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Аннотация: В статье рассматривается знаменитое местонахождение Чекарда (нижняя пермь, кунгур; 

Пермский край, Среднее Предуралье, Россия), широко известное среди палеонтологов и стратиграфов 

благодаря разнообразным ископаемым растениям и насекомым хорошей сохранности. Краткая история 

открытия и изучения этого местонахождения изложена в настоящей статье. Рассмотрено биоразнообра-

зие флористического комплекса и энтомофауны Чекарды. Тафономические и палеоэкологические осо-

бенности местонахождения Чекарда обсуждаются в широком контексте палеонтологических наблюде-

ний. Местонахождение Чекарда сформировалось на дне мелководной лагуны. Полученные данные пока-

зывают, что некоторые симбиотические отношения между кунгурскими насекомыми и высшими расте-

ниями имели место уже в раннепермское время. 
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Введение 

Несмотря на интенсивные исследования палеозойских лагерштеттов, которые сейчас 

ведутся буквально по всему миру, местонахождений, где соседствовали бы ископаемые 

остатки растений и насекомых уникальной сохранности, не очень много. К счастью для 

российской науки, одно из таких местонахождений находится у нас в Приуралье, в 

Суксунском районе Пермского края. Это местонахождение уже дало богатейший па-

леоботанический и палеоэнтомологический материал, который был положен в основу 

целой серии научных статей и монографий. Речь идет о местонахождении Чекарда 

(рис. 1), широко известном как специалистам по палеонтологии и стратиграфии перм-

ской системы, так и геологам, краеведам и экспертам по охране геологических и ланд-

шафтных памятников. 

Статья, предлагаемая вниманию читателя, посвящена краткой историографии, тафо-

номии и палеоэкологии Чекарды. Палеоэкологические и тафономические вопросы по-

ложены в контекст таксономических обзоров по ископаемым растениям и насекомым 

Чекарды, чтобы конкретные наблюдения были связаны с той или иной группой флоры 

или фауны. 

Это исследование было задумано авторами еще в середине девяностых годов про-

шлого века, но преждевременный уход из жизни одного из авторов (-ВГН) заставил 

приостановить работу над рукописью. Исследование было завершено только сейчас. 

Окончательный текст статьи основан на совмещении и редакционной обработке перво-

начальных записей и, отчасти, личных писем, сохранившихся в архиве первого автора 

(-СВН). Доведение этих материалов до публикации в открытой печати представляется 

совершенно необходимым как с точки зрения этико-морального долга перед ушедшим 

другом и коллегой, так и с точки зрения чисто научной целесообразности. 

 

IN MEMORIAM 

Оба автора познакомились с Виктором Григорьевичем Новокшоновым в далеком 

1989 г. В дневнике одного из авторов (-СВН) сохранилась запись об этом, на основе ко-

торой ниже от его лица излагается мемориальная часть этой статьи. 
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Рис. 1. Географическое и стратиграфическое положение местонахождения Чекарда-1. 

(a) расположение местонахождения отмечено астериском; (b) геологическая карта-схема района  

расположения местонахождения, положение местонахождения указано стрелкой; (c) геологическое стро-

ение разреза Чекарда-1, знаком трилистника отмечены слои с высоким содержанием растительных 

остатков, на врезке дано изображение отпечатка гриллоблаттиды Gurvanovella sp. из слоя 10 (длина мас-

штабной линейки – 1 см); внизу – характер 3D-сохранности побегов хвощевидных Paracalamites sp. из 

слоя 1; справа (по центру рисунка) – палеогеографическая интерпретация фациальной природы слоев 9, 

10, 21, 23 и 24; (d) характер контакта алевролитов и тонкозернистых песчаников слоя 9 и плитчатых мер-

гелей слоя 10 (длина масштабной линейки для (d) – 1 м). 

Условные обозначения (а, b): 1 – песчаники казанского яруса; 2 – песчаники шешминского горизонта 

уфимского яруса; 3 – плитчатые мергели соликамского горизонта уфимского яруса; 4 – карбонатно-

сульфатные отложения иренского горизонта кунгурского яруса; 5 – карбонатные отложения  

филипповского горизонта кунгурского яруса; 6 – песчано-глинистые отложения кунгурского яруса;  

7 – органогенные постройки сылвенской свиты, частично перекрытые нижнекунгурскими отложениями. 
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 «Произошло это знакомство совсем не в Перми, как можно было бы подумать. Витя 

в те годы учился на биологическом факультете Пермского государственного универси-

тета, а я родился и закончил школу в Перми и жил в этом городе до поступления в 

Московский университет, и считаю Пермь родной, хотя мой дед по материнской линии 

после окончания Ленинградского технологического института, до войны и эвакуации 

жил вместе с бабушкой в Московской области в г. Рошаль. 

Познакомились мы с Витей на сессии Всероссийского (тогда Всесоюзного) Палеон-

тологического общества. Я привез для обсуждения с коллегами-палеоботаниками свои 

наработки по пермским растениям Приуралья, а Витя мечтал посмотреть остатки перм-

ских насекомых, хранящиеся в музеях Ленинграда. 

Мы очень быстро нашли общий язык и договорились в этом же году поехать 

вместе в поле. В качестве потенциально перспективного разреза остановились на 

Чекарде, известной и мне, и Виктору как именно то место, где и пермские, и сто-

личные палеонтологи собирали богатые коллекции нижнепермских растений и 

насекомых. 

