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Приведены новые данные о первой находке представителя колониальных радиолярий рода Sipho-
nosphaera. Она происходит из верхнеюрских (нижний подъярус волжского яруса = нижний титон)
отложений баженовского горизонта на полуострове Ямал в арктической периферии Западной Си-
бири. Показано важное значение этой находки для познания геологической истории колониальных
радиолярий. Описан новый вид Siphonosphaera yamalica Vishnevskaya et Amon, sp. nov.

Ключевые слова: колониальные радиолярии, Siphonosphaera, поздняя юра, баженовский горизонт,
полуостров Ямал
DOI: 10.31857/S0031031X21040152

Микроскопические одноклеточные радиоля-
рии, геологическая история которых началась в
кембрии и не прерывалась до современности, в
своем подавляющем большинстве вели и ведут
планктонный одиночный образ жизни в пелагиа-
ли океанов и морей. Среди них выделяется срав-
нительно небольшая группа родов и видов, при-
обретших способность к коллективному сосуще-
ствованию в виде колоний (отряд Collodaria
Haeckel, 1881). Ныне живущие колониальные ра-
диолярии-коллодарии, их биология, экология и
биогеография являются объектом исследований
морских биологов на протяжении более полутора
столетий, и к настоящему времени сравнительно
хорошо изучены, что отражено в представитель-
ной литературе (Стрелков, Решетняк, 1971; An-
derson, 1983; Swanberg, 1983; Takahashi, 1991; An-
derson et al., 2002; Boltovskoy et al., 2010, 2017 и др.).
Однако об ископаемых их формах с возрастом
древнее, чем голоцен, известно очень немного, в
силу редкости находок, а палеонтология колони-
альных радиолярий изучена явно недостаточно и
изобилует многими пробелами. По этой причине
любые новые сведения о колониальных формах
радиолярий, найденных в ископаемом состоя-
нии, представляют собой значительный интерес.
В настоящем сообщении излагаются первые дан-
ные о нашей находке колониальной радиолярии
pода Siphonosphaera в верхнеюрских отложениях
из низов баженовского горизонта п-ова Ямал на

северо-западной арктической периферии Запад-
ной Сибири (рис. 1).

В составе мезозойских отложений осадочного
чехла Западной Сибири и прилегающих к ней
арктических территорий выделяется литострати-
графический баженовский горизонт, занимаю-
щий позицию на границе юры и мела (титон–
берриас). Породы горизонта формировались в
морском бореальном бассейне в период макси-
мального развития позднеюрской трансгрессии,
являясь в значительной степени продуктом био-
генной седиментации (Брадучан и др., 1986; Заха-
ров, 2006 и др.). Остатки радиолярий в породах
баженовской свиты были установлены уже до-
вольно давно, начиная с изысканий Р.Х. Липман
1948–1959 гг., их стратиграфическое значение
подтверждено исследованиями последних лет
(Вишневская, 2013; Панченко и др., 2015). Био-
стратиграфические аспекты распространения ра-
диолярий в баженовском горизонте и составы их
ископаемых комплексов проанализированы на-
ми ранее (Вишневская и др., 2018, 2020а; Vish-
nevskaya et al., 2019).

В результате химического препарирования с
помощью уксусной и фтористоводородной кис-
лот, с последующим исследованием в СЭМ, был
впервые обнаружен новый комплекс позднеюр-
ских (ранневолжских = раннетитонских) радио-
лярий, который позволил уточнить возраст низов
битуминозной карбонатно-кремнистой толщи на
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Ямале (Вишневская, Гатовский, 2020; Вишнев-
ская и др., 2020б). На Ямальской площади по кер-
новому материалу Южно-Тамбейской скважины
в толще переслаивания битуминозных кремни-
стых и карбонатных пород в интервале глубин
3352.4–3353.73 м установлены радиолярии: Acan-
thocircus meyerhofforum Hull, 1997, Orbiculiforma
cf. teres Hull, 1997, Saitoum macilentum Dumitrica et
Zugel, 2003, Parvicingula blowi Pessagno, 1977 и
многие другие, имеющие распространение пре-
имущественно в титонских отложениях Кали-
форнии, Германии, северо-востока России, Ар-
гентины, Антарктиды (Вишневская, Гатовский,
2020; Вишневская и др., 2020б).

Именно в этом комплексе радиолярий найде-
на сферическая форма, идентифицированная на-
ми в качестве представителя колониальных ра-
диолярий Collodaria Haeckel, 1881. Эта форма от-
носится к роду Siphonosphaera Müller, 1858 из
семейства Collosphaeridae Müller, 1858, и является
новым видом S. yamalica Vishnevskaya et Amon, sp.
nov. (табл. I, фиг. 1, 1а, см. вклейку).

Данная находка является пионерной, так как
впервые на территории России обнаружен пред-
ставитель ископаемых колониальных радиоля-
рий. Она имеет немаловажное научное значение,
поскольку, с одной стороны, обогащает палеон-
тологическую историю данной группы микроор-
ганизмов фактом существования в поздней юре, о
чем не было известно ранее, и, с другой, дополня-
ет характеристику комплекса радиолярий новым
морфотипом, что, в свою очередь позволяет де-
лать палеогеографические заключения. Следует
отметить, что в этой радиоляриевой ассоциации,
вместе с находкой колониальных радиолярий, в
Арктической зоне Сибири впервые встречены
Saturnalidae, которые ранее ни в Западной Сиби-
ри, ни в Печорском бассейне, ни в Поволжье, ни
в Московском бассейне не отмечались (Вишнев-
ская, Гатовский, 2020).

Прежде чем дать палеонтологическое описа-
ние найденной нами формы Siphonosphaera, за-
метим, что систематика и таксономия высших
таксонов радиолярий и протист в целом в настоя-
щее время значительно отличаются от того, как
это представлялось еще 20–30 лет назад. Соглас-
но новой современной классификации высших
таксонов эукариот, основанной на молекулярной
филогеномике, радиолярии относятся к супер-
группе протистов SAR, где SAR образована объ-
единением трех групп – Stramenopiles, Alveolata и
Rhizaria (Adl et al., 2012; Sierra et al., 2013; Burki,
2014; Suzuki, Not, 2015). На более низком иерар-
хическом уровне в группе Rhizaria находятся Cer-
cozoa, Foraminifera и Polycystinea (=“Radiolaria”),
объединенные общностью происхождения из од-
ного ствола. Polycystinea Ehrenberg, 1838 понима-
ются как амебоидные протисты, обладающие
центральной сферической или овальной формы
пористой капсулой; минеральный скелет или от-
сутствует, или, когда развит, сложен спикулами,
либо образует раковинку сложной геометриче-
ской формы. Polycystinea состоят из трех групп:
1) Spumellaria Ehrenberg, 1875 emend. Riedel, 1967;
2) Nassellaria Ehrenberg, 1875, emend. Haeckel, 1887
и 3) Collodaria Haeckel, 1881 (Adl et al., 2012). Груп-
па Collodaria включает радиолярий с колониаль-
ным образом жизни, а также бесскелетные фор-
мы (Adl et al., 2012; Biard et al., 2015, 2017).

В современной систематике коллодарии при-
нимаются в ранге отряда Collodaria Haeckel, 1881
(Takahashi, 1991; De Wever et al., 2001; Anderson
et al., 2002; Протисты …, 2011; Ishitani et al., 2012).

Первое сообщение о колониальных радиоля-
риях принадлежит Ф. Мейену (F. Meyen; 1834 г.),
но как о новой группе простейших впервые о них
в 1858 г. написал Й. Мюллер (J. Müller) (Стрел-
ков, Решетняк, 1971). Значительный вклад в изу-
чение колониальных форм радиолярий был вне-
сен Х. Эренбергом (C. Ehrenberg, 1860, 1872 гг.),
Э. Геккелем (Haeckel, 1887), К. Брандтом
(K. Brandt, 1881–1905 гг.), В. Геккером (V. Haeck-

Рис. 1. Местоположение находки колониальных ра-
диолярий рода Siphonosphaera на схематической гео-
графической карте.
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er, 1906, 1908 гг.), А. Поповским (A. Popofsky,
1917, 1921 гг.) и другими (Протисты …, 2011).

По поводу геологической истории колониаль-
ных радиолярий в авторитетных справочниках
обычно сообщается, что это, в основном, совре-
менные, или современные–четвертичные орга-
низмы (Anderson, 1983; Anderson et al., 2002 и др.).
О находках колониальных радиолярий в доголо-
ценовых образованиях известно немного, и отме-
чены они преимущественно в кайнозойских от-
ложениях.

Кайнозойские формы представлены видами,
найденными в плейстоценовых (Holdsworth, Har-
ker, 1975; Knoll, Johnson, 1975; Goll, 1980; Riedel,
Westberg, 1983), неогеновых (миоцен, плиоцен)
(Riedel, Sanfilippo, 1971; Keany, 1979; Abelmann,
1990, 1992; Lazarus, 1990, 1992; Dumitrică, 1978,
2019) и палеогеновых (олигоцен) отложениях
(Sanfilippo, Riedel, 1973) Пацифики, Карибского
бассейна, Южного океана, Европы.

Более древние, предположительно, позднеме-
ловые (турон–раннесантонские), колониальные
Acrosphaera hirsuta Perner были обнаружены в Бо-
гемском меловом бассейне (Perner, 1891).

Помимо этого, таксоны, условно или не опре-
деленно относимые к колониальным радиоляри-
ям, найдены в отложениях раннего мезозоя и
позднего палеозоя. К ним относятся: 1) сфериче-
ские формы, обозначенные как Sphaeroids, из
террейна Мино в Центральной Японии в нижне-
триасовых породах (Kuwahara et al., 2010; Sano
et al., 2010); 2) мелкие сферические Srakaeosphaera
minuta Sashida, 1997 из среднепермских (гвадалу-
пий) кремнистых отложений Восточного Таилан-
да (Sashida et al., 1997; Ito et al., 2017), ранее услов-
но отнесенные к Copicyntra? sp. (Sashida et al.,
1993); 3) Guiuva sashidai Ito et Feng, 2017 из опор-
ного разреза лопингия (верхняя пермь) в Южном
Китае (Ito et al., 2017).

Этим перечислением кайнозойских и иных
форм, в общем-то, и исчерпывается немногочис-
ленный корпус известных данных о древних ко-
лониальных радиоляриях. Таким образом, наша
находка Siphonosphaera в верхнеюрских отложе-
ниях пополняет геологическую летопись колони-
альных радиолярий новым фактом, и отчасти пе-
рекрывает тот значительный временной гиатус,
который существовал между пермью и мелом.

Помимо этого, обнаружение рода Siphonos-
phaera в верхнеюрских отложениях на Ямале про-
ливает свет на палеогеографическую ситуацию в
этом регионе в период завершения юры и начала
мела. Некоторые особенности биологии и эколо-
гии колониальных коллодарий по экстраполяции
позволяют предположить, что регион представ-
лял собой в эту эпоху окраину океана со сравни-
тельно тепловодными условиями обитания. Col-
lodaria обычно встречаются в пелагиали олиго-
трофных вод тропических и субтропических
океанов и морей, к примеру, в центральной части

океанических круговоротов и, в меньшей степе-
ни, в более прибрежных районах (Swanberg, 1983;
Boltovskoy et al., 2010). Такое распределение в зна-
чительной степени объясняется присутствием
многочисленных симбионтов-микроводорослей в
желатиновом матриксе колоний, обеспечивающих
дополнительные питательные вещества, необхо-
димые для существования и процветания колонии
(Стрелков, Решетняк, 1971). Из-за наличия газов
внутри матрикса колониальные коллодарии обла-
дают высокой плавучестью, благодаря которой
колонии накапливаются в самых верхних не-
скольких метрах водной толщи (Anderson, 1983;
Caron et al., 1995). Многие исследователи склоня-
ются к мнению, что колониальные радиолярии, в
общих чертах, – это обитатели теплых, хорошо
освещенных вод, например, представители Polys-
olenia, Siphonosphaera и Disolenia (Lombari,
Boden, 1985 и др.).

Колониальные коллодарии, населяя олиго-
трофные воды океанов, играли и играют громад-
ную роль в первичной продукции углерода (Хме-
лева, 1967). Они развили специфические приспо-
собления, которые позволяют им выживать и
процветать в олиготрофной среде, благодаря
микроводорослевым эндосимбионтам. Произво-
димая колониями органика в виде желатинового
матрикса, компонентов клеток индивидов коло-
ний, а также эндосимбионтов и паразитов (Хме-
лева, 1967), могла служить источником органиче-
ского вещества в нафтидогенезе и генерации
нефти в Западной Сибири.

Фотографирование радиолярий производи-
лось на сканирующем электронном микроскопе
VEGA2 TESCAN, Палеонтологический ин-т
им. А.А. Борисяка РАН (ПИН). Описание прове-
дено с использованием общепринятых морфоло-
гических терминов (Стрелков, Решетняк, 1971). В
данной работе мы используем современную клас-
сификацию, предложенную для таксонов высо-
кого ранга С. Адлем с соавт. (Adl et al., 2012, 2018)
и для таксонов уровня семейств и ниже – Т. Биар-
дом с соавт. (Biard et al., 2015). Оригинальный ма-
териал хранится в Геологическом институте РАН
(ГИН) (колл. № 170).

Авторы выражают признательность А.С. Алек-
сееву (МГУ) и М.С. Афанасьевой (ПИН РАН) за
ценные советы и замечания, искреннюю благо-
дарность рецензентам Д. Болтовскому (Ун-т Бу-
энос-Айреса, Аргентина) и Д.Н. Засько (ИО РАН,
Россия) за критический разбор и конструктивное
обсуждение статьи. Работа выполнена по госте-
мам ГИН РАН и ПИН РАН, а также частичной
поддержке РФФИ, № 18-05-00494 и Программы
Президиума РАН “Эволюция органического ми-
ра и планетарных процессов”.



6

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 4  2021

ВИШНЕВСКАЯ и др.

О Т Р Я Д COLLODARIA
СЕМЕЙСТВО COLLOSPHAERIDAE MÜLLER, 1858, 

EMEND. STRELKOV ET RESHETNJAK, 1971

Род Siphonosphaera Müller, 1858

Siphonosphaera yamalica Vishnevskaya et Amon, sp. nov.

Табл. I, фиг. 1, 1а

Н а з в а н и е  в и д а – по местонахождению на
п-ове Ямал.

Г о л о т и п – ГИН, № 170/1-TRI-90; Россия,
п-ов Ямал, Южно-Тамбейская площадь, скв. 170,
глуб. 3353.73 м; верхняя юра, нижневолжский
подъярус, баженовский горизонт.

О п и с а н и е. Представлен единичный инди-
вид. Правильно-сферическая маленькая рако-
винка, стенка которой гладкая, прободена редки-
ми порами, которые продолжаются наружу труб-
чатыми канальцами с твердой стенкой. Толщина
стенки не установлена, но, вероятно, раковина
тонкостенная. Поры разной величины, присут-
ствуют мелкие и более крупные, округлой и
овальной (эллипсовидной) формы, все без ис-
ключения вытянуты в короткие и очень короткие
цилиндрические трубочки, которые не утончают-
ся к свободному дистальному концу, а заканчива-
ются слабо выраженными отворотами в виде ото-
рочки, напоминающей кайму. Межпоровые сеп-
ты в 8 раз шире, чем диаметр самой крупной
поры. Поры по поверхности раковины располо-
жены нерегулярно, их число на полусферу со-
ставляет пять–восемь. В проеме центральной по-
ры наблюдается более мелкая сетка (три–четыре
отверстия на диаметр поры).

Р а з м е р ы  в  м к м. Диаметр раковинки –
17.0, диаметр округлой мелкой поры – 0.5–0.7,
диаметр крупной поры – 1.2, длина (высота) тру-
бочки мелкой поры – 0.2–0.3, длина (высота)
трубочки крупной поры – до 1.5, толщина тру-
бочки – 0.3–0.4. Толщина стенки точно не уст-
новлена, но, судя по бортику,– 0.1–0.2.

С р а в н е н и е. От типового вида S. tubulosa
Müller, 1855 (табл. I, фиг. 3) новый вид отличается
меньшим числом трубочек и их меньшей длиной:
у S. tubulosa их пять–десять, и длина составляет
1/5–1/6 диаметра раковинки. У современного
S. tubulosa также намного крупнее регулярные
поры, диаметр которых лежит в пределах 20–
30 мкм (Стрелков, Решетняк, 1971, с. 350–352,
табл. 9, фиг. 61–66; Протисты …, 2011, рис. 129,
фиг. 3).

S. yamalica Vishnevskaya et Amon, sp. nov. из ба-
женовского горизонта Ямала по своим морфоло-
гическим особенностям и размеру наиболее бли-
зок к современному виду S. (Merosiphonia) socialis
Haeckel, 1887, объемное изображение которого
(табл. I, фиг. 2) приведено по тезисам П. Ван де
Павера (Van de Paverd, 1995, табл. II, фиг. 3). Рако-
вины S. socialis являются самыми маленькими
(40–50 мкм), в то время как их колонии являются
самыми крупными, часто насчитывая более
100 особей, обычно заключенных в альвеоле
(Haeckel, 1887).

Наш экземпляр также имеет сходство с S. mar-
tensi Brandt, 1905, у которого наблюдается похожее
сочетание крупных и мелких пор с трубочками
(Brandt, 1905, с. 339, табл. 9, фиг. 10–11). Однако
для S. martensi характерна довольно толстостен-

Рис. 2. Сравнительные величины радиолярий рода Siphonosphaera, приведены значения измерений главного диаметра
в мкм (использованы данные из: Стрелков, Решетняк, 1971; Anderson, 1983; Takahashi, 1991; Van de Paverd, 1995, Dumi-
trică, 2019). Длина черты для каждого вида обозначает значения от минимального до максимального.
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ная крупная раковина, а также имеются поры
крупные и мелкие, вытянутые в слаборазвитые
короткие трубочки. Диаметр сферы 90–100 мкм,
диаметр пор 2–17, длина трубочек 2 мкм. Вид рас-
пространен в тропической зоне Атлантики и Па-
цифики (Стрелков, Решетняк, 1971, с. 356,
рис. 28).

Три современные формы, описанные под на-
званием Siphonosphaera sp., обладают признака-
ми, которые значительно отличают их от рассмат-
риваемой формы из баженовского горизонта. Si-
phonosphaera sp. sensu Strelkow et Reshetnjak, 1971
свойственны три–четыре гигантские трубки, ко-
торые к тому же не прободены вглубь раковинки
(Стрелков, Решетняк, 1971, с. 358, табл. 7,
фиг. 45). Siphonosphaera sp. A sensu Takahashi, 1991
обладает похожим соотношением крупных и мел-
ких пор, однако у этой формы крупные поры не
оттянуты в трубки, и их кайма представлена тон-
ким слабо выраженным валиком (Takahashi, 1991,
с. 60, табл. 4, фиг. 2). Для Siphonosphaera sp. B sen-
su Takahashi, 1991 характерно наличие большого
числа крупных пор, при этом межпоровые септы
уже, чем их поровый диаметр (Takahashi, 1991,
с. 60, табл. 4, фиг. 6).

