–Upper mar-
ginifera (Hairapetian, Ginter, 2009).

Интервал распространения Ph. saidselachus
определен авторами таксона как нижняя часть
среднего фамена, без указания точного интервала
конодонтовых зон (Frey et al., 2019).

Вид Ph. limpidus в основном встречен в верх-
нем фамене, в интервале конодонтовых зон Lower
expansa–Upper praesulcata в Южном Китае, на
Южном Урале и Северном Кавказе России, в Ма-
рокко, Польше, Германии, Франции, штатах Не-
вада, Вайоминг и Юта США (Ginter, Ivanov, 2000;
Ginter, 2001; Ivanov, 2003; Ginter et al., 2010). Но в
Карнийских Альпах Италии вид найден и в более
древних отложениях, здесь он определен в интер-
вале конодонтовых зон Uppermost marginifera–
Lower praesulcata (Randon et al., 2007).

Позднефаменский вид Ph. politus описан из
пачки сланцев Кливленд штата Огайо, США
(Newberry, 1889; Ginter et al., 2010). Эти отложения
Д. Блад и др. (Blood et al., 2019) сопоставляют с
конодонтовыми зонами aculeatus и, возможно,
costatus старой конодонтовой шкалы (Sandberg et
al., 1972), или зоной expansa новой шкалы.

Виды-космополиты Phoebodus – Ph. bifurca-
tus, Ph. fastigatus, Ph. gothicus, Ph. latus, Ph. limpi-
dus, Ph. sophiae, Ph. turnerae и Ph. typicus – встре-
чены во многих регионах мира. Большинство из
упомянутых таксонов найдены как на территории
Лавруссии, так и Северной и Восточной Гондва-
ны, Сибири, иногда и Южного Китая. В среднем
и позднем фамене появились несколько видов-
эндемиков, таких как Ph. depressus, Ph. politus, Ph.
saidselachus. Следует отметить две радиации ви-
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дов рода Phoebodus, приходящиеся на поздний
фран и средний–поздний фамен. Во время вто-
рой радиации одновременно существовало шесть
видов.

ФЕБОДОНТИДНЫЕ ЗОНЫ
На основе анализа распространения видов

Phoebodus было предложено шесть фебодонтид-
ных зон для живета, франа и фамена (Ginter, Iva-
nov, 1995, 2000). Фебодонтидная зона sophiae со-
ответствовала интервалу конодонтовых зон Mid-
dle varcus–Lower hassi живета и франа, зона latus
отвечала конодонтовым зонам Upper hassi–jamie-
ae франа, зона bifurcatus – интервалу rhenana–lin-
guiformis франа (Ginter, Ivanov, 1995). В фамене
фебодонтидная зона typicus начиналась с Upper
triangularis и продолжалась до Upper rhomboidea,
зона gothicus соответствовала интервалу коно-
донтовых зон Lower marginifera–Upper postera, а
зона limpidus отвечала интервалу Lower expansa–
Middle praesulcata (Ginter, Ivanov, 1995). Таким об-
разом, в интервале конодонтовых зон Lower –
Middle triangularis нижнего фамена не было дан-
ных о распространении видов фебодонтид.

Несмотря на то, что Phoebodus gothicus был
найден в Иране в интервале конодонтовых зон
crepida–rhomboidea (Ginter et al., 2002), в последу-
ющих публикациях нижняя граница этой зоны
осталась неизменной (Ginter et al., 2010). Как вид-
но из анализа распространения видов Phoebodus,
за последнее время появилось много новых дан-
ных о находках некоторых зональных видов за
пределами ранее известных стратиграфических
интервалов. Ph. latus появился с конодонтовой
зоны Lower falsiovalis. Ph. typicus установлен в
Lower и Middle triangularis, заполняя пробел в
данных о фебодонтидах в этом интервале. Ph.
gothicus теперь известен из интервала crepida–
rhomboidea, а самая ранняя находка Ph. limpidus
датирована конодонтовой зоной Uppermost mar-
ginifera. В результате модификации объемов зон и
положения границ (рис. 2), неизменной осталась
одна фебодонтидная зона, bifurcatus. Зона sophiae
теперь соответствует интервалу конодонтовых
зон Lower varcus–disparilis, зона latus расширена
до интервала конодонтовых зон Lower falsiovalis–
jamieae, зона typicus отвечает только интервалу
Lower–Upper triangularis, зона gothicus изменена
до интервала Lower crepida–Upper marginifera, а
нижняя граница зоны limpidus смещена на ниж-
нюю границу Uppermost marginifera.
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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
Фиг. 1–6. Phoebodus curvatus sp. nov., зубы: 1 – голотип ПМ СПбГУ 74-1: 1а – окклюзарный вид, 1б – лабиальный вид,
1в – виртуальное поперечное сечение через центральную вершину, 1г – лингвальный вид; Республика Башкортостан,
лев. берег р. Инзер, Лемезинский; верхний девон, франский ярус, мендымский горизонт; 2 – ПМ СПбГУ 74-12: 2а –
окклюзарный вид, 2б – базальный вид, 2в – лабиальный вид, 2г – косой латеральный вид; Республика Башкортостан,
прав. берег р. Ряузяк; верхний девон, франский ярус, аскынский горизонт; 3 – ПМ СПбГУ 74-2: 3а – окклюзарный
вид, 3б – лингвальный вид, 3в – латеральный вид, 3г – лабиальный вид, 3д – виртуальное продольное сечение через
основание; Свердловская обл., р. Бобровка, Покровское; средний девон, живетский ярус, высотинский горизонт; 4 –
ПМ СПбГУ 74-3, окклюзарный вид; местонахождение и возраст те же; 5 – ПМ СПбГУ 74-4: 5а – лабиальный вид, 5б –
окклюзарный вид; местонахождение и возраст те же; 6 – ПМ СПбГУ 74-5, окклюзарный вид; местонахождение то же;
верхний девон, франский ярус, бродовский горизонт. Oбозначения: avc – восходящий вертикальный канал, mvc –
главный горизонтальный канал, pc – пульпарный канал, svc – второстепенный горизонтальный канал. Масштабная
линейка 300 мкм.

New Phoebodontid Shark from the Devonian of Urals
and Distribution of Phoebodus Species

A. O. Ivanov

A new species Phoebodus curvatus from the Middle and Upper Devonian of Middle and South Urals is de-
scribed. The teeth of new species differ from the teeth of other Phoebodus species in very long, curved lingually
lateral cusps, narrow labiobasal projection protruding beyond the labial edge. The distribution of all known
Phoebodus species is analyzed. The extent of five previously established phoebodontid zones is revised and
changed. Two species radiations are recorded in the Late Frasnian and the Middle–Late Famennian.

Keywords: Chondrichthyans, phoebodontids, teeth, Phoebodus curvatus sp. nov., Devonian, Urals, phoe-
bodontid zones
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Таблица XII
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