Еще до выезда в поле, я по приглашению Виктора зашел к нему в гости в общежи-

тие. Витя жил вместе со своей молодой супругой прямо напротив 1-го корпуса Перм-

ского университета, где находилась администрация и биофак. Как только я вошел в Ви-

тину комнату, сразу понял, что здесь обитает мой единомышленник. Одна из стен была 

под потолок забрана в немудреный, но очень емкий и практичный книжный стеллаж, 

на котором ряд за рядом красовались тщательно подобранные книги по общим вопро-

сам биологии и по энтомологии. Особенно меня подкупило то, что рядом с книгами 

стояли две большие черно-белые фотографии с винтажными изображениями скульп-

турных реконструкций иностранцевии (Inostrancevia alexandri Amalitsky) и скутозавра 

(Scutosaurus karpinskii Amalitzky), созданных по результатам северодвинских раскопок 

В.П. Амалицкого. 

Мы с Витей оперативно набросали план поездки и договорились встретиться на вок-

зале Пермь-2 перед посадкой на электричку до Кунгура, откуда рассчитывали на авто-

бусе или попутках добраться до Чекарды. 

Впечатления от этой первой совместной поездки в Чекарду довольно подробно 

описаны в историографических заметках [1; 2], поэтому я не буду их здесь повто-

рять. Наши с Витей палеонтологические публикации по Чекарде начали выходить 

практически одновременно, начиная с 1991-92 гг. Совместные поездки, беседы в по-

ездах и автобусах, обсуждение полевых впечатлений очень скоро привели нас к 

необходимости обобщить сделанные наблюдения. Так была задумана эта статья. 

Первые текстовые наброски были сделаны в середине 1990-х годов, но вскоре рабо-

та над рукописью приостановилась, а трагически оборвавшаяся жизнь Виктора не 

позволила завершить начатое при его непосредственном участии» (-СВН, рукопис-

ные материалы). 

Статья, предлагаемая вниманию читателей, состоит из двух совмещенных блоков. 

Первый блок преимущественно посвящен ископаемым растениям Чекарды, тафоно-

мическим и палеоэкологическим наблюдениям и, в некоторой части, историографии 

исследований Чекарды. Второй блок подготовлен и дополнен уже после смерти Вик-

тора. Он составлен из рукописных материалов, присланных одному из авторов (-СВН) 

В.Г. Новокшоновым для подготовки совместной работы. Предварительные тексты 

Виктора подверглись некоторому редактированию. 

 

Материал и методы исследований 

Растительные остатки, изображенные и (или) упоминаемые в настоящей работе, 

хранятся в Геологическом институте РАН (г. Москва), Государственном геологиче-
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ском музее им. В.И. Вернадского РАН (г. Москва), Государственном Дарвиновском 

музее (г. Москва). Кроме того, ниже кратко охарактеризованы палеоботанические сбо-

ры из Чекарды, хранящиеся в музее Горного института УрО РАН (г. Кунгур).  

Для получения препаратов кутикулы растительные остатки мацерировались по стан-

дартной методике в смеси Шульце, полученные кутикулы изучались в электронном 

сканирующем электронном микроскопе Vega Tescan MV 2300 и в оптическом микро-

скопе Meiji Techno (MT 9930) в Геологическом институте РАН. Здесь и далее везде под 

местонахождением Чекарда подразумевается разрез Чекарда-1, слой 10 (по: [3, fig. 1]; 

подробнее см. ниже).  

Остатки ископаемых насекомых из Чекарды хранятся в Палеонтологическом инсти-

туте РАН (г. Москва), Геологическом музее им В.И. Вернадского РАН (г. Москва), Па-

леонтологическом музее пермской системы им. Б.К. Поленова при геологическом фа-

культете Пермского государственного университета (г. Пермь) и в Музее Пермских 

древностей при Пермском краеведческом музее (г. Пермь). 

Основной объем образцов чекардинской коллекции Горного института (музей кар-

ста и спелеологии, г. Кунгур) собран во время двух полевых выездов сотрудников 

Кунгурской лаборатории на обнажение Чекарда-1 в августе 2006 г. (О.И. Кадебская, 

Д.В. Наумкин, М.С. Пятунин) и июле 2010 г. (Н.В. Лаврова, О.И. Осетрова). Общий 

объем коллекции невелик – всего 26 единиц хранения. В ней представлены (по убыва-

нию) членистостебельные, гинкгофиты, хвойные, папоротники и птеридоспермы, вой-

новскиевые. Несмотря на незначительный объем коллекции, мерономическая пред-

ставленность составляющих ее таксонов мало отличается от соотношений, выявленных 

в литературе для всего местонахождения в целом [4]. Очень небольшое число образцов 

с листьями руфлорий (как и папоротников) в коллекции объясняется тем, что для музея 

отбирали наиболее аттрактивные и максимально сохранившиеся экземпляры, выделя-

ющиеся на фоне многочисленных фрагментарных отпечатков. Подробные описания 

образцов из Чекарды представлены в специальной публикации, посвященной палеобо-

танической коллекции музея [5]. 

 

Исторический обзор 

История изучения Чекарды богата яркими и продуктивными в отношении научной 

работы фигурами (рис. 2). 

«В конце 1928 года лесничий Г.Т. Мауэр любезно прислал мне на определение два 

отпечатка насекомых, взятых им летом того же года на реке Сылва у деревни Чекар-

ды Кунгурского уезда, Пермской губернии» – такой фразой начал свою статью выда-

ющийся российский энтомолог А.В. Мартынов [6]. Именно этой публикацией откры-

вается первая страница истории изучения ископаемых насекомых Чекарды. Г.Т. Мау-

эром и тесно сотрудничавшей с ним преподавателем Пермского государственного 

университета Е.В. Пермяковой в ходе нескольких поездок на Чекарду в 1931, 1935 и 

1936 гг. была собрана большая коллекция ископаемых растений и насекомых из этого 

местонахождения. Остатки насекомых были переданы для изучения палеоэнтомоло-

гам А.В. Мартынову и Ю.М. Залесскому. Результаты этих исследований были опубли-

кованы [7; 8]. К началу 1940-х гг. из Чекарды было официально описано более сорока 

видов насекомых. Преждевременный уход из жизни А.В. Мартынова не дал ему полно-

стью завершить монографическую обработку чекардинской коллекции. Работа, по-

смертно подготовленная вдовой А.В. Мартынова О.М. Мартыновой и его учеником 

Б.Б. Родендорфом, увидела свет в 1940 г. Отдельные ископаемые остатки насекомых 

из чекардинской коллекции описывались в течение нескольких последующих лет 

О.М. Мартыновой и Б.Б. Родендорфом. 
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Рис. 2. Выдающиеся исследователи палеобиоты Чекарды. 