Небезынтересно, что по общему габитусу и ве-
личине скелета S. yamalica Vishnevskaya et Amon,
sp. nov. располагается в самом начале интервала
вариаций главного диаметра различных совре-
менных видов рода Siphonosphaera, обладая наи-
меньшей, или близкой к ней, величиной (рис. 2).

З а м е ч а н и я. Несмотря на то, что материал
представлен лишь единичным экземпляром, со-
гласно статье 73 МКЗН (Международный …,
2004), рассматриваемая форма является голоти-
пом, что позволило выделить и описать новый
таксон в ранге вида.

М а т е р и а л. Голотип.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I

Фиг. 1–3 – представители рода Siphonosphaera: 1, 1a – S. yamalica Vishnevskaya et Amon, sp. nov. в матриксе кремнистой
породы, голотип ГИН, № 170/1-TRI-90; п-ов Ямал, Южно-Тамбейская площадь, скв. 170, глуб. 3353.73 м; верхняя
юра, нижневолжский подъярус; 2 – S. (Merosiphonia) socialis Haeckel, 1887, из современных осадков (по: Van de Paverd,
1995, табл. 11, фиг. 3); 3 – S. tubulosa Müller, 1855, из современных осадков (по: Протисты …, 2011, рис. 129, фиг. 3). Дли-
на масштабной линейки: фиг. 1, 1a – 5 мкм, фиг. 2 – 10 мкм, фиг. 3 – 15 мкм.
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The First Discovery of Colonial Radiolarians
in the Jurassic Sediments (Arctic Zone of Siberia)

V. S. Vishnevskaya1, 2, E. O. Amon2, Yu. A. Gatovsky3, E. A. Zhegallo2

1Geological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
2Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

3Moscow State University, Moscow, Russia

New data on the first finding of colonial radiolarian genus Siphonospaera are provided. It was found in the
Upper Jurassic (lower Volgian = lower Tithonian) deposits of the Bazhenovo horizon on Yamal Peninsula in
Arctic periphery of Western Siberia. The importance of this find for understanding the geological history of
the colonial radiolarians is shown. New species Siphonosphaera yamalica Vishnevskaya et Amon, is described.

Keywords: colonial radiolarians, Siphonosphaera, late Jurassic, Bazhenovo horizon, Yamal Peninsula
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В составе семейства Latomeandridae Alloiteau, 1952, emend. Roniewicz, 1976 установлен новый род
склерактиний из нижнемеловых отложений Западного Туркменистана и Азербайджана. Предста-
вители данного рода ранее были изучены автором и Е.И. Кузьмичевой и относились к родам Mean-
drophyllia d’Orbigny, Microphyllia d’Orbigny и Fungiastraea Alloiteau. Более детальное изучение микро-
структуры и изменчивости этих кораллов из коллекции автора позволило пересмотреть их система-
тическое положение и выделить новый род латомеандрид Balkhanomeandra gen. nov. с типовым
видом B. roniewiczae sp. nov.

Ключевые слова: Scleractinia, Latomeandridae, таксономия, нижний мел, Западный Туркменистан,
Азербайджан
DOI: 10.31857/S0031031X21040048

ВВЕДЕНИЕ
Шестилучевые кораллы отряда Scleractinia от-

носятся к основным рифостроителям раннемело-
вой эпохи, широко распространенным в Тетиче-
ской области. Представители подотряда Microso-
lenina Morycowa et Roniewicz, 1995 составляют
одну из наиболее значительных по численности
групп породообразующих склерактиний в рифо-
генных отложениях нижнего мела горных обла-
стей Закаспия, Кавказа и Крыма. Очень много-
численными по количеству остатков в этих реги-
онах являются микросоленины родов Microsolena
Lamoroux, 1821, Dimorpharea Fromentel, 1861, Me-
andrarea Etallon, 1858, принадлежащие семейству
Microsolenidae Koby, 1890, а также родов Latias-
traea Beauvais, 1964, Microphyllia d’Orbigny, 1849,
Fungiastraea Alloiteau, 1952, Dimorphastraea Fromen-
tel, 1857 из семейства Latomeandridae Alloiteau, 1952,
emend. Roniewicz, 1976 (Бендукидзе, 1961; Сиха-
рулидзе, 1985; Бугрова и др., 1985, 1987; Кузьми-
чева, 1987, 1988, 2002; Bugrova, 1990; Бугрова, 1995,
1997, 1999, 2005, 2009). Как правило, они представ-
лены широко распространенными видами.

В комплексах рифостроящих склерактиний
нижнего мела Западного Туркменистана и азер-
байджанской части Малого Кавказа автором вы-
явлен новый род микросоленин, который также
относится к основным породообразователям.
Представители этого рода ранее были описаны
И.Ю. Бугровой и Е.И. Кузьмичевой, но были от-

несены либо к другим родам и семействам – Me-
androphyllia d’Orbigny, 1849 семейства Haplaraei-
dae Vaughan et Wells, 1943 (Бугрова и др., 1987),
Fungiastraea семейства Thamnasteriidae Vaughan et
Wells, 1943 (Кузьмичева, 1987), либо к другому ро-
ду (Microphyllia d’Orbigny, 1849) того же семейства
Latomeandridae Alloiteau, 1952 (Бугрова, 1999). По
результатам более детального изучения микро-
структуры и изменчивости этих кораллов из об-
ширной коллекции автора пересмотрено их си-
стематическое положение. В составе семейства
Latomeandridae они выделены в новый род
Balkhanomeandra с типовым видом B. roniewiczae
sp. nov. Главными отличиями нового рода от го-
меоморф являются: 1) цериоидно-меандроидное
строение полипняков с отчетливым преоблада-
нием цериоидных или меандроидных форм;
2) полное или почти полное слияние перифери-
ческих краев септ (т.е., конфлюэнтные, реже суб-
конфлюэнтные септы); 3) присутствие ложбин-
ных септ; 4) наличие пеннул и их форма, типич-
ная для семейства Latomeandridae; 5) неполная
синаптикулотекальная стенка.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изученные остатки склерактиний рода
Balkhanomeandra gen. nov. происходят из несколь-
ких местонахождений в Закаспии и на Малом
Кавказе (рис. 1). Наиболее представительная кол-

УДК 563.66:551.763.1(575:479.2)
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лекция (более 40 экз.) собрана автором в 1979–
1991 гг. в Закаспии (Западный Туркменистан). В
изученных местонахождениях кораллы приуро-
чены к отложениям двух формационных ком-
плексов: карбонатного неокомского и нижней
части терригенного среднемелового (Прозоров-
ский, 1991). Кораллы изучены в разрезах южной
части хр. Большой Балхан (нижний готерив), в за-
падной части хр. Малый Балхан (верхи баррема),
на возвышенности Кельдже в южной части Туар-
кыра (баррем) и в разрезах Огланлинской гряды
(верхняя часть баррема). Материал хранится в
Палеонтолого-стратиграфическом музее Санкт-
Петербургского государственного ун-та (ПСМ
СПбГУ, колл. №№ 347, 361, 367, 372).

Имеется также два экземпляра из коллекции
М.Б. Преображенского, собранные из зейвин-
ской свиты в азербайджанской части Малого
Кавказа в бассейне р. Базарчай (баррем) (ПСМ
СПбГУ, колл. № 272).

Все изученные кораллы представлены массив-
ными уплощенными полипняками, как неболь-
ших, так и крупных размеров (до 60 см диаметром
и 25 см в высоту). Степень сохранности материа-
ла различна – от хорошей (с фрагментами сохра-
нившейся микроструктуры) до удовлетворитель-
ной (частичная перекристаллизация колонии). В
коллекцию не включались колонии неудовлетво-
рительной сохранности (т.е., сохранившие внеш-
ние признаки, но с полностью разрушенными пе-
рекристаллизацией внутренними элементами).

Кораллы изучались с применением традици-
онных методов полевых геологических, палеон-
тологических и палеоэкологических исследова-
ний с детальным описанием вмещающих пород,
характера расположения в них органических
остатков и их состава, типа сохранности остат-

ков, с полевым описанием самих коралловых по-
селений, замером кораллов, отбором целых эк-
земпляров или их фрагментов (при нахождении
крупных полипняков). Последующее изучение в
камеральных условиях включало в себя: деталь-
ное рассмотрение и описание под бинокулярным
микроскопом внешней морфологии кораллов,
изготовление поперечных и продольных шлифов
(всего изготовлено 82 шлифа) и изучение их под
оптическим бинокулярным и поляризационным
микроскопом для дальнейшего выявления дета-
лей внутреннего строения склерактиний (микро-
морфологический и микроструктурный анализ) и
определения их систематической принадлежно-
сти. При изучении кораллов применялись опти-
ческий микроскоп МБС-10 и поляризационный
Leitz Laborlux 12 POL. Фотографирование шли-
фов производилось в Ресурсном центре СПбГУ
“Рентгенодифракционные методы исследова-
ния” с помощью микроскопа Leica DM4500 P с
микропозиционным столиком.

МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ КОРАЛЛОВ 
РОДА BALKHANOMEANDRA

В Закаспии кораллы рода Balkhanomeandra
встречаются в следующих отложениях карбонат-
ной неокомской формации.

Аликперская рифогенная система. Эта система
входит в состав ахалтекинской серии (нижний го-
терив) хр. Большой Балхан и представляет собой
закономерное сочетание разнофациальных ри-
фовых отложений суммарной мощностью 5–20 м
(Преображенский, 1987, 1995; Preobrazhensky,
1990). Ранее отложения Аликперской системы
описывали в составе арланской свиты, относи-
мой к берриасу–валанжину (Прозоровский, 1970;

Рис. 1. Схема местонахождений кораллов нового рода Balkhanomeandra на территории Туркменистана и Азербайджа-
на. Обозначения: 1 – хр. Большой Балхан, ущелье Ташлы-Дере; 2 – хр. Большой Балхан, гряда Шахлибурун; 3 –
Огланлинская гряда; 4 – горы Туаркыр, возвышенность Кельдже; 5 – хр. Малый Балхан; 6 – бассейн р. Базарчай,
с. Аликулиушагы.
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Решения …., 1977; Бугрова и др., 1985, 1987; Bu-
grova, 1990; Преображенский, 1995). В разрезе
этой системы в южной части Большого Балхана
(ущелье Ташлыдере, гряда Шахлибурун) с севера
на юг последовательно сменяются фациальные
зоны: береговой суши, мелководного прибрежно-
го бассейна с коралловыми биогермами и био-
стромами, рудистовых банок, зарифового калька-
ренитового шлейфа, кораллово-водорослевого
барьера, предрифового шлейфа (Бугрова и др.,
1987; Bugrova, 1990). Многочисленные и разнооб-
разные по систематическому составу кораллы со-
браны и в органогенных постройках, и в проме-
жутках между ними. Биогермы с основанием 2.5–
9 м и достигающие 2 м в высоту сложены биоген-
ными известняками со структурой фреймстоун и
байндстоун. Они могут сливаться в нижней части
и местами переходить в биостромы. Основу по-
строек составляют крупные массивные уплощен-
ные колонии от 5–60 до 30–60 см (реже до 80 см)
в поперечнике и до 15 см (реже до 50 см) в высоту,
а также массивно-ветвистые (рамозные) колонии
до 100 см в основании и до 50 см в высоту. Про-
странство между постройками заполнено флаут-
стоуном и вакстоуном с обломками массивных и
фацелоидных колоний. В самих постройках и
между ними многочисленны остатки организ-
мов-рифолюбов, таких как водоросли, одиноч-
ные склерактинии, брахиоподы, двустворчатые
моллюски, гастроподы, правильные морские
ежи, серпулы, губки и фораминиферы.

Кумдагская свита. Свита, относимая к барре-
му, развита в горах Копетдаг и Малый Балхан и
сложена преимущественно известняками без при-
меси терригенного материала (мощностью от 120
до 350 м) (Нижний мел …, 1985; Стратиграфия …,
1986; Прозоровский, 1991; Преображенский,
1995). Верхняя ее часть представлена типичной
ургонской фацией (Прозоровский, 1989; Бугрова
и др., 1985; Кузьмичева, 2002), для которой харак-
терно развитие кораллово-рудистово-орбитоли-
новых сообществ. Кораллы собраны в западной
части хр. Малый Балхан в верхней пачке свиты
(XXI пачка по В.И. Марченко) (Марченко, 1962;
Бугрова, 1999; Кузьмичева, 2002), относимой в
настоящее время к верхам баррема. Пачка мощ-
ностью до 60 м представляет собою цикличное
чередование карбонатных (известняки), терри-
генно-карбонатных (глинистые и алевритистые
известняки, мергели) и глинистых отложений. Из
известковых и глинисто-карбонатных прослоев
мощностью 2–15 м, представленных погребен-
ными водорослево-коралловыми и рудистовыми
поселениями, описано богатое сообщество скле-
рактиний и разнообразных рифолюбивых орга-
низмов (водорослей, одиночных склерактиний,
брахиопод, двустворчатых моллюсков, гастро-
под, морских ежей, серпул, губок и форамини-
фер) (Бугрова, 1999, 2005). На четырех уровнях
наблюдаются водорослево-коралловые биогермы

высотой 2–5 м (реже до 8 м) и шириной основа-
ния 3–8 м, расположенные на расстоянии 4–15 м
друг от друга. Тела построек сложены фреймсто-
уном, пространство между ними заполнено вак-
стоуном и пакстоуном, реже – грейнстоуном.
Биогермы образовались путем нарастания мас-
сивных, рамозных и фацелоидных колоний скле-
рактиний. Размеры массивных достигают 10–
120 см в поперечнике и 20–60 см в высоту, рамоз-
ных – до 1.5–8 м в ширину и 2–3 м в высоту. Фа-
целоидные имеют ширину основания до 2 м и вы-
соту до 50–60 см (Бугрова, 1999). Рамозные коло-
нии часто образуют крупные монотаксонные
постройки.

Борджоклинская свита. Свита относится к бар-
рему, развита в северной части хребта Большой
Балхан, в горах Кубадаг и Туаркыр, где представ-
лена чередованием различных известняков, мер-
гелей-ракушечников, а также алевролитов и
глин, имеющих подчиненное значение (Реше-
ния…, 1977; Верба, Прозоровский, 1979; Страти-
графия…, 1986; Прозоровский, 1991). Мощность
свиты 12–50 м. Верхняя ее часть выражена ургон-
ской фацией. Изученные кораллы собраны в юго-
западной части возвышенности Кельдже (южная
часть Туаркыра) вблизи кровли свиты, в трехмет-
ровом слое плотных ракушечников. В основании
слоя в грейнстоунах и слабоглинистых пакстоу-
нах наблюдаются скопления целых и раздроблен-
ных раковин двустворок. На них и рядом с ними
расположены многочисленные небольшие по
размеру (до 10 см в поперечнике и 8 см в высоту)
массивные колонии склерактиний уплощенной и
желваковидной формы, не образующие построек.
К верхней, более глинистой части слоя приуроче-
но большое количество отдельно стоящих круп-
ных (до 85 см в основании и 30 см в высоту) фаце-
лоидных полипняков.

Терригенная среднемеловая формация западной
части Средней (Центральной) Азии. Находки но-
вого рода склерактиний приурочены к ее низам –
основанию нижней части большебалханской
свиты (Меловые …, 1980; Стратиграфия …, 1986;
Прозоровский, 1991). Разрезы последней на
Большом Балхане, в Кубадаге и Туаркыре сложе-
ны чередованием глауконитовых алевролитов,
глин, песчаников с линзами органогенных из-
вестняков общей мощностью 5–120 м. Возраст
свиты – поздняя часть баррема – начало апта.
Остатки склерактиний обнаружены в Огланлин-
ской гряде в линзах известняков мощностью до
0.4 м. Они представлены небольшими (до 15 см в
диаметре и 7 см в высоту) разрозненными мас-
сивными колониями и одиночными формами
(Бугрова, 1995). Совместно с кораллами встреча-
ются брахиоподы, двустворчатые моллюски,
морские ежи и фораминиферы.

На Малом Кавказе кораллы собраны из зей-
винской свиты (Паффенгольц, 1951; Халилов
и др., 1977), распространенной в смежных райо-
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нах Армении и Азербайджана (восточная часть
Зангезурского хребта). Возраст свиты барремский
(Схемы …, 1986). Она представлена органогенны-
ми, оолитовыми, пелитоморфными и песчани-
стыми известняками, входящими в состав ургон-
ского комплекса и содержащими органогенные
постройки. В Кубатлинском р-не в бассейне
р. Базарчай к югу от с. Аликулиушагы свита до-
стигает мощности 224 м и содержит три уровня
органогенных построек (Халилов и др., 1977;
Кузьмичева, 2002). Биогермы в ее основании до-
стигают ширины 40 м и высоты 25–30 м, причем
биогермы небольших размеров часто сливаются в
нижней части. Биостромы имеют протяженность
до 50 м и высоту 5 м. Колониальные склеракти-
нии слагают тела органогенных построек, наряду
с водорослями и строматопоратами, а также
встречаются в изобилии в виде изолированных
экземпляров в отложениях другого литологиче-
ского состава. Они представлены массивными
сферическими, полусферическими, реже – ра-
мозными и фацелоидными полипняками сред-
них размеров (до 15 см в поперечнике и в высоту),
а также одиночными формами (Кузьмичева,
1988, 2002). Сопутствующая богатая ассоциация
рифолюбивых организмов состоит из губок, сер-
пул, двустворок (в том числе рудистов), гастро-
под, брахиопод, крупных фораминифер, морских
ежей, морских лилий.

Ниже приведены описания нового рода и ти-
пового вида склерактиний. При описании склер-
актиний автором используется система, принятая
в работах Ж. Аллуато (Alloiteau, 1952, 1957) с до-
полнениями, предложенными Э. Роневич и
Э. Морыцовой (Morycowa, Roniewicz, 1995).

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
О Т Р Я Д SCLERACTINIA

ПОДОТРЯД MICROSOLENINA
СЕМЕЙСТВО LATOMEANDRIDAE ALLOITEAU, 1952, EMEND. 

RONIEWICZ, 1976

Род Balkhanomeandra Bugrova, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – от хребтов Большой и
Малый Балханы в Западном Туркменистане.

Т и п о в о й  в и д – Balkhanomeandra roniewic-
zae sp. nov.

Д и а г н о з. Массивные колонии цериоидно-
меандроидного типа (табл. II, фиг. 1а, 1в; см.
вклейку). Почкование внутричашечное конеч-
ное. Меандры короткие и длинные. Присутствует
большое количество обособленных кораллитов
(табл. II, фиг. 1а), которые могут резко преобла-
дать в некоторых колониях (табл. III, фиг. 2а; см.
вклейку). Форма изолированных чашек изменчи-
ва, обычно округло-полигональная или вытяну-
тая. Ложбины довольно глубокие, гребни закруг-
ленные. Септы неравномерно-пористые (пори-
стость увеличивается к осевой части кораллитов)

(табл. II, фиг. 1а–г, 2а; табл. III, фиг. 1, 2а, 2б),
сливающиеся или почти сливающиеся перифе-
рическими краями с септами соседних коралли-
тов (конфлюэнтные и субконфлюэнтные). Ха-
рактерен анастомоз септ. Развиты длинные лож-
бинные септы. Септы почти равной толщины во
всей длине, состоят из простых трабекул (табл. II,
фиг. 1в), расположенных в одной дивергентной
системе. Дистальный край с небольшими округ-
лыми зубчиками. Хорошо развиты пеннулы с
приподнятыми краями (латомеандридного типа)
(табл. II, фиг. 1г, 2а, 2б; табл. III, фиг. 3в). Эндо-
теку слагают немногочисленные синаптикулы,
расположенные главным образом в области греб-
ней, и хорошо развитые диссепименты, слегка
вогнутые в осевой части и приподнятые по пери-
ферии. Стенка – неполная синаптикулотека.
Столбик париетальный.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид из нижне-
го готерива – баррема Западного Туркменистана
и баррема Азербайджана.