(a) Г.Т. Мауэр, первооткрыватель местонахождения Чекарда (годы жизни: 1881–1940);  

(b) М.Д. Залесский (1877–1946); (c) Ю.М. Залесский (1908–1963);  

(d) С.В. Мейен (1935–1987) 

 

В первые послевоенные годы чекардинский разрез неоднократно посещал Ю.М. За-

лесский, опубликовавший результаты своих исследований насекомых Чекарды в се-

рии статей [7, 9, 10]. Он собрал новый богатый материал, что подтвердило уникаль-

ность этого местонахождения и его большое значение для российской науки. Но в 

1948 г. Ю.М. Залесский публикует в журнале «Природа» заметку об исчезновении 

этого местонахождения, в котором сетует на то, что одним из весенних паводков 
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оно было размыто и полностью разрушено [11]. Это мнение довольно широко рас-

пространилось среди специалистов, и только через двадцать лет уже другой палео-

энтомолог – А.Г. Шаров, к тому времени широко известный, заслуженный и уважа-

емый специалист, параллельно с насекомыми позднее занимавшийся и мезозойски-

ми летающими рептилиями, организовал новую экспедицию за пермскими насеко-

мыми в бассейн р. Сылвы, рассчитывая найти здесь новые местонахождения. Экспе-

диция состоялась в 1959 г. К вящему удивлению А.Г. Шарова, ниже по течению от 

устья р. Чекарды он обнаружил на левом берегу р. Сылвы большое обнажение, в ко-

тором он буквально в течение нескольких минут нашел два прекрасных отпечатка 

насекомых. После кратковременной пятидневной работы (9-14 августа 1959 г.) Ша-

ров продолжил лодочный маршрут вниз по течению Сылвы с тем, чтобы вернуться в 

Чекарду уже на следующий год. В течение полевых сезонов 1960 и 1961 гг. Шаров 

проводит планомерные сборы ископаемых насекомых и, отчасти, растений в Чекар-

де. За это время участниками экспедиций было собрано свыше пяти тысяч отпечат-

ков насекомых. Эта коллекция хранится в Палеонтологическом институте РАН и к 

настоящему времени частично обработана. Подробную библиографию работ, по-

священных монографическому описанию чекардинской энтомофауны, см. в [2]. 

Коллекция ископаемых растений из Чекарды была передана в Геологический инсти-

тут РАН С.В. Мейену. 

История палеоботанических исследований кунгурских отложений Приуралья в це-

лом и местонахождения Чекарда в частности довольно подробно изложена одним из 

авторов [12] и повторять ее во всех подробностях, наверное, нет необходимости. Здесь 

лишь следует специально отметить заслуги выдающихся российских палеоботаников 

М.Д. Залесского (1877-1946) и С.В. Мейена (1935-1987), установивших целый ряд но-

вых таксонов ископаемых высших растений из Чекарды и других приуральских место-

нахождений кунгурского возраста. С конца 1980-х до середины 1990-х гг. на местона-

хождении Чекарда масштабные работы вели палеонтологи Пермского государственно-

го университета во главе с В.Г. Новокшоновым (рис. 3). 

В настоящее время планомерным мониторингом местонахождения Чекарда зани-

маются музейные сотрудники, геологи и палеонтологи из различных учреждений 

Москвы, Перми и Кунгура, имеющие необходимую аккредитацию и государственные 

лицензии. 

 

Ископаемые растения Чекарды 

Несмотря на то, что ископаемым растениям Чекарды посвящена обширная литера-

тура, нельзя сказать, что чекардинская флора известна нам уже совершенно доскональ-

но. Тем не менее, за почти столетие изучения чекардинских растений таксономический 

состав этой флоры уже установлен во многих подробностях (рис. 4-10). 

В состав флоры Чекарды входят практически все основные группы высших расте-

ний, характерных для пермских отложений северного полушария, за очень небольшим 

исключением. Более того, в Чекарде есть эндемики на видовом и родовом уровне, из-

вестные исключительно из кунгурских отложений Среднего и Южного Приуралья. При 

этом в состав чекардинской флоры, как и многих других пермских флор Субангариды, 

входят мигранты из Еврамерики и одновременно присутствуют многочисленные ангар-

ские элементы [13-18; 19], что позволяет эффективно использовать данные по при-

уральской растительности кунгурского века для палеофитогеографических рекон-

струкций и для межрегиональных стратиграфических корреляций. Существование 

дальних миграций растений в пермском периоде подтверждено на материалах и из дру-

гих регионов [20; 21]. 
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Рис. 3. Экспедиция в Чекарду, 1989 г.  

(a) В.Г. Новокшонов в полевом лагере у устья р. Чекарды; (b) работа на обнажении 

 

Плауновидные Чекарды представлены единственным редко встречающимся видом – 

Sadovnikovia belemnoides Naug., занимающим промежуточное положение между семей-

ствами Pleuromeiaceae и Isoetaceae [22]. Гораздо больше, как в отношении видового 

разнообразия, так и в плане количественного участия, в местонахождении представле-

ны хвощевидные (отдел Equisetophyta). Среди них особенно много черновиевых (се-

мейство Tchernoviaceae; рис. 4b). Эти растения, по всей видимости, доминировали в 
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водных и околоводных растительных сообществах кунгурского века раннепермской 

эпохи в Приуралье (рис. 5). Пермские хвощевидные Приуралья занимают важное место 

в эволюции этой группы растений в целом, находясь в числе прямых предков совре-

менного хвоща (Equisetum L.) [23-25; 26; 27-28]. 

Несколько реже в местонахождении встречаются остатки бовманитовых (рис. 4с, 

справа), представленных очень полиморфным видом Sphenophyllum biarmicum Zalessky 

emend. Naug. [29; 30]. 

В отношении находок черновиевых и бовманитовых в Чекарде необходимо отметить 

одну интересную тафономическую особенность. Черновиевые (в частности, вид Phyllo-

theca campanularis Zalessky emend. Naug.) и бовманитовые (Sphenophyllum biarmicum) 

нередко встречаются в виде нескольких побегов, соединенных вместе, идущих от одно-

го основания и иногда даже с корневыми придатками. Это со всей определенностью 

указывает на то, что растения произрастали здесь же, на мелководье лагуны с очень 

низкой гидродинамикой. Однако быстрое поступление тонкого обломочного и глини-

стого материала не позволило этим растениям развиваться дальше, захоронив их в 

толще осадка. 

Изредка в Чекарде встречаются побеги, спороношения и облиственные побеги кала-

мита Calamites gigas Brongniart (рис. 4f). Этот реликтовый представитель каламостахи-

евых был характерен для зон с сезонно сухим климатом [31-33; 34; 35]. Остатки Cala-

mites gigas всегда находятся в аллохтонном состоянии, что указывает на то, что мате-

ринское растение произрастало на удалении от формирующегося танатоценоза. Это 

наблюдение хорошо согласуется с тем, что Calamites gigas по своим морфо-

физиологическим адаптациям сейчас большинством палеоботаников рассматривается 

как суккулент [34]. 

Папоротники Чекарды очень разнообразны, хотя среди наиболее широко распро-

страненных видов можно ответить только два: мараттиевый папоротник Convexocarpus 

distichus (Naug.) Naug. (рис. 4d), которому принадлежали стерильные листья Pecopteris 

uralica Zalessky [36], а также лептоспорангиатный папоротник Pecopteris anthriscifolia 

(Goeppert) Zalessky (рис. 4a, e), спороношения которого пока со всей определенностью 

не установлены. Общий список папоротников флоры Чекарды включает следующие 

виды: Acrogenotheca ramificata Naug., Corsinopteris dicranophorus (Naug.) Doweld, 

Pecopteris helenaeana Zalessky, P. synica Zalessky, P. tchekardensis Vladimirovich, Sphe-

nopteris sp., Ovopteris sp. и др. [3; 29; 36; 37; 38]. 

Присутствие мараттиевых папоротников, составляющих значительный процент от 

всех папоротников Чекарды, указывает на теплый тропический климат, существовав-

ший в Приуралье в раннепермскую эпоху. 

Голосеменные чекардинской флоры весьма разнообразны. Судя по тому, что в не-

скольких случаях обнаружены репродуктивные органы представителей этой группы с 

повреждениями, оставленными насекомыми, чекардинские голосеменные, или, по 

меньшей мере, некоторые из них, были симбиотически связаны с насекомыми (см. ни-

же). В Чекарде известны редкие находки листьев и семян тригонокарповых (медулле-

зовых) птеридоспермов [37; 39], а также многочисленные находки листьев пельтаспер-

мовых из формально-морфологической группы каллиптерид (отдел Lyginopteridophyta 

или Pteridospermae), относящихся к роду Permocallipteris Naug., с краевыми поврежде-

ниями, оставленными какими-то листогрызущими членистоногими (рис. 6a-d; рис. 7a, 

b). Судя по другим находкам (обсуждение проблемы см. в: [40-41]), и женскими, и 

мужскими органами пельтаспермовых (рис. 8a-d; рис. 12a-d) питались представители 

палеодиктиоптер и некоторых других близких им групп. Насекомые могли играть роль 

опылителей пермских пельтаспермовых [42]. 
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Рис. 4. Споровые растения Чекарды:  

(a) Pecopteris anthriscifolia (Goepper) Zalessky; (b) Annulina neubirgiana (Radczenko) Neuburg;  

(c) Phyllotheca sp. (слева) и Sphenophyllum biarmicum Zalessky emend. Naug. (справа);  

(d) Convexocarpus distichus (Naug.) Naug.; (e) Pecopteris anthriscifolia (Goepper) Zalessky;  

(f) “Phyllotheca” biarmica Zalessky, фрагмент побега, принадлежавшего Calamites gigas Brongniart.  

Местонахождение Чекарда-1, слой 10. Длина масштабной линейки – 1 см 



 

С.В. Наугольных, Д.В. Наумкин, В.Г. Новокшонов 
 

 

21 

 
 

Рис. 5. Доминант гидрофильной растительности Чекарды; околоводное сообщество:  

Phyllotheca campanularis Zalessky emend. Naug., реконструкция. Длина масштабной линейки – 1 см 

 

В ходе изучения листьев кунгурских пельтаспермовых были решены и некоторые 

сложные номенклатурные проблемы [43]. На рахисах чекардинских птеридоспермов 

встречаются яйцекладки насекомых (рис. 8g, h). Сходные яйцекладки известны и из 

других приуральских местонахождений раннепермского возраста [44]. Прямыми по-

томками пермских каллиптерид были представители рода Lepidopteris Schimper, харак-

терного для триаса, но встречающегося и в терминальной перми [45]. 
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Рис. 6. Permocallipteris retensoria (Zalessky) Naug., листья с краевыми погрызами: 

(a) часть пера последнего порядка с поврежденными верхушками перышек; (b) детальное изображение 

верхушки поврежденного перышка; (c) фрагмент вайи с повреждением верхушек перышек (справа);  

(d) общий вид пера последнего порядка с повреждением верхушек перышек. Стрелками на (a) и (b)  

отмечены повреждения края листовой пластинки, оставленные членистоногими.  