С р а в н е н и е. Многие признаки, такие как
тип почкования, наличие меандр, пористость и
анастомоз септ, пеннулярная орнаментация их
боковых поверхностей, присутствие ложбинных
септ сближают новый вид с представителями рода
Microphyllia d’Orbigny, 1849 (сем. Latomeandri-
dae). Отличие Balkhanomeandra gen. nov. состоит в
строении колонии – цериоидно-меандроидном,
часто с резким преобладанием одиночных корал-
литов, а не меандроидном; в наличии сливающих-
ся или почти сливающихся септальных пластинок,
более регулярной пористости септ, четкого парие-
тального столбика и неполной синаптикулоте-
кальной стенки.

З а м е ч а н и я. У рода Balkhanomeandra gen.
nov. проявляется гомеоморфное сходство с Mean-
drarea Etallon, 1859 (сем. Microsolenidae Koby,
1890) и Meandrophyllia d’Orbigny, 1849 (сем. Hap-
laraeidae Vaughan et Wells, 1943). От Meandrarea
новый род отличается цериоидно-меандроидным
строением колонии, присутствием ложбинных
септ, менее равномерной пористостью септ, бо-
лее отчетливой стенкой, более развитыми диссе-
пиментами и выраженным париетальным стол-
биком. Главным отличием от чрезвычайно сход-
ного рода Meandrophyllia является развитие
пеннул, а не гранул на боковой поверхности септ.

Сравнение морфологических признаков рода
Balkhanomeandra gen. nov. и других родов склер-
актиний приведено в табл. 1.

Признаки нового рода и типового вида наблю-
даются у экземпляра, описанного из нижнего
баррема Грузии Г.Я. Сихарулидзе (1985, с. 52,
табл. XXV, фиг. 3) как Microphyllia undans (Koby,
1885). Единственное отличие последнего от
Balkhanomeandra gen. nov. в наличии не пеннул, а
гранул на боковых поверхностях септ. Из-за от-
сутствия пеннул этот коралл может быть отнесен
и к роду Microphyllia. К сожалению, из-за отсут-
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ствия в работе Сихарулидзе изображения про-
дольного сечения колонии и неудовлетворитель-
ного изображения поперечного сечения трудно
судить о характере орнаментации септ (пеннулы
или гранулы?) и сделать вывод о родовой принад-
лежности этого коралла.

Возможно, к новому роду Balkhanomeandra от-
носится также экземпляр, описанный Р. Барон-
Жабо (Baron-Szabo, Fernandes-Mendiola, 1997,
с. 48, рис. 4F) из альба Северной Испании как
Meandrarea meandroides Koby, 1898 и отнесенный
в дальнейшем этим автором к роду Meandrophyllia
(Baron-Szabo et al., 2003, с. 210).

Не исключено, что к роду Balkhanomeandra
gen. nov. принадлежит также Meandrophyllia me-
androides (Koby), описанный из верхнего апта –
нижнего альба Центрального Ирана (Baron-Szabo
et al., 2003, с. 210, табл. 37, фиг. 1).

Барон-Жабо указывает на наличие у этих форм
как коротких меандр, так и изолированных ча-
шек, почти равных по толщине; неравномерно

пористых септ, которые сливаются или почти
сливаются периферическими краями; а также
пеннул, париетального столбика, неполной си-
наптикулотекальной стенки, выпуклых и упло-
щенных диссепиментов. На приведенном изоб-
ражении (Baron-Szabo, Fernandes-Mendiola, 1997,
рис. 4F) хорошо заметно присутствие ложбинных
септ. Все это соответствует диагнозу рода Balkha-
nomeandra gen. nov. Наличие пеннул не позволяет
относить описанные Барон-Жабо экземпляры к
роду Meandrophyllia, входящему в семейство Hap-
lararaeidae. Их признаки не соответствуют и при-
знакам рода Meandrarea, что убедительно показа-
ла Морыцова (Morycowa, Masse, 2009, с. 119). К
сожалению, в работах не приведены изображения
вертикальных сечений колоний, которые бы поз-
волили составить полное представление об орна-
ментации септ, поэтому систематическая при-
надлежность форм, описанных Барон-Жабо, тре-
бует уточнения.

Таблица 1. Сравнительная характеристика рода Balkhanomeandra gen. nov. и некоторых других родов отряда
Scleractinia

Подотряд Microsolenina Morycowa et Roniewicz, 1995 Fungiina Verrill, 1865
Семейство Latomeandridae Microsolenidae Haplaraeidae
Род Microphyllia Balkhanomeandra Meandrarea Meandrophyllia
Тип колонии Меандроидный Цериоидно-меанд-

роидный
Меандроидный Цериоидно-меанд-

роидный
Способ почкования Внутричашечное Внутричашечное Внуртичашечное Внутричашечное
Форма гребней Заостренные Закругленные Закругленные Закругленные, заост-

ренные (?)
Микроморфология 
септ

Пеннулы и менианы Пеннулы Пеннулы Игловидные гранулы

Костосепты Не сливающиеся 
(реже – сливающи-
еся или почти слива-
ющиеся)

Сливающиеся 
(редко – почти сли-
вающиеся)

Сливающиеся 
(реже – почти слива-
ющиеся)

Сливающиеся, почти 
сливающиеся

Ложбинные септы Присутствуют Присутствуют Отсутствуют Присутствуют
Анастомоз септ Присутствует Присутствует Присутствует Присутствует
Пористость септ Редкая, чаще на 

внутренних краях 
септ

Редкая, чаще на 
внутренних краях 
септ

Регулярная Редкая (септы почти 
компактные)

Синаптикулы Присутствуют в 
стенке

Присутствуют глав-
ным образом в 
стенке

Присутствуют ближе 
к гребням

Присутствуют в 
стенке, немногочис-
ленные

Тип стенки Синаптикулотекаль-
ная

Синаптикулотекаль-
ная, неполная

Неотчетливая Синаптикулотекаль-
ная, неполная

Эндотека Диссепименты Диссепименты 
выпуклые по пери-
ферии кораллита и 
вогнутые в центре

Редкие табулоидные 
диссепименты

Табулоидные диссе-
пименты

Столбик Отсутствует или при-
сутствует париеталь-
ный (папиллярный), 
рудиментарный

Париетальный Монотрабекуляр-
ный, или небольшой 
париетальный, неот-
четливый; может 
отсутствовать

Париетальный
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Balkhanomeandra roniewiczae Bugrova, sp. nov.

Табл. II, фиг. 1, 2; табл. III, фиг. 1–3

? Microphyllia undans (Koby, 1885): Сихарулидзе, 1985,
с. 52, табл. XXV, фиг. 3; Бугрова, 1999, с. 40, табл. III,
фиг. 1а–в.

Meandrophyllia sp.: Бугрова в: Бугрова и др., 1987, с. 98,
табл. I, фиг. 4а, 4б, 5.

Fungiastraea tendagurensis (Dietrich, 1925–27): Кузьмиче-
ва, 1987, с. 247, табл. V, фиг. 4; табл. VI, фиг. 1.

? Meandrarea meandroides Koby, 1898: Baron-Szabo in: Baron-
Szabo, Fernandes-Mendiola, 1997, с. 48, рис. 4F.

? Meandrophyllia meandroides (Koby, 1898): Baron-Szabo
in: Baron-Szabo et al., 2003, с. 210, табл. 37, фиг. 1.

В и д  н а з в а н в честь исследователя кораллов
Э. Роневич (Ewa Roniewicz).

Г о л о т и п – ПСМ СПбГУ, № 367/60, два
шлифа – поперечный и продольный; Западный
Туркменистан, хр. Большой Балхан, гряда Шах-
либурун; Аликперская рифогенная система, ниж-
ний готерив.

О п и с а н и е. Массивные колонии цериоид-
но-меандроидного типа. Размеры и форма най-
денных экземпляров колеблются в широких пре-
делах: высота колоний достигает 25 см, диаметр –
60 см. Почкование внутричашечное конечное.
Меандры короткие (по две–три чашки) и длин-
ные (четыре и более чашек), много обособленных
кораллитов, в некоторых колониях они преобла-
дают. Форма изолированных чашек изменчива;
обычно они округло-полигональные или вытяну-
тые, размер сечения изолированных кораллитов
колеблется от 4 до 5–6.5 мм в поперечнике. Лож-
бины довольно глубокие, гребни закругленные.
Расстояние между гребнями составляет (3.5)4–
6.5(7) мм, а между центрами чашек в ложбине –
(3.5)4–6(8) мм. Септы прямые или слабоизогну-
тые по направлению к осевой части кораллитов, с

неравномерно расположенными порами (пори-
стость увеличивается к осевой части кораллитов),
довольно тонкие и почти равной толщины во
всей длине, состоящие из простых трабекул, рас-
положенных в одной дивергентной системе. Ди-
стальные края с небольшими округлыми зубчи-
ками, обычно не сохраняются. Периферические
края септ соседних кораллитов сливаются или
почти сливаются (т.е., развиты септы конфлю-
энтные или субконфлюэнтные). По длине разли-
чаются септы трех–четырех порядков. Септы
первого порядка наименее пористые. В попереч-
ном сечении участки септ без пор имеют четко-
видную форму, в них насчитываются 4–5 трабе-
кул на 1 мм. Наблюдается анастомоз септ. Хоро-
шо развиты длинные ложбинные септы. На
боковых поверхностях септ хорошо развиты пен-
нулы с приподнятыми краями. Количество септ в
изолированных чашках – 26–52. Осевой части ко-
раллита достигают 15(20) септ первого–третьего
порядка; выступы трабекул на их внутренних кра-
ях, сплетаясь, образуют париетальный столбик.
Септы четвертого порядка короткие (до 1/4 длины
септ первого порядка). Эндотеку слагают немно-
гочисленные синаптикулы, расположенные,
главным образом, в области гребней, и хорошо
развитые диссепименты, слегка вогнутые в осе-
вой части и приподнятые по периферии.

В периферической части кораллитов (в том
числе, в стенке) на прямолинейных участках на
2 мм насчитывается 6–7(8) септ. Стенка – непол-
ная синаптикулотека.

Р а з м е р ы  в  м м  э л е м е н т о в  и  и х  к о -
л и ч е с т в о:

Примечание. Менее частые значения приведены в скобках.

Местонахождение экземпляров Большой Балхан Малый Балхан Малый Кавказ

Число чашек в меандрах До 4 и более 2–3 До 4
Диаметр изолированных кораллитов, 
мм

4 до 5–6.5 4–5

Ширина ложбин (расстояние между 
гребнями), мм

(3.5)4–6.5(7) мм 3.5–4 3.5–4

Расстояние между центрами обособ-
ленных чашек, мм

4–5 4–6 Не установлено

Расстояние между центрами чашек в 
ряду (в меандрах), мм

(3.5)4–6 5.5 3–5

Число септ в изолированных чашках 48(52), до центра доходит 
около 12 (до 20)

42–48 46–48

Число септ в стенке на 2 мм 6–7(8) 6–7 6–7(8)
Толщина септ, мм До 0.2 До 0.2 0.2(0.25)
Частота трабекул на 1 мм 4–5 4–5 5
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И з м е н ч и в о с т ь. Вид Balkhanomeandra
roniewiczae sp. nov. является одним из самых рас-
пространенных в кораллосодержащих отложени-
ях нижнего мела Западного Туркменистана. Он
обладает значительной экологической изменчи-
востью, выраженной как в разнообразной внеш-
ней форме полипняков, так и в их внутреннем
строении. Колонии, собранные на Малом Балха-
не, отличаются от найденных на Большом Балха-
не, в Огланлинской гряде и на Кельдже гораздо
меньшими размерами и резким преобладанием
изолированных чашек при малочисленных и ко-
ротких меандрах.

С р а в н е н и е. В роде Balkhanomeandra один
вид.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижний готерив –
баррем Западного Туркменистана и баррем Азер-
байджана.

М а т е р и а л. Колонии из пяти местонахожде-
ний на территории Западного Туркменистана и
одного – на территории Азербайджана. Колл.
№ 367 – 1 экз. хорошей сохранности (попереч-
ный и продольный шлифы); колл. № 361 – 1 экз.
хорошей сохранности (поперечный и продоль-
ный шлифы); колл. № 372 – 36 экз. хорошей и
удовлетворительной сохранности (поперечные и
продольные шлифы); колл. № 347 – 2 экз. удовле-
творительной сохранности (поперечные и про-
дольные шлифы).

* * *
Автор выражает глубокую признательность

проф. Э. Роневич (Institute of Paleobiology, Polish
Academy of Sciences, Warsaw) и проф. Э. Морыцо-
вой (Jagellonian University, Institute of Geological
Sciences, Krakow) за консультации при написании
статьи.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I
Фиг. 1, 2. Balkhanomeandra roniewiczae sp. nov.: 1 – голотип № 367/60: 1а – поперечное сечение, 1б – продольное сече-
ние, 1в – поперечное сечение (показаны стрелкой сечения простых трабекул), 1г – пеннулы латомеандридного типа
в продольном сечении (показаны стрелкой); 2 – экз. № 372/1: 2а – продольное сечение, 2б – продольное сечение
(микроструктура пеннул); Западный Туркменистан, хр. Большой Балхан, гряда Шахлибурун; Аликперская рифоген-
ная система, нижний готерив; сборы И.Ю. Бугровой.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Фиг. 1–3. Balkhanomeandra roniewiczae sp. nov.: 1 – экз. № 372/1, поперечное сечение; Западный Туркменистан,
хр. Большой Балхан, гряда Шахлибурун; Аликперская рифогенная система, нижний готерив; сборы И.Ю. Бугровой;
2 – экз. № 7/361: 2а – поперечное сечение 2б – продольное сечение; Западный Туркменистан, западная часть хр. Ма-
лый Балхан; верхняя часть баррема, кумдагская свита, пятая пачка; сборы И.Ю. Бугровой; 3 – экз. № 372/2: 3а – по-
перечное сечение, 3б – продольное сечение, 3в – продольное сечение (строение пеннул); Азербайджан, Кубатлин-
ский р-н, с. Аликулиушагы; баррем, зейвинская свита; сборы М.Б. Преображенского.

New Genus Balkhanomeandra (Scleractinia) from the Lower Cretaceous
of Turkmenistan and Azerbaijan

I. Yu. Bugrova
St. Petersburg State University, St. Petersburg, Russia

New scleractinian genus belonging to family Latomeandridae Alloiteau, 1952, emend Roniewicz, 1976 is de-
scribed from the Lower Cretaceous deposites of the Transcaspian region (Western Turkmenistan) and the
Lesser Caucasus (Azerbaijan). Representatives of this genus were previously studied by I.Yu. Bugrova and
E.I. Kuzmicheva and were assigned to genera Meandrophyllia d’Orbigny, Microphyllia d’Orbigny, Fungias-
traea Alloiteau. A more detailed study of the microstructure and variability of these corals from the author’s
collection made it possible to reconsider their systematic position and establish the new genus Balkhanome-
andra gen. nov. with the type species B. roniewiczae sp. nov. in the family Latomeandridae.

Keywords: Scleractinia, Latomeandridae, taxonomy, Lower Cretaceous, Western Turkmenistan, Azerbaijan
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Впервые в верхнепермских отложениях Северо-Восточной России найдены представители дву-
створчатых моллюсков рода Unionites Wissmann совместно с типично высокобореальными иноце-
рамоподобными двустворками Intomodesma sp. Ранее унионитесы считались исключительно триа-
сово-раннеюрскими и лишь недавно были обнаружены в самых верхах перми Италии. Находка
представителей рода Unionites в бореальной верхней перми свидетельствует о том, что к концу
пермского периода усилились связи высокобореальных бассейнов и надобласти Тетис, наметивши-
еся еще в среднем и позднем вучапине. Описан новый вид U. kobyumensis Biakov, sp. nov.

Ключевые слова: двустворчатые моллюски, род Unionites, верхняя пермь, Северо-Восток России
DOI: 10.31857/S0031031X2104005X

Двустворчатые моллюски рода Unionites –
морских униоподобных представителей семей-
ства Trigonodoidae Modell – долгое время счита-
лись исключительно триасовыми (Невесская
и др., 2013). Они довольно часто встречаются в от-
ложениях триаса, как бореальных (Spath, 1935;
Дагис, Корчинская, 1987; Foster et al., 2017), так и
тетических бассейнов (Кипарисова, Курбатов,
1952; Ciriacks, 1963; Hofmann et al., 2013, 2015; Chu
et al., 2016; Feng et al., 2019; и др.), а также Панта-
лассы (Hofmann et al., 2014). Лишь недавно унио-
нитесы были отмечены в самых верхах пермского
разреза (верхи чансинского яруса) Италии (Fara-
begoli et al., 2007; Posenato, 2009).

В России унионитесы ранее также были из-
вестны исключительно из триасовых отложений
Северо-Востока России (Дагис и др., 1996) и При-
морья (Кипарисова, 1938). В 2017 г. при изучении
пограничных отложений перми и триаса Южного
Верхоянья (разрез по руч. Правый Суол, правый
приток р. Сеторым, бассейн р. Восточной Ханды-
ги; рис. 1) нами впервые был найден представи-
тель этого рода – Unionites cf. canalensis (Catullo)
в нижней части отоцерасовых слоев (зона Otoc-
eras concavum), ранее относимых к низам триаса
(Дагис и др., 1996), а в настоящее время рассмат-
риваемых как верхи чансинского яруса верхней
перми (Бяков и др., 2018).

Однако недавно У. Фостер с соавт., изучая
нижнеиндских двустворок Шпицбергена, выска-
зали мнение, что вид U. canalensis может быть от-
несен к миоцен–cовременному роду нукуланоид-
ных двустворок Austrotindaria (Foster et al., 2017).
Это предположение основано на отсутствии дан-
ных о внутреннем строении раковины у типовых
экземпляров Unionites canalensis и схожести, по
Фостеру, этих форм с австротиндариями. В част-
ности, по Фостеру, для этого вида характерно
центральное (медианное) положение макушек и
их ортогирность (Foster, 2017, c. 861).

В то же время, простое внешнее сравнение ти-
пичных Unionites canalensis с представителями
рода Austrotindaria, в том числе, описанными са-
мим Фостером, на наш взгляд, заставляют усо-
мниться в правильности отнесения этого вида к
австротиндариям. Во-первых, у многих ранее
описанных представителей Unionites canalensis
макушка не центральная и ортогирная, а явно
сдвинута к переднему краю и прозогирная (см.,
напр., Ciriaks, 1963; Kumagae, Nakazawa, 2009;
Song et al., 2019); во-вторых, она не такая миниа-
тюрная, как у типичных австротиндарий, а до-
вольно массивная. Поэтому мы оставляем дан-
ный вид в составе рода Unionites, в то же время
признавая определенную условность этой при-

УДК 564.1:551.736(571.56+571.65)
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надлежности, поскольку, действительно, данных
о внутреннем строении этого вида почти нет.