Местонахождение Чекарда-1, слой 10. Длина масштабной линейки – 1 см 

 

В Чекарде довольно много листьев гинкгофитов (отдел Ginkgophyta), распределяемых по 

видам Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimper, P. cuneifolium (Kutorga) Schimper, P. in-

termedium Naug., Bardia mauerii Zalessky, Flabellofolium lamellatus Naug., Kerpia macroloba 

Naug., Sphenobaiera kungurica Naug., Biarmobaiera uralensis Zalessky; были описаны побеги 

гинкгофитов, отнесенные к новым роду и виду Psygmophyllodendron uralensis Naug. [46-48]. 
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Кроме стерильных листьев, встречаются и репродуктивные органы различных гинкгофитов, 

относимые к видам Alternopsis stricta Naug., Cheirocladus longicheirus Naug., Biarmopteris pul-

chra Zalessky, Karkenia permiana Naug. [16-17; 29; 36; 47]. 
 

 
 

Рис. 7. Permocallipteris retensoria (Zalessky) Naug., листья с краевыми погрызами: 

(a) часть пера последнего порядка с поврежденными верхушками перышек;  

(b) фрагмент вайи с повреждением верхушек перышек (справа). Стрелками на (a) и (b) отмечены  

повреждения края листовой пластинки, оставленные членистоногими.  

Местонахождение Чекарда-1, слой 10. Длина масштабной линейки – 1 см 

 

Хвойные Чекарды также довольно многочисленны и разнообразны [17-18; 49-50]. Они 

распределяются по трем семействам: Walchiaceae (виды Walchia bardaeana Zalessky, W. ap-

pressa Zalessky; последнему виду принадлежали стробилы, описанные под самостоятельным 

названием Kungurodendron sharovii S. Meyen), Bartheliaceae (вид Bardella splendida Zalessky 

и, возможно, синонимичный ему вид Bardospermum rigidum S. Meyen); Voltziaceae (виды 

Uralostrobus voltzioides Naug., Archaeovoltzia meyeniana Naug.). Судя по толстым абаксиаль-

ным кутикулам большинства чекардинских хвойных, эти растения произрастали на возвы-

шенных участках побережья, возможно, в условиях сезонного недостатка влаги. На это же 

указывают папиллозность кутикул и присутствие длинных краевых и поверхностных три-

хом. Приуроченность пермских хвойных к зонам развития ксерофитной низкоширотной 

растительности послужила основанием для выделения так называемого Walchia–биома [51]. 

В Чекарде известны находки семязачатков хвойных с проколами спермодермы, оставлен-

ными сосущими насекомыми (рис. 8f). 

И, наконец, следует вспомнить еще одну важную группу голосеменных, которая в 

настоящее время обособлена не только в самостоятельный порядок Vojnovskyales, но и 

в самостоятельный класс Vojnovskyopsida. Войновскиевые по своему общему морфо-

логическому архетипу близки кониферофитам s.l., хотя и отличаются целым рядом 

особенностей в строении репродуктивных органов (рис. 9a-g; рис. 10a-c). 
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Рис. 8. Голосеменные кунгурской флоры Приуралья, симбиотически связанные с насекомыми: 

(a), (b) Sylvocarpus armatus Naug., семеносные капсулы; (c), (d), (e) несквозные перфорации верхней (абакси-

альной) кутикулы семеносных капсул Sylvocarpus armatus; (f) прокол спермодермы семязачатка хвойного 

Cardiocarpus cordatus (Eichwald) Schmalhausen; (g), (h) рахис птеридосперма с яйцекладкой, оставленной 

стрекозой (судя по размеру яйцекладки, скорее всего, Proditaxineurella pritykinae Novokshonov).  

Местонахождения: Чекарда-1 (a, c-h); Таежное-1 (b).  

Длина масштабной линейки – 1 см (a, b, f, g, h); 10 мкм (c-e) 

 

В Чекарде встречены многочисленные листья войновскиевых, отнесенные к ви-

дам Rufloria salamatensis (Zalessky) Naug., R. derzavinii (Neuburg) S. Meyen, R. recta 

(Neuburg) S. Meyen, R. rasskasovae S. Meyen, Nephropsis crinitus Gluchova, Lepeophyl-

lum sabanakovae Vladimirovich, а также репродуктивные органы Suchoviella tri-
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quetraphora Naug., Astrogauusia imbricata (Naug.) Naug., Scirostrobus pterocerum 

(Naug.) Doweld et Naug., Vojnovskya sp. [37; 52; 53]. Войновскиевые, как и пельтас-

пермовые, могли быть насекомоопыляемыми, судя по предположительно пахучим 

секреторным органам, встреченным у некоторых представителей этой группы (дан-

ные готовятся к публикации). 
 

 
 

Рис. 9. Голосеменные кунгурской флоры Приуралья, войновскиевые (порядок Vojnovskyales;  

класс Vojnovskyopsida): (a) семя Sylvella alata Zalessky; (b), (c), (d) розетковидные семеносные органы 

Astrogaussia imbricata (Naug.) Naug.; (e), (f), (g) семеносный орган Scirostrobus pterocerum (Naug.) Doweld 

et Naug., (e) макроморфология, (f), (g) кутикулярное строение. Местонахождение Чекарда-1, слой 10. 

Длина масштабной линейки – 1 см (a-e); 100 мкм (f, g) 
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В тафономическом плане обращает на себя внимание то, что в Чекарде время от 

времени встречаются скопления растительных остатков и насекомых, образующие по-

добие полос, скорее всего, отражающих незначительное придонное волнение на мелко-

водье чекардинской лагуны. Вместе с тем, очень хорошая сохранность практически 

всех ископаемых остатков в Чекарде, а также тонкозернистость осадков в слое 10, сви-

детельствуют в пользу низкой гидродинамики чекардинской лагуны, как это уже было 

отмечено выше. 