В 2016 г. при изучении другого разреза перм-
ских и пограничных пермо–триасовых отложе-
ний Южного Верхоянья – по р. Кобюме, левому
притоку р. Сунтар верховьев р. Индигирки
(рис. 1), также были найдены представители рода
Unionites. Но здесь они были встречены в более
древних отложениях – в верхах зоны Intomodesma
costatum (Бяков, 2012) в одном слое с типично вы-
сокобореальной гигантской иноцерамоподобной
двустворкой Intomodesma sp. Согласно послед-
ним данным (Бяков и др., 2017), верхи зоны Into-
modesma costatum примерно соответствуют верх-
нему чансину без самых его верхов.

Кобюминские унионитесы были встречены в
верхах привольнинской свиты, которая относит-
ся к интервалу от кепитенского яруса (верхняя
часть) до чансинского, включительно (Budnikov
et al., 2020). Терминальный слой 33 привольнин-
ской свиты (рис. 2) характеризуется отчетливым
трансгрессивно-регрессивным строением (Куты-
гин и др., 2019) и делится на три части, литологи-
ческие переходы между которыми неотчетливые.

Нижняя, трансгрессивная часть (15 м) слоя 33
сложена неяснослоистыми, монотонными алев-
ролитами, плавно огрубляющимися вверх по раз-
резу. В наиболее тонкозернистых нижних девяти–
десяти метрах слоя наблюдаются рассеянные ока-
танные обломки кварцитов (размером до 1–2 см,
реже – до 3 см) и многочисленные тонкие (пер-
вые сантиметры) линзочки, заполненные раз-
дробленными остатками призматического слоя
иноцерамоподобных двустворок. В 6 м выше по-
дошвы слоя 33 обнаружены остатки трех раковин

унионитесов, которые обладают морфологиче-
ским сходством с U. fassaensis (Wissmann) и опи-
саны в настоящей статье как новый вид U. kobyu-
mensis Biakov. На этом же уровне были обнаруже-
ны плохо сохранившиеся нукулиды Nuculopsis
aff. wymensis (Keyserling), Palaeoneilo? vel Palaeo-
nucula?? sp. indet. и очень мелкая неопределимая
небеллерофонтидная гастропода.

Средняя часть (8 м) слоя 33 сложена горизон-
тально-слоистыми крупнозернистыми алевроли-
тами с прослоями (5–10, реже до 20 см) глини-
стых песчаников и мелкозернистых алевролитов.
Для этой части разреза характерны наиболее
мощные (до 10–15 см) слойки с обломками приз-
матического слоя иноцерамоподобных двуство-
рок. В одном из таких слойков, на уровне в 20 м
выше подошвы слоя 33 была обнаружена гигант-
ская раковина Intomodesma sp.

Доминирующую роль в строении верхней, ре-
грессивной части (15 м) слоя 33 приобретают раз-
нозернистые песчаники. Разрез начинается с по-
лого-волнистого переслаивания разнозернистых
алевролитов, алевропесчаников и глинистых
биотурбированных песчаников, а завершается
относительно мощной толщей песчаников. Ниж-
няя половина этой толщи имеет горизонтальную
слоистость и знаки ряби на поверхностях напла-
стования, а верхняя – является наиболее грубо-
зернистой и характеризуется массивной, иногда
крупной косослоистой текстурой.

Выше слоя 33 залегает мощная толща (слои 34
и 35) мелкозернистых алевролитов нижненеку-
чанской подсвиты, в которой ранее по аммонои-
деям была выявлена следующая последователь-
ность зон (снизу вверх): Otoceras concavum?,

Рис. 1. Местонахождения двустворчатых моллюсков рода Unionites на Северо-Востоке России: 1 – басс. р. Сеторым,
верховья р. Восточной Хандыги, 2 – р. Кобюме.
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O. boreale, Tompophiceras pascoei–T. morpheos
(Кутыгин и др., 2019). Здесь, по аналогии с эта-
лонным разрезом нижненекучанской подсвиты в
бассейне р. Сеторым (Ядренкин и др., 2020), по-
ложение границы перми и триаса нами предпола-
гается в основании зоны Otoceras boreale. Соот-
ветственно, слой 33, содержащий унионитесов и
интомодесм, и основание слоя 34 с ранними ото-
церасами относятся к терминальной части перм-
ской системы.

Находка рода Unionites вместе с высокоборе-
альными иноцерамоподобными двустворками
свидетельствует о том, что к концу перми усили-
лись связи бассейнов Северо-Восточной Азии и
надобласти Тетис, наметившиеся еще в среднем и

позднем вучапине, когда в сообществах двуство-
рок Северо-Восточной Азии появились теплолю-
бивые Guizhoupecten, Cyrtorostra и Obliquipecten
(Муромцева, Гуськов, 1984; Бяков, 2020) и про-
изошла инвазия аммоноидей Paramexicoceras и
двустворчатых моллюсков Atomodesma s.s. (Бя-
ков, Кутыгин, 2020). Это проникновение может
объясняться как некоторым потеплением клима-
та, так и существенным ослаблением изолирую-
щего значения Охотско-Тайгоносской вулкани-
ческой дуги, игравшей роль крупного биогеогра-
фического барьера на протяжении почти всей
пермской истории (Biakov, Shi, 2010).

Таким образом, в результате этой находки
впервые получены данные о присутствии унио-

Рис. 2. Геологическая схема участка и фрагмент разреза Тирях-Кобюме, включающий уровень находки двустворчатых
моллюсков рода Unionites, обр. 3и/16-33(803): 1–5 – свиты: 1 – кобюминская, 2 – тиряхская, 3 – луговская, 4 – при-
вольнинская, 5 – некучанская; 6 – оленекские отложения; 7 – анизийские отложения; 8 – четвертичные отложения;
9 – разрез Тирях-Кобюме; 10 – алевролиты мелкозернистые; 11 – алевролиты крупнозернистые; 12 – песчаники: a –
слоистые, b – массивные; 13 – туфы (внемасштабно); 14 – скопления обломков призматического слоя двустворок
(внемасштабно); 15 – диамиктиты; 16 – песчаные знаки ряби; 17 – следы деятельности илоедов; 18 – карбонатно-гли-
нистые и карбонатно-кремнистые конкреции; 19 – двустворчатые моллюски; 20 – аммоноидеи; 3и/16-33(803): Unionites
kobyumaensis Biakov, sp. nov., Palaeoneilo? vel Palaeonucula?? sp. indet.; 3и/16(19)-33(818): Intomodesma sp.; 19R3-34-1p:
Otoceras aff. gracile Tozer, Otoceras sp., Palaeonucula? sp. indet.; 16RK20: Otoceras boreale Spath; 19R3-35-6p: Tompo-
phiceras? sp.; 19R3-35-16p: Tompophiceras morpheos (Popow), Palaeonucula aldanenssis Kurushin, Nuculopsis setorymensis
Kurushin; 19R3-35-19p: Tompophiceras sp., Maitaia ex gr. errabunda (Popow).
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нитесов в заведомо пермских отложениях северо-
востока России. Ее описанию и посвящена насто-
ящая статья.

В описании приняты сокращения: В – высота
раковины, Вп – выпуклость створки, Д – длина
раковины, ДЗК – длина замочного края ракови-
ны, ДПЧ – длина передней части створки.

Изученный материал хранится в музее Северо-
Восточного комплексного научно-исследователь-
ского ин-та им. Н.А. Шило ДВО РАН (СВКНИИ),
г. Магадан, колл. № 02-06.113. Авторы призна-
тельны И.В. Будникову, В.И. Давыдову и
А.Н. Килясову за помощь при проведении поле-
вых работ.

Исследования выполнены по государствен-
ным заданиям СВКНИИ ДВО РАН и ИГАБМ СО
РАН при поддержке грантов РФФИ №№ 18-05-
00191, 20-05-00604, гранта РНФ № 19-17-00178
(палеогеографические и палеоклиматические вы-
воды) и частично за счет средств субсидии, выде-
ленной Казанскому федеральному университету
для выполнения государственного задания
№ 671-2020-0049 в сфере научной деятельности.

Авторы признательны С.В. Попову и аноним-
ному рецензенту, чьи замечания способствовали
улучшению текста статьи.

О Т Р Я Д UNIONIDA
Н А Д С Е М Е Й С Т В О TRIGONODOIDEA 

MODELL, 1942
СЕМЕЙСТВО TRIGONODOIDAE MODELL, 1942

Род Unionites Wissmann, 1841
Unionites kobyumensis Biakov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а – по р. Кобюме.
Г о л о т и п – СВКНИИ, № 1/02-06.113, ядро

правой створки; Южное Верхоянье, правобере-
жье р. Кобюме в нижнем течении; верхи приволь-
нинской свиты; верхняя пермь, верхняя часть
чансинского яруса, хальпирский горизонт, верх-
няя часть бивальвиевой зоны Intomodesma

costatum; обн. 3и, нижняя часть слоя 33; сборы
Р.В. Кутыгина, 2016 г.

О п и с а н и е (рис. 3, б–д). Раковина неболь-
ших размеров для рода, чуть более 20 мм в длину,
слабо удлиненная (Д : В = 1.47–1.67), треугольно-
овальная, слабо неравносторонняя (ДПЧ : Д =
= 0.40–0.43); раковинный слой был, по-видимо-
му, относительно тонким, до 0.3 мм. Замочный
край длинный (ДЗК : Д = 0.86–0.87), его передняя
ветвь в значительной степени вогнута, несколько
короче задней, соединяется с ней под тупым уг-
лом порядка 110°–120°. Задняя ветвь замочного
края слабовыпуклая, длинная, плавно соединяет-
ся с коротким, сильно выпуклым задним краем,
по крутой дуге переходящим в длинный, слабо-
выпуклый нижний край. Последний по крутой
дуге постепенно переходит в короткий, сильно-
выпуклый передний край, плавно смыкающийся
с передней ветвью замочного края. Выпуклость
створок умеренная (Вп : В = 0.28), точка наиболь-
шей выпуклости расположена в верхней части
створок и несколько сдвинута к передней ветви
замочного края. Макушки относительно неболь-
шие, невысокие, притупленные, направленные
вперед. Килевой перегиб не выражен.

Замок, по-видимому, типичен для рода. Кар-
динальные зубы, по-видимому, редуцированы.
На отпечатке экз. № 1/02-06.113 наблюдается сла-
бозаметная вытянутая ямка от заднего бокового
зуба (рис. 3, г), у голотипа сохранился один не-
большой удлиненный передний боковой зуб
(рис. 3, б).

Скульптура створок из частых, тонких, отно-
сительно правильных концентрических линий
нарастания, сохраняющихся на ядрах раковин.
Мускульные отпечатки относительно неболь-
шие, удлиненно-овальные, передний располо-
жен вблизи места смыкания переднего и замоч-
ного краев, задний по форме и размерам аналоги-
чен переднему, тот и другой очень слабо заметны
на ядрах раковин. Мантийная линия цельная.
Остальные элементы строения раковины не на-
блюдались.

Рис. 3. Двустворчатые моллюски рода Unionites из верхнепермских отложений Северо-Востока России: а – U.? cf.
canalensis (Catullo), экз. № 1/02-06.111, ядро левой створки; правобережье р. Сеторым, руч. Левый Суол; верхняя
пермь, нижняя часть некучанской свиты, верхи чансинского яруса, обр. 9–2.8/АБ-17; б–д – U. kobyumensis Biakov, sp.
nov.: б – голотип № 2/02-06.113, ядро правой створки; в, г – экз. № 1/02-06.113: в – ядро правой створки, г – отпечаток
этой же створки; д – экз. № 3/02-06.113, ядро двустворчатого экземпляра со стороны левой створки; правобережье
нижнего течения р. Кобюме; верхняя пермь, верхняя часть чансинского яруса, обр. 3и/16-33(803). Длина масштабной
линейки 10 мм.

а б в г д
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Р а з м е р ы  в  м м  и  о т н о ш е н и я:

С р а в н е н и е. По очертаниям раковины наи-
более близок к U. fassaensis (Wissmann), особенно
сходен с экземплярами, описанными К. Сириак-
сом (Ciriacks, 1963) из нижнеиндской формации
Динвуди Вайоминга, США, отличаясь менее
крупными макушками и почти полным отсутстви-
ем килевого перегиба створок. От остальных видов
рода заметно отличается формой раковины.

М а т е р и а л. Два ядра правых створок, ядро
двустворчатого экземпляра и отпечаток правой
створки преимущественно удовлетворительной
сохранности из типового местонахождения.
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The First Finds of Representatives of the Genus Unionites
in the Boreal Upper Permian of Northeast Russia

A. S. Biakov1, 2, R. V. Kutygin3
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For the first time, representatives of bivalve genus Unionites Wissmann were found in the Upper Permian of
northeastern Russia; they were found together with typically highly Boreal Inoceramus-like bivalves Into-
modesma sp. Previously, the Unionites was considered exclusively Triassic–Early Jurassic genus and was only
recently discovered in the Uppermost Permian of Italy. The finding of representatives of the genus Unionites
in the Boreal Upper Permian indicates that the connections between the basins of northeastern Russia and
the Tethys, which were outlined in the Middle and Late Wuchiapingian, became stronger in the end of the
Permian. A new species U. kobyumensis Biakov, sp. nov. is described.

Keywords: bivalves, genus Unionites, Upper Permian, northeastern Russia
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Из среднеэоценовых отложений окрестностей Кривого Рога описываются два новых вида двуствор-
чатых моллюсков рода Chama: C. subcalcarata и C. ferrata.
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В западном борту карьера Ингулецкого горно-
обогатительного комбината (ИнГОК, г. Кривой
Рог) среднеэоценовые слабоглинистые пески со-
держат большое количество раковин двустворча-
тых моллюсков достаточно хорошей сохранно-
сти. Многолетние сборы из этого местонахожде-
ния позволили выявить самый представительный
комплекс среднеэоценовых бивальвий Украины.
В настоящий момент оттуда известно 160 видов
Bivalvia (Березовский, 2010). Chama является од-
ним из самых представительных родов, как по
числу видов, так и по количеству обнаруженных
экземпляров.

Створки Chama достаточно редко встречаются
в породах среднего эоцена платформенной Укра-
ины. За 150 лет изучения моллюсков палеогена
Украины на основе единичных находок описано
всего четыре вида Chama: C. calcarata Lamarck,
C. clavaticostata Klushnikov, C. subsquamosa Op-
penheim и C. lamellosa Lamarck (Зелинская и др.,
1968). Проведенная ревизия представителей эо-
ценовых Chama Украины (Березовский, 2010)
позволяет утверждать, что сохранность немного-
численных отпечатков и ядер, определенных как
C. calcarata и C. subsquamosa, не позволяет уве-
ренно диагностировать их до вида, а створки,
описанные И.А. Коробковым (1962) под названи-
ем C. lamellosa, необходимо относить к виду
C. clavaticostata (Березовский, 2021).

Ранее автором были описаны пять видов Cha-
ma из среднего эоцена карьера ИнГОКа: C. cal-
carata, C. sulcata Deshayes, C. fimbriata Defrance,
C. papyracea Deshayes (Березовский, 2000), а так-
же новый вид C. рelata (Березовский, 2002). По-
следующее сравнение этих видов с раковинами
C. calcarata, C. lamellosa и C. fimbriata из средне-

эоценовых отложений Парижского бассейна
(Франция) показало, что экземпляры из карьера
ИнГОКа, ранее определенные как C. calcarata и
C. fimbriata, принадлежат к новым видам. Они
описаны ниже в качестве новых видов C. subcal-
carata и C. ferrata.

Строение геологического разреза западного
борта карьера ИнГОКа, откуда происходит изу-
ченный материал, было недавно опубликовано
(Березовский, Пако, 2019). Описанные ниже
створки Chama извлечены из слоя 12.

Род Chama Linnaeus, 1758
Chama (Chama) subcalcarata Berezovsky, sp. nov.

Табл. IV, фиг. 1–7 (см. вклейку)

Сhаmа calcarata: Березовский, 2000, с. 135, рис. 1.
Н а з в а н и е  в и д а – от Сhаmа calcarata La-

marck.
Г о л о т и п – Геологический музей Криворож-

ского национального ун-та (ГМ КНУ), № И–83/01,
правая створка; Украина, г. Кривой Рог, карьер
Ингулецкого ГОКа; средний эоцен, малиновская
свита, слой 12.

О п и с а н и е. Правые створки достигают
45 мм в поперечнике. Они умеренно или сильно
выпуклые, имеют самое разнообразное очерта-
ние: круглые, овальные, вытянутые в высоту, вы-
тянутые в длину, оттянутые и зауженные спереди,
обычно не усеченные, но имеются и усеченные
спереди или с передне-нижней стороны экзем-
пляры. Макушки не выступающие или немного
выступающие, смещены к переднему краю, за-
остренные, конусовидные, загнуты вперед. Тол-
щина стенок створок высотой около 25 мм дости-
гает 1.3–1.7 мм.

УДК 564.1:551.781(477)
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Наружная поверхность правых створок по-
крыта тонкими, невысокими (до 1.5 мм высотой
без учета длины шипов), умеренно расставленны-
ми, пластинчатыми концентрическими ребрами,
нижний склон которых несет многочисленные,
отчетливые поперечные валики. Расстояние меж-
ду самыми ранними макушечными ребрами рав-
но 0.15–0.2 мм. Расстояние между шестым–вось-
мым ребрами составляет 0.4–0.5 мм. На удалении
8–9 мм от макушки расстояние между вершина-
ми ребер составляет около 1 мм. Ниже ребра в ос-
новном удалены друг от друга на расстояние 1.5–
2.5 мм, однако некоторые из них сближаются до
расстояния 0.5–0.8 мм или раздвигаются до ин-
тервала в 3–3.5 мм. Большинство ребер на взрос-
лых экземплярах ориентированы примерно пер-
пендикулярно к поверхности створки, только
вблизи ее нижнего края они наклонены вниз; их
угол наклона достигает 50 градусов. Чем ближе
ребро к нижнему краю, тем сильнее оно наклоне-
но. Поперечное сечение ребер узко-треугольное, с
отчетливо расширенным основанием и пластин-
чатой, чрезвычайно тонкой вершинной частью.

Верхний склон ребер гладкий, иногда на нем
различается слабый и неясный микроорнамент,
представленный очень тонкими низкими и сбли-
женными струйками, расположенными в виде
елочки (навстречу друг к другу).

Вершины ребер зубчатые из-за наличия на них
игольчатых шипов треугольной формы. Шипы
простые, не ветвящиеся, по размеру разделяются
на три типа. Шипы первого типа (I) представлены
узко-треугольными, шириной до 1–1.5 мм, жело-
бообразными, заостренными на концах пласти-
нами длиной до 3 мм. Посередине их плоской
верхней грани протягивается отчетливый поло-
гий желоб, довольно глубокий, полукруглый в
поперечном сечении, расширяющийся к основа-
нию ребра. Нижняя грань шипов выпуклая, ино-
гда с тонкой осевой бороздкой, тянущейся к ос-
нованию ребра. Шипы второго типа (II) более ко-
роткие и узкие. На крупных створках вблизи
нижнего края шипы первого и второго типов по-
чти неотличимы друг от друга. Шипы третьего ти-
па (III) длиной до 0.6 мм и толщиной до 0.25 мм,
игольчатые, с расширенным основанием, очень
короткие и тонкие. На их верхней грани очень уз-
кая и мелкая бороздка; их нижняя грань – выпук-
лая, гладкая, без борозды. Шипы третьего типа
загнуты к нижнему краю, в отличие от прочих
шипов. В нижней части взрослых створок шипы
третьего типа обычно располагаются между ши-
пами первого и второго типов. Порядок шипов на
ребре можно описать формулой: –I–III–II–III–
I–III–II–III–I–.

Каждый шип переходит в узкий, очень ре-
льефный поперечный валик, протягивающийся
по нижнему склону ребра и всей ширине дна ин-

теркостального промежутка. У молодых экзем-
пляров валики первого и второго типов различа-
ются по толщине. С ростом животного появляют-
ся шипы третьего типа с узкими валиками, а
ширина валиков шипов первого и второго типов
почти сравнивается. У створок высотой 30–37 мм
толщина валиков шипов первого и второго типа
достигает 1.0–1.2 мм, валиков шипов третьего ти-
па – 0.25–0.3 мм. Расстояние между серединами
соседних валиков достигает 1.7–2 мм. В середине
взрослых створок, вблизи нижнего края, на
участке ребра длиной 10 мм умещаются шесть или
семь валиков. Основания валиков немного рас-
ширены, своим нижним краем они упираются в
основание нижележащего ребра. Валики отсут-
ствуют у первых пяти макушечных ребер, появля-
ясь у последующих ребер. Расстояние между се-
рединами наиболее ранних валиков составляет
0.7–1 мм.

В правой створке зубы 3a и 3b образуют еди-
ный, уплощенный с боков, дуговидно изогнутый
валик, который спереди и сверху ограничивает в
виде бортика крупную и глубокую ямку для
зуба 2b (рис. 1, б). Верхний склон этой зубной ям-
ки покрыт поперечными валиками. Зуб PI низ-
кий, короткий, уплощенно-бугорчатый, доста-
точно отчетливый. Нимфа мощная, пластинча-
тая, сравнительно высокая, короткая, дуговидно
изогнутая.

Мускульные отпечатки правых створок круп-
ные, отчетливые. Передний отпечаток грушевид-
ный, узкоовальный, сверху усечен. Задний отпе-
чаток широкоовальный, не усеченный. Он шире
и ниже переднего отпечатка.

На внутренней поверхности правых створок от
подмакушечной области до мантийной линии
видны поры диаметром до 0.2 мм. Расстояние
между порами колеблется от 0.4 до 0.9 мм. По-
верхность между мантийной линией и нижним
краем без пор.

Левые створки достигают в высоту 48 мм. Они
сильновыпуклые, неправильно-клиновидной фор-
мы, обычно двугранные. Передней гранью створка
прикреплялась к субстрату. Эта грань гладкая, ее
рельеф негативно отражает поверхность субстра-
та, к которому створка была прикреплена. Вторая
грань выпуклая, покрыта достаточно широко
расставленными, низкими пластинчатыми кон-
центрическими ребрами. Грани разделены рез-
ким угловатым перегибом, вершинный угол ко-
торого около 115°. Макушка спирально заверну-
тая, не выступающая, рельефно не обособляется,
повернута в сторону переднего края.

Ребра на левой створке разделены широкими и
гладкими промежутками. Расстояние между их
вершинами достигает 4–5 мм. В середине второй
грани взрослых створок на участке высотой 10 мм
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умещаются три ребра. Нижние склоны ребер с ва-
ликами, верхние склоны – гладкие.

На левой створке зуб 2a отсутствует. Зуб 2b
сравнительно крупный, высокий, напоминает
короткий, сплющенный с боков валик, верхняя
грань которого покрыта неясными, тонкими по-
перечными валиками. Зуб 4b очень низкий, ко-
роткий, дуговидно изогнутый, имеет треугольное
поперечное сечение. Латеральный зуб PII не про-
сматривается. Нимфа тонкая, пластинчатая,
сравнительно высокая, дуговидно изогнутая,
длиной до 8 мм (рис. 1, а).

Мускульные отпечатки левой створки круп-
ные, слабо вдавленные, овальные. На внутренней
поверхности створки от подмакушечной области
до мантийной линии развиты поры, аналогичные
таковым на правых створках.

Р а з м е р ы  в  м м  и  о т н о ш е н и я:

Д – длина створки, В – высота, Вп – выпуклость, СУ – сте-
пень удлиненности (В/Д), СВ – степень выпуклости (В/Вп),
RV – правая створка, LV – левая створка. Длина и высота да-
ны без учета длины шипов.

В о з р а с т н ы е  и з м е н е н и я. У правых
створок первое ребро появляется в 0.5 мм от ма-
кушки. На наружной поверхности правых ство-
рок различаются три участка по частоте ребер:
макушечный, средний и краевой. Макушечный
участок начинается от макушки и имеет высоту
10–11 мм. Расстояние между серединами первых
четырех ребер около 0.5 мм. Нижележащие ребра
постепенно отодвигаются друг от друга по на-

Экз. № Д В Вп СУ СВ

Голотип,
И–83/01 (RV)

43.0 40.3 18.5 0.93 0.45

И–83/02 (RV) 40.0 36.6 13.5 0.91 0.36
И–83/03 (RV) 37.6 33.8 14.9 0.89 0.44
И–83/04 (RV) 31.9 27.8 11.0 0.87 0.39
И–83/95 (LV) 38.3 44.8 21.2 1.16 0.47

правлению к нижнему краю. Первые восемь ре-
бер валикообразные, с округленной вершиной,
очень низкие, шириной около 0.2 мм. Ниже сле-
дуют несколько низких ребер с угловатыми вер-
шинами. Под ними начинают появляться пла-
стинчатые ребра, которые имеют слегка расши-
ренные основания и пластинчатые среднюю и
верхнюю части. Первое пластинчатое ребро нахо-
дится на удалении около 8.5 мм от макушки. На
этом участке максимальное расстояние между
вершинами соседних ребер составляет 1–1.1 мм.

Средний участок занимает наибольшую часть
поверхности створок и находится ниже макушеч-
ного участка. Его высота зависит от высоты
створки. У молодых и взрослых экземпляров, не-
зависимо от их размера, средний участок занима-
ет около 60% высоты створки. На среднем участке
ребра расставлены наиболее широко. Обычно
расстояние между вершинами соседних ребер ко-
леблется от 1.5 до 2.5 мм. Иногда несколько ребер
сближаются (до 0.5–1.2 мм) или расходятся (до 3–
3.5 мм). Встречаются створки, у которых расстоя-
ние между вершинами всех ребер варьирует в пре-
делах 0.7–1.5 или 1.5–3.5 мм.

Краевой участок соответствует старческому
замедлению роста и находится вблизи нижнего
края, его высота 5–7 мм. Здесь ребра приближены
друг к другу. Расстояние между их вершинами не
превышает 1–1.5 мм.

И з м е н ч и в о с т ь. Степень удлиненности
левых створок 0.85–1.3, среднее 1.04; степень вы-
пуклости – 0.30–0.51, среднее 0.40.

Помимо клиновидных левых створок с боль-
шим местом прикрепления к субстрату, реже
встречаются округлые створки, у которых место
прикрепления к субстрату отсутствует, так как
они свободно лежали на субстрате.

С р а в н е н и е. Наиболее похожим видом яв-
ляется С. punctata Bruguiere (=С. calcarata La-
marck) из среднеэоценовых отложений Европы.
Новый вид отличается от него обликом и часто-

Рис. 1. Строение замочного аппарата у створок рода Chama: а – левая створка, б – правая створка. Символами обозна-
чены: 2b, 3a, 3b и 4b – кардинальные зубы; aas – отпечаток переднего мускула; f2b – ямка для зуба 2b; f3a – ямка для
зуба 3a; f3b – ямка для зуба 3b; f4b – ямка для зуба 4b; fPI – ямка для зуба PI; f ln – ямка для наружной связки; pas –
отпечаток заднего мускула; PI – латеральный зуб. Высота изображенных створок равна 30 мм.

nf nf
fln

fln

fPI

pas pas

4b

3a2b 3b
f3a

f3b
f2b

f4b

aas
aas

LV

PI

RV

а б



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 4  2021

НОВЫЕ ВИДЫ CHAMA (BIVALVIA) 27

той ребер, характером шипов третьего типа, более
частыми валиками на нижних склонах ребер и
иным характером пор на внутренней поверхности
створок. У C. subcalcarata ребра имеют расширен-
ное треугольное основание, в то время как у
С. punctata основание по толщине почти не отли-
чается от остальной части ребра. У С. subcalcarata
шипы третьего типа простые, одиночные, у
С. punctata они напоминают корону с тремя рас-
ходящимися друг от друга лучами. У С. subcalcara-
ta на удалении в 11–13 мм от верхнего края боль-
шинство ребер располагаются с интервалом в
1.5–2 мм, а в середине центрального поля на
участке высотой 10 мм умещаются шесть, реже
пять ребер. У С. punctata там же большинство ре-
бер удалено друг от друга на расстояние 2.5–5 мм,
а в середине центрального поля на участке высо-
той 10 мм умещаются четыре ребра. У С. subcal-
carata расстояние между серединами валиков
нижнего склона ребер достигает 1–1.3 мм. В сере-
дине взрослых створок С. subcalcarata, вблизи их
нижнего края, на участке ребра длиной 10 мм
умещаются шесть или семь валиков. У створок
С. punctata того же размера расстояние между се-
рединами валиков достигает 1.7–2 мм. В середине
взрослых створок С. punctata, вблизи их нижнего
края, на участке ребра длиной 10 мм умещаются
пять валиков. У С. subcalcarata внутренняя по-
верхность створок от подмакушечной области до
мантийной линии покрыта порами с расстоянием
от 0.4 до 0.9 мм между ними. У С. punctata там же
поры расположены чаще, на расстоянии 0.3–
0.5 мм друг от друга.

Если шипы третьего типа не сохранились или
есть сомнения в различении видов С. subcalcarata
и С. punctata по густоте ребер (некоторые моло-
дые экземпляры С. subcalcarata в этом не отлича-
ются от экземпляров С. punctata), то уверенная
идентификация С. subcalcarata возможна только
по пористости на внутренней стороне створки.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Средний эоцен Юж-
ной Украины, малиновская и староингулецкая
свиты.

М а т е р и а л. Свыше 300 молодых и взрослых
правых створок, 52 левых створки из слоя 12.

Chama (Chama) ferrata Berezovsky, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от ferratus лат. – желез-
ный.

Г о л о т и п – ГМ КНУ, № И–400/100, правая
створка; Украина, г. Кривой Рог, карьер Ингу-
лецкого ГОКа; средний эоцен, малиновская сви-
та, слой 12.

О п и с а н и е (рис. 2). Правые створки дости-
гают 45 мм в поперечнике. Они овальные или не-
правильно-овальные, вытянутые в длину, силь-

новыпуклые, толстостенные. Экземпляры высо-
той около 30 мм имеют толщину стенки около
5.5 мм. Их макушки невыступающие, смещены к
переднему краю, спирально завернуты.

Наружная поверхность свободных створок по-
крыта тонкими, низкими (высотой до 2 мм),
сильно сближенными, пластинчатыми концен-
трическими ребрами, расположенными пример-
но перпендикулярно к наружной поверхности.
Поперечное сечение ребер треугольное. Расстояние
между вершинами ребер достигает 1.5–1.7 мм, но
обычно составляет 1–1.2 мм. На участке цен-
трального поля высотой 10 мм, верхняя граница
которого удалена от верхнего края на 10 мм, уме-
щается 11–12 ребер.

Ребра имеют расширенные основания и пла-
стинчатые вершины с мелкозубчатым верхом из-
за шипов, от которых остались только основания.
Верхние грани ребер гладкие. На их нижней гра-
ни имеются отчетливые, многочисленные попе-
речные валики, которые протягиваются до верши-
ны ребра, где переходят в шипы. Валики делятся
на чередующиеся друг с другом утолщенные (ши-
риной 0.5–1 мм), и тонкие и более низкие (шири-
ной 0.2–0.3 мм). Утолщенные валики переходят в
самые крупные шипы. Все валики имеют трапе-
циевидное или треугольное поперечное сечение и
выпуклую нижнюю грань. На участке ребра дли-
ной 5 мм умещаются пять или шесть валиков.
Расстояние между серединами валиков достигает
1.5–2 мм.

Несколько шипов, сохранившихся на перед-
нем поле одной створки, имеют узкий, плоский
центральный ствол, слабо расширяющийся к ос-
нованию, и верхнюю грань с отчетливой осевой
бороздой. На одном шипе просматривается
игольчатый короткий боковой отросток, который
прикрепляется к передней стороне центрального
ствола шипа.

В правой створке зубы 3a и 3b слиты друг с дру-
гом в единый уплощенный с боков, дуговидно
изогнутый валик, который спереди и сверху огра-
ничивает крупную и глубокую ямку для зуба 2b.
Дно этой зубной ямки покрыто поперечными ва-
ликами. Зуб PI отсутствует. Нимфа мощная, пла-
стинчатая, сравнительно высокая, дуговидно
изогнутая.

Мускульные отпечатки крупные, отчетливые.
Передний отпечаток неправильно-овальный, уз-
кий, сверху усечен (на голотипе он частично раз-
рушен). Задний отпечаток широкоовальный, не
усеченный, он шире и ниже переднего. Мантий-
ная линия удалена от нижнего края на расстояние
3–4 мм. Внутренняя поверхность без пор.
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Р а з м е р ы  в  м м  и  о т н о ш е н и я:

С р а в н е н и е. От экземпляров C. subcalcarata
со сближенными ребрами C. ferrata отличается
более частыми ребрами и отсутствием пор на
внутренней поверхности. От крупных экземпля-
ров C. clavaticostata Klushnikov правые створки
C. ferrata отличаются спиральной, а не изогнуто
конусовидной макушкой, большей степенью вы-
пуклости (у C. ferrata в пределах 0.5–0.53, у
C. clavaticostata – 0.30–0.45), более толстыми реб-
рами, более узкими шипами, отсутствием лате-
рального зуба PI и отсутствием на наружной по-
верхности двух бороздчатых депрессий, которые
у C. clavaticostata отграничивают участки, покры-

Экз. № Д В Вп СУ СВ

Голотип,
И–400/100 (RV)

38.0 35.0 17.5 0.92 0.50

И–400/102 (RV) 42.0 38.2 20.5 0.90 0.53

И–400/103 (RV) 44.5 40.5 20.3 0.91 0.50

тые своей специфической скульптурой. У C. ferra-
ta скульптура однообразна на всей поверхности.

От крупных видов Chama новый вид легко от-
личается очень частыми низкими ребрами с вали-
ками на нижних склонах.

М а т е р и а л. 4 взрослых правых створки из
слоя 12.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I V
Фиг. 1–7. Chama (Chama) subcalcarata sp. nov.: 1 – экз. ГМ КНУ, И–83/02, свободная правая створка длиной 40 мм:
1а – снаружи, 1б – изнутри, 1в – со стороны макушки; 2 – голотип ГМ КНУ, И–83/01, свободная правая створка дли-
ной 43 мм: 2а – снаружи, 2б – изнутри; 3 – экз. ГМ КНУ, И–83/03, свободная правая створка снаружи длиной 31.9 мм,
обладающая оттянутой и усеченной передней частью; 4 – экз. ГМ КНУ, И–83/95, прикрепляющаяся левая створка
высотой 44.8 мм: 4а – снаружи, 4б – изнутри; 5 – экз. ГМ КНУ, И–83/07, свободная правая створка снаружи длиной
28.1 мм, обладающая сближенными концентрическими ребрами; 6 – экз. ГМ КНУ, И–83/04, свободная правая створ-
ка снаружи длиной 31.9 мм, вытянутая в длину; 7 – экз. ГМ КНУ, И–83/96, прикрепляющаяся левая створка высотой
25.3 мм: 7а – снаружи, 7б – изнутри; Украина, г. Кривой Рог, карьер Ингулецкого ГОКа; средний эоцен, малиновская
свита, слой 12.

New Species of Chama (Bivalvia) from the Middle Eocene of South Ukraine
A. A. Berezovsky

Krivoi Rog National University, Krivoi Rog, Ukraine

Two new species of Chama: C. subcalcarata и C. ferrata from the Middle Eocene of Krivoy Rog city are de-
scribed.

Keywords: Mollusca, Bivalvia, Paleogene
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Описан новый вид Paterula (?) vasilievae из франских отложений Волго-Уральского и Тимано-Пе-
чорского регионов. Для вида характерны слабовыпуклые створки, наличие протегулюма на обеих
створках и псевдоареи на брюшной створке. Изучена микроструктура раковины для обеих створок
на разных возрастных стадиях.
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Сотрудница кафедры палеонтологии Москов-
ского государственного ун-та им. М.В. Ломоно-
сова Л.И. Кононова предоставила авторам кол-
лекцию брахиопод из франских отложений в Вол-
го-Уральском и Тимано-Печорском регионах, в
которых обнаружен новый вид ?Paterula vasilievae,
описанный ниже.

Оригиналы хранятся в Палеонтологическом
ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН), колл.
№ 5609 и 5645.

О Т Р Я Д LINGULIDA
Н А Д С Е М Е Й С Т В О LINGULOIDEA 

MENKE, 1828
СЕМЕЙСТВО PATERULIDAE COOPER, 1956

Род Paterula Barrande, 1879
Paterula (?) vasilievae Smirnova et Zhegallo, sp. nov.

Табл. V, фиг. 1–8; табл. VI, фиг. 1–8 (обе – см. вклейку)

В и д  н а з в а н в честь М.В. Васильевой, ока-
завшей большую помощь авторам в работе с лите-
ратурой и детализации стратиграфических схем.

Г о л о т и п ─ ПИН, № 5609/28 (табл. V,
фиг. 1), брюшная створка; Волго-Уральский ре-
гион, Мелекесс, скв. Р 1, обр. 8752, глуб. 2112.3–
2116.4 м; верхний девон, франский ярус, тиман-
ский горизонт.

О п и с а н и е (рис. 1). Большая часть экзем-
пляров имеет правильную округлую форму
(табл. V, фиг. 1, 2), только у одного экземпляра
раковина слегка удлиненная (табл. VI, фиг. 4).
Обе створки выпуклы незначительно, в равной
степени (табл. V, фиг. 3). Длина и ширина рако-
вины изменяются от 380 до 660 мкм, выпуклость
раковины до 120 мкм. В коллекции имеется во-
семь целых раковин, из них у четырех раковин
изучены строение и микроструктура брюшных
створок. Морфология и микроструктура спинных
створок изучены также на четырех раковинах.