 
Рис. 10. Голосеменные кунгурской флоры Приуралья. Войновскиевые (порядок Vojnovskyales;  

класс Vojnovskyopsida): (a) розетковидный семеносный орган Astrogaussia imbricata (Naug.) Naug.;  

(b), (с) семеносный орган Scirostrobus pterocerum (Naug.) Doweld et Naug.; (b) макроморфология,  

(c) прорисовка семенных рубцов. Местонахождение Чекарда-1, слой 10.  

Длина масштабной линейки – 1 см (a, b); 1 мм (c) 

 

Отдельно следует отметить наличие явлений мимикрии среди чекардинских насеко-

мых и растений, в частности, сходство жилкования крыльев скорпионниц Petromantis 

sylvaensis (Martynov) и листьев Sphenophyllum biarmicum (рис. 11), что указывает на 

симбиотические адаптации, имевшие место в чекардинской палеоэкосистеме. Этот вы-

вод подтверждается наличием повреждений репродуктивных органов чекардинских 

голосеменных, как уже отмеченных выше, так и тех, которые будут обсуждаться в кон-

тексте изучения чекардинских насекомых (рис. 12a-e). 
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Рис. 11. Пример мимикрии чекардинских организмов: Petromantis sylvaensis (Martynov)  

на побеге клинолистника Sphenophyllum biarmicum Zalessky emend. Naug.  

Длина масштабной линейки – 2 мм 
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Рис. 12. Морфология и проколы микроспорангиев Permotheca spp.: (a) строение розетковидного собра-

ния микроспорангиев; (b) реконструкция части микростробила; (c), (d) прокол стенки микроспорангия; 

(e) Pseudohymen carpenteri Novokshonov с ротовым стилетом для прокалывания репродуктивных органов. 

Длина масштабной линейки – 0,5 см (а, e); 1 см (b); 10 мкм (c); 20 мкм (d) 



 

С.В. Наугольных, Д.В. Наумкин, В.Г. Новокшонов 
 

 

29 

Палеоэнтомологические наблюдения 

Изучение чекардинской энтомофауны вызывает особый интерес в контексте 

расшифровки ранней эволюции всего класса насекомых, поскольку таксономиче-

ский состав насекомых пермского периода разительно отличается от энтомофау-

ны карбона. В каменноугольном периоде особенно широким распространением 

пользовались диктионевриды или палеодиктиоптеры (отряд Dictyoneurida или 

Palaeodictyoptera), представленные сосущими фитофагами, приспособленными к 

высасыванию содержимого семязачатков примитивных голосеменных растений 

(птеридоспермов и кордаитов). В меньшей степени, но все же достаточно широ-

ко, были представлены грызущие фитофаги, питавшиеся репродуктивными орга-

нами растений. Вполне вероятно, что часть из них была палинофагами (предста-

вители отрядов Blattinopseida, Caloneurida, Hypoperlida и др.), а также гриллоно-

вые – обитатели лесной подстилки (Gryllones – тараканы, гриллоблаттиды, пря-

мокрылые и др.), среди которых были и хищники, и потребители мертвых живот-

ных и растительного детрита; встречались воздушные хищники – стрекозы-

меганевриды (Meganeuroidea). Грызущие филлофаги в карбоне практически от-

сутствовали. 

В пермском периоде сильно сокращается количество представителей некогда широ-

ко распространенных диктионеврид (Dictyoneurida); количество представителей род-

ственной группы мисхоптерид (Mischopterida) тоже заметно уменьшается. Появляется 

и начинает активно эволюционировать новая важная группа насекомых – равнокрылые 

(отряд Cimicida или Homoptera). Гомоптеры, в отличие от диктионеврид, специализи-

ровались не на высасывании семязачатков, а на сосании их проводящих элементов. 

Справедливости ради необходимо отметить, что это заключение справедливо не для 

всех представителей пермских гомоптер. 

Разнообразие грызущих фитофагов в пермском периоде было весьма высоко, но 

среди них продолжали преобладать формы, специализировавшиеся на питании ре-

продуктивными органами растений (представители отрядов (Blattinopseida, Hy-

poperlida, Caloneurida). Безусловно грызущие филлофаги из пермских отложений 

неизвестны, хотя и в Чекарде, и во многих других местонахождениях пермских 

растений в Приуралье известны краевые погрызы листовых пластинок (см. здесь 

рис. 6a-d; рис. 7a-b). Наряду с известными из каменноугольных отложений сапро-

фагами появляются новые группы насекомых – скорпионницы (Panorpida или 

Mecoptera), жуки (отряд Scarabaeida или Coleoptera), а также некоторые другие. 

Количество остатков гриллоблаттид в местонахождениях, также как и таксономи-

ческое разнообразие этой группы, заметно повышается. Существенно возрастает 

число воздушных хищников – стрекоз, но одновременно с этим разнообразие 

Meganeuromorpha, крупных, а иногда и гигантских стрекоз с размахом крыльев 

свыше 70 см, постепенно уменьшается. 

Таксономический состав энтомофауны Чекарды в целом типичен для энтомофаун 

раннепермской эпохи, но обладает и некоторым своеобразием. Одна из важных осо-

бенностей чекардинского местонахождения, делающая Чекарду уникальной, заключа-

ется в том, что подавляющее большинство насекомых здесь сохраняется практически 

полностью (рис. 13-15). Это позволяет во всех подробностях изучить и жилкование 

крыльев, и строение тел и конечностей (подробнее см.: [6-10; 54-64; 65-66; 67; 68; 69-

70; 71; 72; 73; 74; 75]; подробная библиография приведена в: [2]). Исключительная тон-

козернистость мергелей и алевропелитов слоя 10 местонахождения Чекарда-1 позволя-

ет сохраняться весьма тонким и мелким морфологическим элементам, включая глаза и 

органы размножения членистоногих. 
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Рис. 13. Насекомые Чекардинской биоты: (a) Paradunbaria pectinalis Sinitschenkova, голотип; 

Dictyoneurida; 1700/358; (b) Permelcana kukalovae Sharov; Gryllidea; 1700/4289; (c) Arctotypus sylvaensis 

Martynov; Libellulida; 1700/3245; (d) Sylvacoleus sharovi Ponomarenko; Scarabeida; 1700/1662;  

(e) Archescytinidae, Gen. et sp. indet.; Cimicida. Местонахождение Чекарда-1.  