Характерной особенностью раковины являет-
ся наличие протегулюма на обеих створках, он хо-
рошо виден на проекции сверху (табл. V, фиг. 4).
Протегулюм занимает краевое положение на зад-
нем крае, на обеих створках он выступает за пре-
делы заднего края в различной степени. Наличие
протегулюма на обеих створках наглядно свиде-
тельствует о наличии раковины на эмбриональ-
ной стадии, что является характерным для девон-
ских лингулид (Balinski, 1997). У современных
лингулид – L. anatina (Yatsu, 1902) – и, возможно,
у мезозойских лингулид, протегулюм образуется
в виде единой пластины, в процессе роста скла-
дывающейся вдвое, с образованием протегулюма
на брюшной и спинной створках. На описанном
экземпляре P. (?) vasilievae (табл. V, фиг. 1) диа-
метр протегулюма 90 мкм, диаметр выемки посе-

УДК 564.81.551.762.3
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редине него 35 мкм. На других экземплярах раз-
меры протегулюма изменяются в пределах от 85
до 120 мкм. На дне выемки в середине протегулю-
ма различаются точечные углубления, которые
являются местами прикрепления периостракума,
как считает А. Балински (Balinski, 1997). На про-
тегулюме различаются радиальные ребра, протя-
гивающиеся от его края до серединной выемки;
их длина на всех экземплярах 25–30 мкм, толщи-
на около 1.5–2 мкм. Только на брюшной створке
имеется псевдоарея, она сохранилась удовлетво-
рительно (табл. V, фиг. 7, 8). Длина псевдоареи от
235 до 400 мкм, высота в самом высоком месте в
середине заднего края 25 мкм, в боковом направ-
лении псевдоарея быстро понижается. Наружный

край псевдоареи валиковидный, плотный, внут-
ренняя поверхность вогнутая, заполненная об-
ломками породы, сложена тонкими пластинами
толщиной доли микрона, вертикально располо-
женными. Отверстие для выхода ножки в виде уз-
кой щели, расположенной вдоль ареи, оно пол-
ностью не просматривается вследствие плохой
сохранности поверхности ареи. На брюшной
створке прослеживается послебрефическая рако-
вина с линиями роста, брефическая раковина
практически не дифференцируется. Послебре-
фическая часть раковины отличается от взрослой
раковины более выпуклой поверхностью. Диа-
метр послебрефической части раковины может
меняться от 180 до 240 мкм (табл. VI, фиг. 1, 2).

Рис. 1. Paterula (?) vasilievae sp. nov.: а–в – экз. ПИН, № 5645/20; Южный Тиман, скв. 5 Коми, глуб. 173.51 м, обр. 8;
верхний девон, франский ярус: а – спинная створка состоит из двух пластин; на верхней пластине различается поверх-
ность первичного слоя мелко бугристая; первичный слой гранулированный; верхняя часть вторичного слоя пластин-
чатая, ниже гранулированная часть вторичного слоя, которая местами замещается бакулятной; нижняя пластина це-
ликом бакулятная; масштаб 2 мкм; б – то же (с большим увеличением), участок замещения части гранулированного
прослоя бакулятным; масштаб 2 мкм; в – спинная створка состоит из трех пластин, верхняя пластина гранулирован-
ная, местами частично замещенная участками с бакулятной структурой; масштаб 2 мкм; г – экз. ПИН, № 5609/32;
Волго-Уральский регион, Мелекесс, скв. Р 1, обр. 8752, глуб. 2112.3–2116.4 м; тиманский горизонт; замещение грану-
лированной части прослоя пластинчатой структурой; масштаб 2 мкм.

а 2 мкм б 2 мкм

в 2 мкм г 2 мкм
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Линии роста послебрефической части раковины
тонкие, близ протегулюма их толщина 1.15 мкм,
дальше от протегулюма их толщина достигает 5–
6 мкм (табл. VI, фиг. 2). Близ заднего края появля-
ются вставные тонкие линии роста, быстро рас-
ширяющиеся по направлению вперед.

Микроструктура брюшной створки. В районе
протегулюма различаются три пластины (табл. V,
фиг. 5, 6). Первичный слой на протегулюме в виде
плотной пластины, тонко гранулированной, тол-
щиной 1 мкм, величина гранул десятые доли мик-
рона. Под ним верхняя часть вторичного слоя в
виде пластины толщиной 1.5 мкм, тонко гранули-
рованной, гранулы размерами доли микрона. Под
ней менее плотный прослой вторичный слоя, гра-
нулированный, гранулы размерами 0.2–0.25 мкм.
Структура раковинного вещества протегулюма
подробно описана Г. Бернат и А. Вильямсом (Bi-
ernat, Williams, 1970) у ордовикских акротретид.
На описанном материале на поперечном сколе на
уровне после брефической раковины видно, что
вторичный слой состоит из 4-х плотных пластин,
между которыми имеются многочисленные очень
тонкие пластины толщиной до 0.1 мкм. Плотные
пластины тонко гранулированные, гранулы раз-
мером до 0.2 мкм (табл. VI, фиг. 3).

Спинная створка имеет округлые очертания
(табл. VI, фиг. 1, 2), или грушевидные (табл. VI,
фиг. 4). Протегулюм, обычно диаметром 100 мкм,
наблюдался на всех спинных створках. Он зани-
мает краевое положение на заднем крае, выступа-
ет за его пределы в различной степени, может
значительно выступать в виде конуса (табл. VI,
фиг. 6). На поверхности протегулюма различают-
ся грубые, заостренные радиальные ребра длиной
до 25 мкм, толщиной 1.5–2 мкм, число ребер 18–
20. Ребра протягиваются от конца протегулюма
до серединной впадины. Сходное строение про-
тегулюма, имеющего радиальные ребра, описано
Балински (Balinski, 1997) у Lingulipora sp. и “Lin-
gula” sp. из верхнедевонских отложений Север-
ной Польши. Балински насчитывает по 5–6 пар
симметрично расположенных ребер по краю про-
тегулюма. Он предполагает, что наличие ребер на
протегулюме связано с таким же количеством ще-
тинок на нем, которые способствовали парению
и балансированию личинки в воде. Протегулюм
cо слабо выраженными в рельефе ребрами был
описан из верхнеюрских отложений Западной
Сибири в р-не Широтного Приобья у Lingularia
salymica Smirnova, 2015 (Смирнова и др., 2015).
Л. Холмер и Х. Наркем (Holmer, Narkem, 2012) об-
наружили у ?L. similis Biernat et Emig, 1993, най-
денной в центральной части Шпицбергена в ниж-
ней части меловых отложений, на задней стороне
протегулюма 12 тонких радиальных ребрышек. У
описываемого вида в середине протегулюма есть
выемка округлого контура диаметром 23–24 мкм.
Основание выемки грубо гранулированное; гра-

нулы округлые, размером 1–2 мкм (табл. VI,
фиг. 5). Протегулюм отделяется от послебрефи-
ческой раковины концентрическим валиком ши-
риной до 3 мкм (табл. VI, фиг. 7). На послебрефи-
ческой части раковины диаметром около 250 мкм
можно видеть линии роста, их ширина увеличи-
вается от макушки по направлению вперед. У зад-
него края брефической раковины ширина линий
роста составляет около 1 мкм, по направлению
вперед она достигает 2.5 мкм. Послебрефическая
часть раковины отделяется от взрослой раковины
валиком шириной 3 мкм. Взрослая часть створки
покрыта более грубыми линиями роста шириной
от 1.5 мкм в задней части створки до 6–7 мкм на
остальной поверхности. Все линии роста раздва-
иваются на всей поверхности створки, начиная от
заднего края.

Микроструктура спинной створки. На попе-
речнике спинной створки на небольшом расстоя-
нии от протегулюма толщина створки около 7–
8 мкм. Cтруктура стенки спинной створки тонко
гранулированная (табл. VI, фиг. 7). На вершине
протегулюма видны три плохо сохранившиеся
прослоя: верхний прослой соответствует первич-
ному слою, плотный, тонко гранулированный,
размер гранул сотые доли мкм. Под ним верхний
прослой вторичного слоя, гранулированный, с
размерами гранул до 0.1 мкм. Под ним более рых-
лый прослой вторичного слоя с размерами гранул
до 0.2 мкм (табл. VI, фиг. 8).

Поверхность первичного слоя спинной створ-
ки на послебрефической части и взрослой рако-
вине мелкобугристая, бугорки овально вытяну-
тые в направлении линий роста; длина бугорков
до 0.5 мкм, ширина 0.3 мкм (рис. 1, а). На попе-
речном сколе можно видеть детальное строение
раковинного вещества. Первичный слой грану-
лированный, гранулы размерами 1.5–2 мкм. Тол-
щина первичного слоя 0.2–0.25 мкм (рис. 1, а).
Вторичный слой состоит из двух, местами из трех
пластин. При наличии двух пластин толщина
стенки створки около 6 мкм. На верхней пластине
толщиной от 1.8 до 4 мкм верхний прослой вторич-
ного слоя тонкопластинчатый, пластины располо-
жены перпендикулярно к поверхности створки.
Толщина каждой пластины 0.1–0.2 мкм, толщина
тонкопластинчатого прослоя до 1.5 мкм. Под тон-
копластинчатым прослоем гранулированный
прослой, размеры гранул до 0.1–0.15 мкм. Толщи-
на гранулированного прослоя изменяется от 0.7
до 2 мкм. Вдоль длины скола гранулированный
прослой замещается сильно перекристаллизо-
ванным бакулятным прослоем толщиной до
0.8 мкм (рис. 1, б). Нижняя пластина толщиной от
1.6 до 2 мкм сильно перекристаллизованная, це-
ликом бакулятная. При наличии трех пластин
толщина стенки створки 7 мкм (рис. 1, в). На
верхней пластине под тонким первичным слоем
различается верхняя часть вторичного слоя, пред-
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ставленная сильно разрушенным гранулирован-
ным прослоем, местами замещенным участками с
бакулами. Толщина гранулированного прослоя
2.5–2.7 мкм. Средняя и нижняя пластины имеют
толщину 1.3–1.4 мкм, состоят из бакулей. На не-
которых экземплярах видно замещение гранули-
рованного прослоя пластинчатым участком
(рис. 1, г).

Р а з м е р ы. Длина и ширина раковины – до
660 мкм.

С р а в н е н и е. Новый вид отличается от P. ar-
gus Mergl, 1999 краевым положением протегулю-
ма и личиночной раковины, наличием коротких
радиальных ребрышек на протегулюме. От
P. holynensis Mergl, 2001 отличается отсутствием
лимба.

З а м е ч а н и я. Условное отнесение описывае-
мого вида к роду Paterula связано с отсутствием
микроорнаментации на брефической и по-
слебрефической частях раковины. Возможно,
что отсутствие этого признака связано с сохран-
ностью раковин брахиопод и со способами обра-
ботки кернового материала в процессе извлече-
ния ископаемых раковин. Характерно, что при
изучении позднедевонских и позднеюрских лин-
гулят северо-западных районов Сибири и Евро-
Уральской области, относящихся к семействам
Discinidae и Lingulidae (Смирнова и др., 2019а, б),
которые были получены из породы аналогичным
способом, не были обнаружены признаки орна-
ментации на брефических и послебрефических
стадиях. Этот признак, как правило, упоминается
при характеристике ряда семейств в надсемей-
ствах Discinoidea и Linguloidea. В характеристике
семейства Discinidae (надсемейство Discinoidea)
указано, что этот признак встречен у многих ис-
копаемых форм (Holmer, Popov, 2000). В конкрет-
ных случаях для дисцинид и лингулид характери-
стика микроорнамента на юных и взрослых ста-
диях приведена Вильямсом (Williams, 1998, 2003)
и М. Кусак и др. (Сusack et al., 1999). На послебре-
фических и взрослых стадиях в качестве примера
можно привести ордовикский лингулоидный род
Acrosaccus, дисциноидный род Schizotreta, встре-
ченный в ордовике Швеции (Holmer, 1986; Hol-
mer, Popov, 2000), род Orbiculoidea из девона
Швеции (Holmer, 1987) и из верхнего девона севе-
ра Сибири (Смирнова и др., 2019а).

Полную характеристику микроорнамента на
брефических раковинах палеозойских лингули-
формных брахиопод дал Вильямс (Williams, 2003).
Установлено, что микроорнамент у брефических
и послебрефических частей раковин у дисцинид и
лингулид встречается значительно чаще у родов в
интервале кембрий–силур. В девоне количество
родов с микроорнаментом уменьшается. При
изучении надсемейства Linguloidea, в семействе
Paterulidae, представители которого существова-

ли в основном в ордовике и силуре, для всех родов
характерна микроскульптура. Последние пред-
ставители рода Paterula Barrande, 1879 описаны
М. Мергл (Мergl, 2001) из верхнего девона Боге-
мии. У них отмечается очень тонкий рисунок
микроорнамента, не дающий рельефа, затрагива-
ющий поверхность первичного слоя. Таким обра-
зом, при тщательной химической и механической
обработке измельченного кернового материала
вероятность сохранения тонкого рисунка микро-
орнамента на створках патерулид в нашем мате-
риале крайне мала.

М а т е р и а л. 8 целых раковин из верхнего де-
вона, франский ярус: 6 экз. из Волго-Уральского
региона, Мелекесс, скв. Р 1, глуб. 2112.3–2116.4 м,
обр. 8752; 2 экз. из Южного Тимана, скв. 5 Коми,
глуб. 173.51 м, обр. 8.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V
Фиг. 1–8. Paterula (?) vasilievae sp. nov.: 1, 3, 4, 7, 8 – голотип ПИН, № 5609/28: 1 – брюшная створка правильной округ-
лой формы хорошей сохранности; масштаб 200 мкм; 3 – вид сбоку, обе створки незначительно выпуклые в равной сте-
пени; масштаб 500 мкм; 4 – вид на раковину сверху, видны два протегулюма на обеих створках; масштаб 50 мкм; 7 –
протегулюм на брюшной створке, брефическая раковина и арея; масштаб 50 мкм; 8 – протегулюм на брюшной створ-
ке, впадина целиком закрыта раковинным веществом; масштаб 20 мкм; 2, 5 – экз. ПИН, № 5609/29: 2 – брюшная
створка округлая, с протегулюмом; масштаб 200 мкм; 5 – протегулюм, в середине впадина на внутренних слоях про-
тегулюма; масштаб 20 мкм; 6 – экз. ПИН, № 5609/30, протегулюм, в середине впадина, закрытая нижним прослоем
раковинного вещества; масштаб 20 мкм; Волго-Уральский регион, Мелекесс, скв. Р 1, обр. 8752, глуб. 2112.3–2116.4 м;
верхний девон, франский ярус, тиманский горизонт.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I
Фиг. 1–8. Paterula (?) vasilievae sp. nov.: 1, 2 – экз. ПИН, № 5609/28: 1 – брефическая раковина, намечены границы с
протегулюмом; масштаб 20 мкм; 2 – макушечная часть, протегулюм с четкими радиальными ребрами и серединной
впадиной, линии роста на брефической раковине; масштаб 100 мкм; 3 – экз. ПИН, № 5609/34, поперечный скол
брюшной створки, чередование плотных и очень тонких пластин; масштаб 10 мкм; 4, 8 – экз. ПИН, № 5609/31: 4 –
спинная створка грушевидных очертаний, протегулюм с радиальными ребрами; масштаб 200 мкм; 8 – несколько пла-
стин на вершине протегулюма, пластина сверху слева – первичный слой плотный, тонко гранулированный, под ним
верхний прослой вторичного слоя более рыхлый, под ним более низкий прослой вторичного слоя, еще более рыхлый,
гранулированный; масштаб 5 мкм; 5 – экз. ПИН, № 5609/32, в середине протегулюма есть выемка округлого контура;
масштаб 20 мкм; 6, 7 – экз. ПИН, № 5609/33: 6 – часть спинной створки; хорошо виден протегулюм с четкими ради-
альными ребрами и серединной выемкой, основание выемки грубо гранулированное, гранулы округлые размером 1–
2 мкм; масштаб 20 мкм; 7 – поверхность створки тонко гранулированная; масштаб 10 мкм; Волго-Уральский регион,
Мелекесс, скв. Р 1, обр. 8752, глуб. 2112.3–2116.4 м; верхний девон, франский ярус, тиманский горизонт.

The Finds of the Upper Devonian Linguloidea Genus Paterula Barrande
(Family Paterulidae Cooper) in Volga-Urals and Timan-Pechora Regions

T. N. Smirnova1, E. A. Zhegallo2

1Moscow State University, Moscow, Russia
2Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

New species Paterula (?) vasilievae from Frasnian of Volga-Urals and Timan-Pechora regions was described.
Species has weakly convex valves, protegulum is on both valves, ventral pseudoarea presents. The shell mi-
crostructure was discovered on both valves.

Keywords: Upper Devonian, Frasnian, Volgo-Urals region, Timan-Pechora region, new species, Paterula,
shell microstructure
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Описан новый представитель семейства Vitimotauliidae, Purbimodus khramovi sp. nov. На основании
нового материала переописаны род Purbimodus Sukatsheva et Jarzembowski, 2001 и вид P. parvulus Su-
katsheva et Aristov, 2020 из нижнего мела России (Республика Бурятия, местонахождение Хасурты).
Приведены уточненные определительные таблицы родов семейства Vitimotauliidae и видов рода
Purbimodus. Геологический возраст местонахождения Хасурты определяется не моложе раннего мела.

Ключевые слова: Insecta, Trichoptera, Vitimotauliidae, Purbimodus, нижний мел России, Республика
Бурятия, Хасурты, новый вид
DOI: 10.31857/S0031031X21330011

Новый материал, описываемый в настоящей
работе, собран экспедиционными отрядами Па-
леонтологического ин-та им. А.А. Борисяка РАН
(ПИН) 2014 и 2019 гг. из нижнемелового местона-
хождения Хасурты (Россия, Республика Бурятия,
Закаменский р-н, окрестности хут. Хасурты, в
25 км восточнее г. Закаменска). Ручейники, как и
другие ископаемые насекомые Хасурты, происхо-
дят из отложений гусиноозерской серии и датиру-
ются ранним мелом (Kopylov, Rasnitsyn, 2020).

Типовой материал хранится в коллекции лаб.
артропод ПИН РАН.

Авторы выражают глубокую благодарность
А.П. Расницыну и А.Г. Пономаренко (ПИН
РАН), В.Д. Иванову и С.И. Мельницкому
(СПбГУ) за ценные советы и консультации, а так-
же Н.С. Гороховой (ООО “Издательство АСТ”) за
техническую помощь. Работа поддержана Про-
граммой Президиума РАН “Эволюция органиче-
ского мира. Роль и влияние планетарных процес-
сов” и грантом РФФИ № 18-04-00322.

Vitimotauliidae Sukatsheva, 1968 – это наиболее
широко распространенное в нижнем мелу семей-
ство ископаемых ручейников. Оно известно из
Южной Сибири, Забайкалья, Монголии, Китая и
Южной Англии (Сукачева, Аристов, 2020). Как
отдельное семейство оно было выделено на осно-
вании жилкования передних крыльев, сохранив-
шихся достаточно хорошо, в отличие от морфо-

логических признаков головы и тела. В 2009 г.
из местонахождения Исянь (Китай) в семействе
Vitimotauliidae был описан род Sinemodus Wang,
Liang, Ren et Shin, 2009 (Wang et al., 2009). Благо-
даря хорошей сохранности материала, в описание
семейства и нового рода, помимо рассмотрения
жилкования крыльев, авторами были добавлены
морфологические детали головы, груди и ног. В
расширенное переописание семейства Vitimo-
tauliidae, данное китайскими учеными, нами до-
бавлены новые детали, полученные благодаря
сборам 2019 г. в Хасурты и опубликованые нами
ранее (Сукачева, Аристов, 2020).

К настоящему времени семейство Vitimotaulii-
dae насчитывает 29 видов пяти родов (см. опреде-
лительную таблицу родов). Интересно, что Vi-
timotauliidae известны только из Северного полу-
шария. В Южном полушарии не сделано ни
одной находки, хотя в таких нижнемеловых ме-
стонахождениях ископаемых насекомых, как
Кунварра (Австралия) и Сантана (Бразилия), они
могли бы присутствовать. Тем более, что из этих
местонахождений известны находки ручейников
(Jell, Duncan, 1986; Grimaldi, 1990; Bechly, 2007).
Важно, что в нижнем мелу Южного Полушария
пока не найдены передвижные домики ручейни-
ков, широко представленные в Евразии, где они
часто сопутствуют находкам имаго Vitimotauliidae.

УДК 565.734:551.763.1(571)



36

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 4  2021

СУКАЧЕВА, АРИСТОВ

Определительная таблица 
родов семейства Vitimotauliidae

1 (2) Развилок F5 расположен на одном уровне с
развилком F1. Развилки F3 и F4 короткие, на-
чинаются на границе четвертой четверти дли-
ны крыла............................................................. 
...................Sinemodus Wang, Liang et Ren, 2009.

2 (1) Развилок F5 расположен проксимальнее раз-
вилка F1. Развилки F3 и F4 длинные, начинают-
ся в третьей четверти длины крыла.

3 (8) Насекомые крупные (длина передних кры-
льев 10–13 мм), с темным рисунком по краям
крыльев и по вершинам апикальных развилков.

4 (7) Ячея MC короче ячеи DC в 1.4–1.7 раз.
5 (6) Субкостальное поле равной ширины с ко-

стальным. Ячея MC в 1.7 раз короче ячеи DC.
Ячея TC короткая, в 1.3 раза короче ячеи MC.
CuP и A1 впадают в задний край крыла прокси-
мальнее середины длины крыла........................ 
..................Burimodus Sukatsheva et Aristov, 2020

6 (5) Субкостальное поле уже костального. Ячея
MC в 1.4–1.5 раза короче ячеи DC. Ячея TC
длинная, намного длиннее ячеи MC. CuP и A1
впадают в задний край крыла на середине его
длины или немного дистальнее…...................... 
..............................Multimodus Sukatsheva, 1968.

7 (4) Ячея MC в 1.2 раза короче ячеи DC................. 
............................Vitimotaulius Sukatsheva, 1968.

8 (3) Насекомые мелких и средних размеров (6–
11 мм). Рисунка на крыльях нет или он в виде
темной окраски со светлыми пятнами по всему
крылу.................................................................. 
.....Purbimodus Sukatsheva et Jarzembowski, 2001.

Список родов семейства Vitimotauliidae 
с местонахождениями

Sinemodus Wang et al., 2009; нижний мел, Ис-
янь, Ляонин (Китай).

Burimodus Sukatsheva et Aristov, 2020; нижний
мел, Хасурты (Бурятия, Россия).

Multimodus Sukatsheva, 1968; нижний мел, Ис-
янь (Ляонин, Китай), Бон-Цаган (Монгольский
Алтай, Монголия), Байса, Бурея, Хасурты (Буря-
тия, Россия); нижняя юра, Бичектуй (Бурятия,
Россия).

Vitimotaulius Sukatsheva, 1968; верхняя юра,
Унда; нижний мел, Байса, Ундурга (Забайкаль-
ский край, Россия).

Purbimodus Sukatsheva et Jarzembowski, 2001;
нижний мел, Южная Англия, Хасурты (Бурятия,
Россия).

Большое разнообразие и обилие представите-
лей Vitimotauliidae до сих пор встречалось только
в таких крупнейших меловых лагерштеттах, как
Бон-Цаган (Баацагаан, Монголия) и, особенно,

Байса. В Бон-Цагане в нижнем мелу наблюдается
достаточно плоский рельеф с постепенной сме-
ной речных и озерных отложений, а Байсинское
местонахождение образовалось на месте межгор-
ной впадины. Всего в местонахождении Байса
было собрано более 1000 экз. ручейников, из них
более 300 экз. имаго и более 700 экз. личиночных
домиков. Кроме того, в небольшом количестве
найдены куколки и личинки ручейников. Лагер-
штетт Хасурты не уступает ни по обилию, ни по
разнообразию материала. В этом местонахожде-
нии, как и в Байсе, имеются серии экземпляров,
принадлежащих одному виду. К настоящему вре-
мени из Хасурты известно более 6000 экз. ископа-
емых насекомых (Синиченкова, 2011; Сукачева,
Василенко, 2019; Сукачева, Аристов, 2020; Kopy-
lov et al., 2020). Ручейников из Хасурты найдено
241 экз. из 15 семейств [из которых имаго более
170 экз., 41 экз. представлен преимагинальными
стадиями (куколки и передвижные личиночные
домики)]. Интересно, что в Байсе домиков найде-
но вдвое больше, чем имаго, а в Хасурты домиков
в четыре раза меньше, чем имаго. Это связано,
скорее всего, с экологическими и ландшафтными
условиями, т.к. в Хасурты не было обычных для
мезозойских озер плавающих растительных агре-
гатов (матов), на которых могли обитать и широ-
ко разноситься личинки ручейников в своих до-
миках, как это встречается у современных лимне-
филид. При разрушении матов домики падали и
захоранивались на дне водоема (Kopylov et al.,
2020). Отсутствие матов также объясняет мало-
численность домиков в глубоких частях озера, где
образовывались отложения лагерштетта Хасурты.
Скорее всего, в данном случае многочисленные
витимотаулииды выводились по большей части
из личинок, развивавшихся в близлежащих ре-
ках, текущих по довольно залесенным предго-
рьям, а затем имаго ветром переносились к озеру,
где и захоранивались.

По результатам изучения геологического стро-
ения и фауны беспозвоночных можно судить до-
статочно обоснованно о палеоэкологии местона-
хождения Хасурты. Скорее всего, оно находилось
в небольшой долине между низкими холмами с
крутыми склонами вблизи озера. По остаткам фа-
уны насекомых и остаткам растительности мож-
но предположить прохладные условия существо-
вания в сезонном гумидном климате (Kopylov
et al., 2020).

Полученный новый материал из Хасурты поз-
воляет дать более развернутое описание рода Pur-
bimodus и подробное переописание вида P. parvu-
lus Sukatsheva et Aristov, 2020, что необходимо для
обоснованного сравнения его с новым видом Pur-
bimodus.
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О Т Р Я Д TRICHOPTERA
СЕМЕЙСТВО VITIMOTAULIIDAE SUKATSHEVA, 1968

Род Purbimodus Sukatsheva et Jarzembowski, 2001

Purbimodus: Sukatsheva, Jarzembowski, 2001, c. 688; Сука-
чева, Аристов, 2020 с. 56.

Т и п о в о й  в и д – Purbimodus minor Suka-
tsheva et Jarzembowski, 2001.

Д и а г н о з. Насекомые средних размеров, пе-
редние крылья 6–11 мм. Костальное поле шире
субкостального. Sc средней длины, почти всегда
оканчивается в третьей четверти длины крыла на
переднем крае. Ячея DC, как правило, больше
ячеи MС, редко равна ей по длине и начинается
всегда во второй четверти длины крыла. R без раз-
вилка. Апикальные развилки F1 и F2 длинные и
начинаются на одном или почти на одном уровне.
Развилки F3 и F4 также могут начинаться на од-
ном уровне, или F3 начинается дистальнее F4.
Развилок F5 расположен проксимальнее начала
развилка F1. Ячеи DC, MC и TC закрыты. CuP и
A1 впадают в задний край крыла в середине его
длины или вблизи нее. CuP перед окончанием по-
чти всегда образует коленчатый изгиб.

В и д о в о й  с о с т а в. Шесть видов из нижнего
мела Забайкальского края (Россия) и Южной Ан-
глии (см. определительную таблицу видов рода).

С р а в н е н и е. См. определительную таблицу
родов семейства Vitimotauliidae.

Определительная таблица видов рода Purbimodus 
Sukatsheva et Jarzembowski, 2001

1 (4) CuP и A1 впадают в задний край крыла в раз-
ных точках.

2 (3) RS в 1.2 раза короче ячеи DC. Ячея DC не-
много длиннее ячеи MC..................................... 
.....P. rasnitsyni Sukatsheva et Jarzembowski, 2001.

3 (2) RS более чем на половину короче ячеи DC.
Ячея DC равна по длине ячее MC...................... 
.........P. medius Sukatsheva et Jarzembowski, 2001.

4 (1) CuP и A1 впадают в задний край крыла в од-
ной точке.

5 (6) Sc впадает в передний край крыла значитель-
но дистальнее вершин развилков F1 и F2........... 
..........P. minor Sukatsheva et Jarzembowski, 2001.

6 (5) Sc впадает в передний край крыла почти на
уровне вершин развилков F1 и F2.

7 (8) Ячея DC больше ячеи MC в 1.5 раза. Попе-
речная жилка cua2–cup длинная........................ 
........P. saxosus Sukatsheva et Jarzembowski, 2001.

8 (7) Ячея DC больше ячеи MC в 1.1–1.4 раза или
равна ей.

9 (10) Вершины развилков F3 и F4 расположены
на одном уровне...................P. khramovi sp. nov.

10 (9) Вершины развилков F3 и F4 расположены
на разных уровнях.............................................. 
..................P. parvulus Sukatsheva et Aristov, 2020

Purbimodus parvulus Sukatsheva et Aristov, 2020

Purbimodus parvulus: Сукачева, Аристов, 2020, с. 58,
рис. 1, б, табл. VI, фиг. 2.

Г о л о т и п – ПИН, № 5026/1498, прямой и
обратный отпечатки полного переднего крыла;
Россия, Республика Бурятия, местонахождение
Хасурты; нижний мел, гусиноозерская серия.

О п и с а н и е (рис. 1, а, б). Крылья довольно
узкие, длина больше ширины в 2.4–3 раза. Перед-
ний край крыла прямой, вершина закруглена.
Наибольшая ширина крыла на уровне впадения
CuA2 в задний край крыла. Sc короткая, прямая,
заканчивается в районе середины третьей четвер-
ти длины крыла несколько дистальнее вершин
развилков F1 и F2. Субкостальное поле в 1.1–
1.3 раза уже костального. R с длинным, слабым
вершинным ковшеобразным изгибом, иногда с
горбообразной выпуклостью на уровне вершины
F1. Имеется слабая косая жилка r-rs1 + 2 немного
проксимальнее вершины F1. Ячея DC равна по
длине или короче своего ствола, длиннее или рав-
на ячее MC и начинается в районе середины вто-
рой четверти длины крыла. F1 начинается на
уровне или почти на уровне развилка F2. Попе-
речная жилка rs1 + 2–rs3 прямая или очень слабо
изогнута. Жилка rs4–m1 + 2 прямая. Развилки F3 и
F4 короче развилков F1 и F2, широкие. Вершины
развилков F3 и F4 начинаются на разных уровнях.
F3 со стебельком или прямая поперечная m1 + 2–m3
сдвинута к вершинам развилков. Ячея TC длин-
ная. Поперечная жилка m-cua дугообразно изо-
гнутая. Жилка m-cu образует ложное основание
переднего кубитуса. CuP и A1 впадают в задний
край крыла в одной точке примерно на середине
длины крыла. Поперечная cua2-cup четкая, до-
вольно короткая. CuP коленообразно изгибается
к своему окончанию. A2 довольно короткая, со-
ставляет почти половину длины A1. Анальное по-
ле различной ширины (с учетом паратипов).

Р а з м е р ы  в  м м: длина крыла 6–10, ширина
2.7–3.3.

С р а в н е н и е. См. определительную таблицу
видов.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, еще девять эк-
земпляров ПИН, №№ 5340/1462, 1465, 2280,
2284, 2290, 2297, 2300, 2304, 2305 из того же место-
нахождения.
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Purbimodus khramovi Sukatsheva et Aristov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а – в честь палеоэнтомоло-
га А.С. Храмова.

Г о л о т и п – ПИН, № 5340/2281, прямой и об-
ратный отпечатки переднего крыла; Россия, Рес-
публика Бурятия, местонахождение Хасурты;
нижний мел, гусиноозерская серия.

О п и с а н и е (рис. 2, а, б). Крыло узкое, длина
больше ширины в 2.4–3.3 раза. Передний край
крыла прямой, вершина вытянута. Наибольшая
ширина крыла на уровне впадения CuA2 в задний
край крыла. Sc короткая, прямая, заканчивается
на уровне третьей четверти длины крыла, не-
сколько дистальнее вершин развилков F1 и F2.
Субкостальное поле в 1.6–2.6 раза уже костально-
го. R прямой, с очень слабым вершинным ковше-
образным изгибом и иногда с горбообразной вы-
пуклостью на уровне вершины F1. Поперечная
жилка r-rs1 прямая или слабо косая. Ячея DC в

1.1–1.6 раза больше ствола RS, в 1.1–1.4 раза боль-
ше ячеи MC и начинается вблизи середины вто-
рой четверти длины крыла. Развилки F1 и F2, так
же как F3 и F4, начинаются на одном уровне. По-
перечные жилки rs2-rs3 и rs1-m1 + 2 прямые. Раз-
вилки F3 и F4 короче развилков F1 и F2, довольно
узкие. Все апикальные развилки сидячие. Попе-
речная жилка m1 + 2-m3 прямая или слабокосая,
поперечная m3 + 4-cua прямая или слабо дугооб-
разно изогнута. Ячея ТС длинная. CuP и A1 впада-
ют в задний край крыла в одной точке на середине
его длины. Поперечная cua2-cup длинная. CuP
резко изгибается к своему окончанию, десклеро-
тизуясь и образуя коленообразный изгиб. A2 до-
вольно короткая, составляет почти половину
длины A1. Анальное поле довольно узкое.

Р а з м е р ы  в  м м: длина крыльев 5.7–11, ши-
рина 2.1–3.7.

Рис. 1. Purbimodus parvulus Sukatsheva et Aristov, 2020, голотип ПИН, № 5026/1498: а – фотография, б – прорисовка
жилкования. Длина масштабной линейки 1 мм.
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С р а в н е н и е. См. определительную таблицу
видов.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, паратипы
ПИН, №№ 5026/586; 5340/2279, 2283, 2291, 2295,
2325 из того же местонахождения.
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Purbimodus khramovi sp. nov. is described in the family Vitimotauliidae. Purbimodus Sukatsheva et Jarzem-
bowski, 2001 and P. parvulus Sukatsheva et Aristov, 2020 from the Lower Cretaceous Khasuty locality (Re-
public of Buryatia, Russia) are re-described, the latter one based on a new material. Keys to genera of Vitimo-
tauliidae and to species of Purbimodus are provided. Age of Khasurty is identified as not younger than Early
Cretaceous
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Из северодвинских отложений местонахождения Исады (Мутовинская линза; Вологодская обл.,
Великоустюгский р-н) описан новый вид стрекоз семейства Kennedyidae: Kennedya suchonensis sp.
nov. Несмотря на преемственность основных особенностей жилкования крыльев, исадские стреко-
зы имеют необычное для протозигоптер строение дискоидальной области стебелька, позволяющее
на новом уровне рассмотреть вопрос о морфогенезе этой структуры. Обсуждаются эволюционные
связи исадских стрекоз с остальными кеннедиидами.

Ключевые слова: Odonata, Protozygoptera, Kennedyidae, верхняя пермь, Вологодская область, новый вид

DOI: 10.31857/S0031031X21040061

ВВЕДЕНИЕ

Kennedyidae Tillyard, 1925 – вымершее семей-
ство стебельчатокрылых стрекоз, представители
которого известны из пермских и триасовых от-
ложений Северного полушария (Tillyard, 1925;
Martynov, 1930; Carpenter, 1931, 1933, 1939, 1947;
Притыкина, 1981; Nel et al., 2012; Felker, 2020).
Признаки строения тела пока не описаны деталь-
но, но по особенностям жилкования кеннедиид
относят к инфраотряду Protozygoptera Tillyard,
1925. В состав семейства включают небольших
по размеру стрекоз с редуцированным жилкова-
нием крыльев, основными признаками которых
являются: наличие стебелька, заметно укоро-
ченная анальная жилка и редкое поперечное
жилкование.

Самые разнообразные комплексы кеннедиид
происходят из кунгурских местонахождений Эль-
мо, Мидко (США) (Tillyard, 1925; Carpenter, 1931,
1933, 1939, 1947) и Чекарда (Россия) (Nel et al.,
2012; Фелькер, Василенко, 2017), северодвинско-
го Исады (Россия) (Василенко, 2013; Фелькер,
Василенко, 2015, 2017), индского Бабий Камень
(Россия) (Фелькер, 2021) и ладин–карнийского
Джайлоучо (Киргизия) (Притыкина, 1981). В на-
стоящей статье описывается часть материала из
местонахождения Исады, представленная новым
видом рода Kennedya.

Исады – одно из самых богатых позднепалео-
зойских местонахождений ископаемых насеко-
мых (Rasnitsyn et al., 2013). За период целенаправ-
ленных палеоэнтомологических сборов c 2005 г.
по настоящее время из него известно уже более
7000 остатков ископаемых насекомых разной сте-
пени сохранности: от неполных крыльев до отпе-
чатков целых насекомых. Наиболее перспектив-
ные насекомоносные слои находятся в пределах
Мутовинской линзы, сложенной сероцветными
породами кичугской и каликинской пачек пол-
дарсской свиты северодвинского яруса (Golubev,
2013). Сама линза вместе с вмещающими красно-
цветами верхней перми расположена на левом бе-
регу р. Сухоны, примерно в 500 м выше по тече-
нию от дер. Исады, находящейся на противопо-
ложной стороне реки (Вологодская обл.,
Великоустюгский р-н). Данные по геологическо-
му строению, истории изучения и палеонтологи-
ческому составу комплекса местонахождения Ис-
ады подробно представлены в литературе (Сини-
ченкова, 2013; Aristov et al., 2013; Karasev, 2013;
Kopylov, 2013; Arefiev et al., 2015).

Отметим, что комплекс стрекоз из Исад до-
вольно необычен, так как представлен преиму-
щественно мелкими кеннедиеобразными форма-
ми, сближаемыми по облику и жилкованию кры-
ла с родом Progoneura, который наиболее обилен
в нижнепермских отложениях местонахождения
Мидко (Василенко, 2013; Фелькер, Василенко,

УДК 565.733.3:551.736.3(470.12)
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2015). В то же время, найдены единичные остатки
стрекоз, сходных с триасовыми протомирмелеон-
тоидами Terskeja Pritykina, 1981. Так, из 40 извест-
ных на сегодняшний день экземпляров стрекоз
14 экз. относится к крупным и среднеразмерным
формам семейств Permepallagidae и Permagrioni-
dae (по предварительным данным, один новый
вид Permepallage и три – Permolestes), пять экз. –
к описанному ниже новому виду рода Kennedya,
19 экз. – к небольшим прогоневроидным формам
сем. Kennedyidae (не менее трех пока не описан-
ных родов и шести видов) и два экз. – по предва-
рительным данным, к протомирмелеонтоидам
сем. Voltzialestidae (один пока не описанный род
и вид).