Длина масштабной линейки – 1 см (a, b, c); 0,5 см (d), 0,1 см (e) 
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Рис. 14. Насекомые Чекардинской биоты: (a) Agetopanorpa permiana (O. Martynova); Panorpida; 

1700/4476; (b) Kamopanorpa uralensis (Martynov); Phryganeida; 1700/4393-94; (c) Pseudohymen carpenteri 

Novokshonov; Mischopterida; 1700/4153; (d) Tillyardembia brevipes G. Zalessky; Grylloblattida; 1700/1177. 

Местонахождение Чекарда-1.  

Длина масштабной линейки – 0,5 см (a); 1 см (b-d) 
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По своему таксономическому составу энтомофауна Чекарды имеет много общего с 

артинскими фаунами насекомых из местонахождений штата Канзас (США). Так, 

например, среди скорпионниц присутствует общий для Чекарды и Канзаса род 

Agetopanorpa Carpenter (рис. 14a); среди мисхоптерид (отряд Mischopterida) – род Pseu-

dohymen Martynov (рис. 14c). Некоторые представители чекардинской энтомофауны 

обладают большим сходством с родственными насекомыми местонахождения Оборы 

(Моравия; Чешская республика), причем у примитивных ручейников сходство обнару-

живается даже на подродовом уровне. 

В Чекардинской фауне насекомых присутствуют и несомненные приуральские эн-

демики. В качестве примера таких эндемиков можно привести семейство Tillyardembi-

dae. По количеству найденных экземпляров род Tillyardembia G.Zalessky (рис. 14d) в 

местонахождении Чекарда составляет около половины всех находок представителей 

отряда гриллоблаттид. Общее количество найденных тилльярдембий превышает три 

сотни. В Чекарде очень часто встречаются остатки взрослых гриллоблаттид семейства 

Sylvaphlebiidae, которое тоже можно считать эндемичным для Приуралья. Эти грилло-

блаттиды обитали в так называемой «крупно-скважинной» подстилке и питались пере-

гнивающим растительным детритом. 

В Чекарде, а также в других местонахождениях насекомых кунгурского возраста в 

Приуралье, встречаются личинки представителей еще одного семейства гриллоблат-

тид – Atactophlebiidae [76]. В Чекарде собрано более ста экземпляров представителей 

этой группы насекомых. 

Довольно обычный компонент чекардинской энтомофауны – тараканы (Blattid-

ea или Blattoidea). Все чекардинские тараканы относятся к вымершему семейству 

Archimylacrididae. Самки представителей этого семейства, в отличие от совре-

менных тараканов, имели длинный наружный яйцеклад (рис. 15a). У современ-

ных тараканов яйцеклад редуцирован и преобразован во внутренний, скрытый в 

полости тела. Архимилакридиды откладывали яйца в полости с субстрате, в поч-

ву или в растительную подстилку. Современные тараканы несут яйца с собой 

внутри специальной защитной капсулы – оотеке. Но при этом образ жизни этих 

насекомых в целом мало изменился с пермского периода. Тараканы были и оста-

ются обитателями лесной подстилки, типичными сапрофагами, питающимися 

разлагающейся органикой [77]. 

Прямокрылые (Orthoptera; их типичными современными представителями являются 

кузнечики) в Чекарде обильны и разнообразны. Наиболее крупные из них имели кры-

лья длиной до 15 см; при этом длина тела самых мелких не превышала 2 см. Большин-

ство ортоптер имело хорошо развитые прыгательные задние ноги. У самок имелся 

мощный зазубренный яйцеклад. 

Веснянки (отряд Perlida или Plecoptera) в Чекарде довольно обычны. Попадаются как 

их водные личинки, так и имаго. Собрано несколько десятков экземпляров перлид, но 

разнообразие этой группы в Чекарде, при этом, относительно невелико (от пяти до се-

ми видов). 

В Чекарде много стрекоз (отряд Libellulida или Odonata); большинство из них при-

надлежит вымершему подотряду Meganeurina. Некоторые из чекардинских срекоз име-

ли резко стебельчатые крылья, причем крылья складывались косо над брюшком, как 

это характерно для некоторых современных стебельчатокрылых стрекоз – Lestomorpha. 

В Чекарде встречаются крупные меганевриды рода Arctotypus Martynov (рис. 13c), ко-

торые также известны из среднепермских отложений Приуралья и Архангельской об-

ласти. 

Поденки (отряд Ephemerida или Ephemeroptera) в Чекаде попадаются редко. За 

всю историю изучения этого местонахождения их найдено не более двух десятков 
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экземпляров. Чекардинские поденки имели передние и задние крылья одинакового 

размера, в то время как задние крылья современных представителей этой группы 

заметно меньше передних. В Чекарде найдены как имаго, так и редкие личинки 

поденок. 

Палеодиктиоптеры (Palaeodictyoptera) в Чекарде представлены всего тремя родами; в 

каждом – по одному виду. Постепенное исчезновение этой группы связывают с выми-

ранием кормовых растений и конкуренцией с активно эволюционировавшими стреко-

зами, представлявшими, очевидно, для палеодиктиоптер серьезную опасность [78; 79]. 

Мисхоптеридовые (отряд Mischopterida) более многочисленны. В Чекарде известны 

представители четырех родов из трех семейств. Наиболее обычен род Pseudohymen 

(рис. 14c), к которому в Чекарде отнесены пять видов, часть из которых может оказать-

ся синонимичными. 

Среди представителей другой эволюционной ветви сосущих насекомых – равнокры-

лых (отряд Cimicida) преобладают представители семейства Archescytinidae (рис. 13e). 

Некоторые из этих насекомых обладали очень длинным, петлеобразно подвернутым 

под брюшко яйцекладом. Эти формы, скорее всего, откладывали яйца в шишки голосе-

менных, которые в чекардинском местонахождении очень многочисленны и разнооб-

разны (см. выше). Таким образом, личинки этих представителей цимисид могли разви-

ваться в репродуктивных органах этих растений (скорее всего, пельтаспермовых, хвой-

ных и войновскиевых). Из других представителей равнокрылых следует отметить ред-

кие единичные находки цикад, получивших более широкое распространение только в 

среднепермскую эпоху [80; 81]. 

Отряд сеноедов (Psocida или Psocoptera) в Чекарде довольно обычен. Сеноеды были 

мелкими насекомыми с удлиненным грызущим ротовым аппаратом. Не исключено, что 

они, свободно обитая на растительности, могли питаться содержимым семязачатков 

пельтаспермовых и других голосеменных чекардинской флоры. 

Жуки (отряд Scarabeida) в Чекарде представлены всего десятком экземпляров. Все 

они относятся к единственному семейству – Tshekardocoleidae (рис. 13d). Эти жуки 

сравнительно «недавно» (в эволюционном смысле) перешли от четырехкрылого к дву-

крылому полету и, скорее всего, плохо летали. Было высказано предположение, что эти 

жуки с самого начала были симбиотически связаны с ксероморфными пермскими голо-

семенными, скорее всего, хвойными, и питались их гниющей древесиной [82]. Позднее 

это предположение подтвердилось находкой ходов проедания, оставленных жуками 

пермокупедидами в древесине кониферофита из среднепермского местонахождения 

Тихие Горы [83]. 

Весьма многочисленны в Чекарде представители отряда скорпионниц (Panorpida), 

которые в имеющейся коллекции (ПИН РАН) насчитывают полторы сотни экземпля-

ров. Все они относятся к семейству Agetopanorpidae и в настоящее время распределя-

ются по десяти родам. Агетопанорпиды еще не имели клювообразно вытянутой голо-

вы, характерной ля современных скорпионниц; предполагается, что именно от этого 

семейства произошли все современные семейства скорпионниц. Питались эти насеко-

мые, скорее всего, растительным детритом и, возможно, могли поедать мертвых насе-

комых. 

Отряд ручейников (Phryganeida или Trichoptera) в Чекарде очень многочислен, пред-

ставлен двумя сотнями экземпляров из двух семейств. Не исключено, что личинки че-

кардинских ручейников, в отличие от современных, развивались не в воде, а на суше, 

среди растительного опада. 

Кроме перечисленных выше отрядов, в Чекарде известны находки еще несколь-

ких полностью вымерших отрядов, таких как Caloneurida, Blattinopseida, Permothe-

misida и др. 
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Рис. 15. Насекомые Чекардинской биоты: (a) Kunguroblattina microdictya Becker-Migdisova et Vishniakov; 

Blattida; 514/1; (b) Gurianovella sp.; Grylloblattida; 1700/4029; (c), (d) Barmaleus dentatus Novokshonov,  

голотип, 1/396; c – общий вид насекомого; б – голова с мощными зазубренными челюстями;  

(e) Sylviodes perloides Martynov; Grylloblattida. Местонахождение Чекарда-1.  

Длина масштабной линейки – 1 см (a, b, e); 1 мм (c, d) 

 

Палеоэкология и ландшафтная реконструкция 

Очередная фаза активного орогенеза, затронувшая Палео-Урал в раннепермскую 

эпоху, неизбежно отразилась на палеогеографических условиях произрастания кунгур-
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ской растительности и жизни насекомых и других членистоногих, по меньшей мере не-

которые из которых были симбиотически связаны друг с другом. Изучение содержимо-

го кишечников некоторых из чекардинских насекомых показало, что в них содержатся 

пыльцевые зерна, принадлежавшие раличным голосеменным, прежде всего, пельтас-

пермовым [84-85]. 

В мелководных прибрежных участках быстро отступавшего морского бассейна, а 

также на дне лагун и озер накапливались тонкие осадки, способствовавшие формиро-

ванию уникальных местонахождений остатков растений и насекомых. 

Чекарда (во время формирования слоя 10, см. выше) в раннепермскую эпоху, скорее 

всего, представляла собой именно такую лагуну, причем не связанную с открытым мо-

рем, поскольку заведомо морские организмы здесь не найдены. При этом, судя по от-

сутствию водноживущих личинок насекомых, вода этой лагуны обладала ненормаль-

ной соленостью (скорее всего, повышенной, с избытком карбоната кальция). Имеющи-

еся в коллекции водные личинки веснянок и поденок, очевидно, были перенесены сюда 

текучими водами рек или ручьев. 

 

Выводы 

Полученные данные со всей определенностью указывают на то, что уже в кунгур-

ский век раннепермской эпохи в Приуральских палеоэкосистемах присутствовали тес-

ные симбиотические связи между растениями и насекомыми. Эти связи были обуслов-

лены, во-первых, трофическим взаимодействием растений и насекомых, во-вторых, ис-

пользованием насекомыми (преимущественно стрекозами) побегов растений для от-

кладывания яиц и, в третьих, мимикрией некоторых насекомых под листья растений, 

например, скорпионница Petromantis sylvaensis и бовманитовое Sphenophyllum biar-

micum. 
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