Автор выражает искреннюю благодарность
Р.А. Ракитову и Д.Е. Щербакову (ПИН РАН) за
помощь в фотографировании материала на элек-
тронном сканирующем микроскопе TeScan Vega
3, а также Д.В. Василенко (ПИН РАН) за прочте-
ние рукописи и ценные замечания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Все описываемые в настоящей работе остатки

собраны в период с 2010 по 2012 гг. экспедицион-
ными отрядами лаборатории артропод ПИН РАН
в серых алевролитах Мутовинской линзы (место-
нахождение Исады).

Изображения получены с помощью стерео-
микроскопа Leica M165C и камеры Leica DFC425.
Плохо различимое под оптическим микроскопом
строение дискоидальной области стебелька пред-
ставлено на изображениях, полученных сканиру-
ющим микроскопом TeScan Vega 3 в режиме де-
тектора BSE. При обработке изображений приме-
нялись графические редакторы Adobe Photoshop
CS6 и Adobe Illustrator СС 2020. Уточнение мор-
фологии крыльев и корректировка рисунка про-
водились с использованием стереомикроскопа
Olympus SZX10.

Для большинства экземпляров предложены
реконструкции полных крыльев. На рисунках
восстановленные элементы жилкования показа-
ны серым. При описании материала использова-
ны следующие обозначения жилок: А – анальная
жилка; An2 – вторая антенодальная поперечная
жилка; Arc – дужка; Asn – утолщенная попереч-
ная жилка, расположенная между R1 и R2 на ин-
тервале от дужки до узелка; br – опорная жилка
птеростигмы; C – костальная жилка; cua – ди-
стальная сторона sq; СuP – задняя кубитальная
жилка; IR2, IR3 – интеркалярные радиальные
жилки; МА – передняя медиальная жилка; MP –
укороченная до размера поперечной жилка меж-
ду MA и СuP, по-видимому, являющаяся сильно
редуцированной задней ветвью медиальной жил-
ки; N – узелок; n – нодальная жилка (опорная

жилка узелка); Pn – постнодальные поперечные
жилки; Psn – постсубнодальные поперечные
жилки; Pt – птеростигма; q – дискоидальная
ячейка; R1, R2, R3, R4 + 5 – ветви радиуса; Rs – ра-
диальный сектор; Sc – субкостальная жилка; sn –
субнодальная поперечная жилка; sq – субдискои-
дальная ячейка.

Типовой материал хранится в лаборатории
артропод ПИН РАН, колл. 3840.

О Т Р Я Д ODONATA
И Н Ф Р А О Т Р Я Д PROTOZYGOPTERA

СЕМЕЙСТВО KENNEDYIDAE TILLYARD, 1925

Род Kennedya Tillyard, 1925
Kennedya suchonensis Felker, sp. nov.

Табл. VII, фиг. 1–3 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а – от реки Сухоны, на бе-
регу которой расположено местонахождение.

Г о л о т и п – ПИН, № 3840/2605, позитивный
отпечаток средней части крыла (от основных
структур стебелька до не полностью сохранив-
шейся вершины); Вологодская обл., Велико-
устюгский р-н, левый берег р. Сухоны, обнаже-
ние напротив дер. Исады, местонахождение Иса-
ды; верхняя пермь, северодвинский ярус,
путятинский горизонт, полдарсская свита, кичуг-
ская пачка.

О п и с а н и е (рис. 1; 2; 4, а). An2 полная, рас-
положена немного дистальнее базального края
Arc, субкостальная ее часть без смещения про-
должает костальную. N образован примерно рав-
ным изгибом C и Sc; полный по строению, по-ви-
димому, расположен немного проксимальнее се-
редины крыла. Перпендикулярная переднему
краю крыла n расположена прямо под N. Заметно
наклоненная sn находится прямо под n на голоти-
пе (на паратипах ПИН, №№ 3840/1699, 2607 и
5003 немного смещена в дистальном направле-
нии относительно нее). Немного базальнее N в
поле между Sc и R1 находится одна практически
вертикальная поперечная жилка, без смещения
продолжающаяся в следующем поле между R1 и
R2 – прямой Asn (на паратипе ПИН, № 3840/2607
Asn слегка наклонена в сторону основания крыла
и расположена с небольшим дистальным смеще-
нием относительно поперечной в вышележащем
поле). Pn жилок не менее пяти, Psn не менее трех,
по-видимому, они могут находиться на разном
расстоянии друг относительно друга. На голотипе
и паратипе ПИН, № 3840/2607 чаще всего пост-
нодальные (Pn – по 6 на обоих экземплярах) не
продолжаются постсубнодальными (Psn – не ме-
нее 3 на голотипе и 4 на паратипе ПИН,
№ 3840/2607), в то же время на паратипе ПИН,
№ 3840/1699 они расположены попарно без сме-
щения (Pn – 5, Psn – 5; первая Pn расположена
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слегка проксимальнее первой Psn). Pt узкая, тра-
пециевидной формы, отношение ширины к дли-
не – 1 : 7, передний и задний ее края прямые, па-
раллельные друг другу; базальный и дистальный
края наклонены в разных направлениях. Жилка
br прямая, перпендикулярная R1 и R2, расположе-
на немного проксимальнее уровня середины Pt.
По-видимому, в поле между R1 и передним краем
крыла дистальнее Pt могут присутствовать слегка
наклоненные поперечные жилки (присутствуют
на паратипе ПИН, № 3840/1699).

Arc неполный, средней длины, на голотипе ра-
вен длине переднего края q (на паратипе ПИН,
№ 3840/5003 – вдвое длиннее его). На голотипе
расстояние между Asn и Arc равно расстоянию
между Asn и N (на паратипе ПИН, № 3840/5003 –
практически вдвое больше его); q закрытая, не-
большого размера, треугольная по форме, ди-
стальный ее край (МР) заметно утолщен и накло-
нен по направлению к основанию крыла. Субдис-
коидальная ячейка (sq) четырехугольная (так как
основание CuP соединено с А слабой поперечной

Рис. 1. Kennedya suchonensis sp. nov., фотографии остатков: а – голотип ПИН, № 3840/2605; б – паратип ПИН,
№ 3840/2607; в – паратип ПИН, № 3840/1699; г – паратип ПИН, № 3840/5003; д – паратип ПИН, № 3840/1306; Рос-
сия, местонахождение Исады; северодвинский ярус, полдарсская свита. Масштабный отрезок соответствует 2 мм.
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жилкой в месте ответвления R2). Дистальный
край sq (cua) слегка изогнут и наклонен в сторону
основания крыла.

Основание R4 + 5 расположено заметно ди-
стальнее N, расстояние между ними практически

вдвое меньше расстояния между Asn и N; основа-
ние IR3 находится между второй и третьей Pn, не-
много проксимальнее середины расстояния меж-
ду N и Pt; основание R3 расположено в дисталь-
ной трети того же расстояния. Основание IR2

Рис. 2. Kennedya suchonensis sp. nov.: a–д – прорисовки остатков: а – голотип ПИН, № 3840/2605; б – паратип ПИН,
№ 3840/5003; в – паратип ПИН, № 3840/1699; г – паратип ПИН, № 3840/2607; д – паратип ПИН, № 3840/1306; е–з –
реконструированные крылья (восстановленные элементы жилкования показаны серым): е – голотип ПИН,
№ 3840/2605; ж – паратип ПИН, № 3840/1699; з – паратип ПИН, № 3840/2607; Россия, местонахождение Исады; се-
веродвинский ярус, полдарсская свита. Обозначения названий жилок и ячеек указаны в работе. Масштабный отрезок
соответствует 2 мм.
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находится заметно проксимальнее Pt: на голоти-
пе и паратипе ПИН, № 3840/2607 на полторы
ячейки проксимальнее Pt, на паратипе ПИН,
№ 3840/1699 – на одну ячейку. Поле между А и
задним краем крыла очень узкое: примерно на
уровне N или немного проксимальнее его – в
5 раз уже вышерасположенного поля между A и
CuP на голотипе и паратипе ПИН, № 3840/5003;
в четыре раза уже того же поля на паратипе ПИН,
№ 3840/1699; в 6 раз уже на паратипе ПИН,
№ 3840/2607. Вершина А расположена практиче-
ски на уровне N: немного проксимальнее его на
голотипе и, по-видимому, паратипе ПИН,
№ 3840/5003, и слегка дистальнее – на паратипах
ПИН, №№ 3840/1699 и 2607. Вершина CuP нахо-
дится немного проксимальнее уровня Pt. Верши-
на МА расположена под проксимальным концом

Pt, кроме паратипа ПИН, № 3840/1306, где она
находится под дистальной частью Pt. Вершины
остальных основных продольных жилок, по-ви-
димому, расположены дистальнее Pt (на боль-
шинстве экз., см. Изменчивость). Между А и зад-
ним краем крыла находятся не менее трех попе-
речных жилок, между вершинами А и CuP
находятся не менее 15 ячеек. Между вершинами
CuP и MA, МА и R4 + 5 и R4 + 5 и IR3 число ячеек
может быть разным (см. Изменчивость). IR3, МА
и А слегка зигзагообразные в дистальной части,
остальные продольные жилки прямые.

Р а з м е р ы  в  м м. Размеры представителей
типовой серии K. suchonensis sp. nov. указаны в
табл. 1.

И з м е н ч и в о с т ь. На экземплярах типовой
серии ПИН, №№ 3840/1699, 2605 и 2607 наблю-

Рис. 3. Строение дискоидальной области крыльев триасовых стрекоз рода Kennedya: a–д – K. carpenteri, экземпляры
типовой серии: а, в – прорисовка и фотография паратипа ПИН, № 2555/616; б, г – прорисовка и фотография паратипа
ПИН, № 2240/1798; д – фотография голотипа ПИН, № 2785/2; Киргизия, местонахождение Джайлоучо; ладинский–
карнийский ярус; мадыгенская свита; е – фотография K. kedrovkensis, голотип ПИН, № 4887/144; Россия, местона-
хождение Бабий Камень; индский ярус, мальцевская свита. Обозначения названий жилок и ячеек указаны в работе.
Масштабный отрезок соответствует 1 мм.
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дается различное количество и положение Pn и
Psn жилок. Так, на голотипе имеется 6 Pn и не ме-
нее 3 Psn; на паратипе ПИН, № 3840/2607 – 6 Pn
и 4 Psn, причем практически все эти поперечные
жилки расположены не попарно; без смещения
находится только первая Psn, продолжающая
вторую Pn. В то же время, на паратипе ПИН,
№ 3840/1699 наблюдаются 5 Pn и 5 Psn, располо-
женные попарно, практически без смещения друг
относительно друга.

Кроме того, на экземплярах с сохранившейся
дистальной частью крыла (паратипы ПИН,
№№ 3840/1306, 1699 и частично 3840/2607) заме-
чено различное положение вершин продольных
жилок и, следовательно, количество ячеек между
ними. Так, на паратипах ПИН, №№ 3840/1699 и
2607 вершины CuP и МА сближены (расположе-
ны через одну ячейку) и находятся проксималь-
нее Pt или под ее проксимальным краем, верши-
ны MA и R4+5 заметно удалены друг от друга (меж-
ду ними расположено не менее шести ячеек), а
между вершинами R4 + 5 и IR3 также присутствует
только одна ячейка (эта часть сохранилась только
на паратипе ПИН, № 3840/1699). В свою очередь,
на паратипе ПИН, № 3840/1306, представленном
дистальной оконечностью крыла, вершина МА
находится под дистальной частью Pt и заметно
удалена от вершины CuP (между ними насчиты-
ваются не менее пяти ячеек – установить точнее
не позволяет сохранность), а расстояние между
вершинами МА и R4 + 5 (три ячейки) примерно

равно расстоянию между вершинами R4 + 5 и IR3
(четыре ячейки).

Отметим также, что размеры паратипа ПИН,
№ 3840/2607 немного меньше, по сравнению с
остальными экземплярами типовой серии.

С р а в н е н и е. От всех видов рода Kennedya
отличается строением дискоидальной области
стебелька: закрытой, треугольной q, четырех-
угольной sq и соединением CuP с дистальным
краем Arc. От K. carpenteri отличается меньшим
количеством Pn и Psn, от всех остальных видов –
большим количеством этих жилок. C K. carpenteri
и K. tyulkinensis сходен длиной IR2, c K. azari и
K. kedrovkensis – длиной А. Положением An2 но-
вый вид сходен с видами K. mirabilis, K. azari,
K. carpenteri и K. kedrovkensis, узостью поля меж-
ду А и задним краем крыла – с K. tillyardi, K. fra-
seri, K. ivensis. От K. mirabilis, K. tillyardi, K. fraseri,
K. pritykinae и K. azari новый вид отличается
меньшими размерами, от K. tyulkinensis,
K. kedrovkensis и K. gracilis – заметно большими
размерами крыла.

З а м е ч а н и е. У всех паратипов, за исключе-
нием ПИН, № 3840/5003, отсутствует базальная
часть крыла. Дистальная часть крыла хорошо со-
хранилась на паратипах ПИН, №№ 3840/1699 и
1306.

М а т е р и а л. Пять изолированных крыльев
разной сохранности из местонахождения Исады.
Наиболее полную сохранность имеет голотип, на

Таблица 1. Размеры представителей K. suchonensis sp. nov.: 1 – длина сохранившегося остатка (полная длина ре-
конструированного крыла); 2 – максимальная ширина (немного проксимальнее уровня вершины CuP); 3 – узел-
ковая ширина; 4 – расстояние от Arc до N; 5 – расстояние от N до Pt; 6 – расстояние от N до вершины крыла; 7 –
длина Pt; 8 – ширина Pt

Экз. ПИН, № 1 2 3 4 5 6 7 8

3840/2605, голотип 24.4 (35.0) 4.5 3.8 6.1 14.3 18.1 2.2 от 0.3 до 0.5
3840/2607 20.2 (30.8) 4.0 2.8 ~5.5 12.7 ~16.8 ~3.1 от 0.2 до 0.5
3840/1699 24.2 (36.7) 4.9 3.9 ~7.0 14.8 20.6 3.4 от 0.3 до 0.5
3840/1306 5.5 – – – – – 3.3 от 0.3 до 0.5
3840/5003 19.6 ~4.8 4.1 7.2 – – – –

Рис. 4. Строение дискоидальной области стебелька: a – Kennedya suchonensis sp. nov.; q закрытая, серой стрелкой по-
казана поперечная жилка между CuP и А, преобразующая проксимальный край sq; б – K. kedrovkensis с типично кен-
недиидным строением указанной области: q открытая, sq треугольная. Обозначения названий жилок и ячеек указаны
в работе. Масштабный отрезок соответствует 2 мм.
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котором отсутствует только основание крыла и
часть вершины; у паратипа ПИН, № 3840/2607
сохранилась середина крыла примерно от окон-
чания стебелька до дистального края птеростиг-
мы. Паратип ПИН, № 3840/1699 представляет со-
бой около двух дистальных третей крыла; паратип
ПИН, № 3840/5003 сохранился от дистальной ча-
сти стебелька до узелка; паратип ПИН,
№ 3840/1306 представлен только вершиной кры-
ла (примерно шестая часть от целого крыла).

ОБСУЖДЕНИЕ
Несмотря на заметное преобладание кеннеди-

ид среди стрекоз в ориктоценозе местонахожде-
ния Исады, большинство из них относится к мел-
ким прогоневроподобным формам, и только пять
экз. несут характерные признаки рода Kennedya
(“полный” N, длинную Pt, не полностью редуци-
рованную А, относительно длинные жилки IRs и
Rs). По облику и размерам крыла исадские кенне-
дии больше всего похожи на ладин–карнийских
представителей K. carpenteri, имея наряду с отно-
сительно расширенным задним краем крыла за-
метный переход от суженного стебелька к основ-
ной крыловой пластинке. По жилкованию крыла
новый вид, по-видимому, также следует сближать
именно с K. carpenteri, так как от других извест-
ных видов кеннедий их отличают такие признаки:
присутствие длинных Rs, IRs и учащенное попе-
речное жилкование, в том числе увеличенное ко-
личество Pn и Psn.

Однако самым необычным признаком, до это-
го не наблюдавшимся как у кеннедиид, так и у
всех остальных представителей инфраотряда Pro-
tozygoptera, является весьма специфичное строе-
ние дискоидальной области стебелька. Оно про-
является в присутствии уменьшенной, закрытой
и треугольной по форме q. Причем нижележащая
sq видоизменена на том же интервале (табл. VII).
В обычном для протозигоптер состоянии ее прок-
симальный край образуется плавным разветвле-
нием ствола Cu+A на продольные жилки CuP и А,
так что sq имеет треугольную форму. В случае ис-
адских кеннедий, в указанной области между
продольными жилками CuP и А, по-видимому,
присутствует слабая поперечная жилка, изменя-
ющая форму sq на четырехугольную (табл. VII,
фиг. 1а–1е, фиг. 3а; рис. 4, а – отмечена серой
стрелкой).

У известных протозигоптер связь между R + M
и СuP представлена в стебельке в виде заметно ре-
дуцированной (практически до состояния попе-
речной) жилки MP. Однако на исадском матери-
але (в особенности на паратипе ПИН,
№ 3840/2605) происходит двойное соединение
CuP и R + M. Причем проксимальная часть этого
соединения переходит из R + M, как обычное от-
ветвление продольной жилки от общего ствола, а

не путем образования поперечной жилки. Сфор-
мированная таким образом закрытая q, по-види-
мому, является особенностью исадских кеннедий
(рис. 4, а). Расположение составляющих ее края
продольных жилок (CuP и R + M) может быть
объяснено заметным сужением стебелька при пе-
реходе к основной крыловой пластинке. Такую
конфигурацию структур стебелька нельзя считать
артефактом сохранности, так как она присутству-
ет как минимум на трех экземплярах – паратипе
ПИН, № 3840/5003 (практически не гофрирован-
ная часть стебелька; табл. VII, фиг. 1а–1е), голо-
типе ПИН, № 3840/2605 (жилки дискоидальной
области расположены в разных плоскостях, но
при “развертке” образуют сходный с плоским
крылом рисунок; табл. VII, фиг. 2а, 2б) и паратипе
ПИН, № 3840/2607 (присутствует дискоидальная
область, Arc не сохранился; табл. VII, фиг. 3а).

Подобное строение дискоидальной и субдис-
коидальной областей отмечается на K. carpenteri
из среднего–верхнего триаса Киргизии, паратип
ПИН, № 2555/616. На указанном экземпляре на-
блюдаются схожие с исадскими признаки: закры-
тая q и соединение CuP и R + M в дискоидальной
зоне (рис. 3, а, в). Однако здесь они, возможно,
обусловлены аберрантностью экземпляра, так
как на голотипе того же вида представлено впол-
не “нормальное” кеннедиидное строение сте-
белька (рис. 3, д), либо диагенетическими преоб-
разованиями, также прослеживающимися на
других экземплярах типовой серии K. carpenteri
из этого же местонахождения. Так, на экз. ПИН,
№ 2240/1798 присутствует видоизмененная sq,
дистальный край которой (cua) заметно вытянут
и сильно наклонен. Его вид вполне соотносится
со слегка сглаженной формой заднего края кры-
ла, указывающей на произошедшую деформацию
экземпляра (рис. 3, б, г). Помимо этого, проме-
жуточный по возрасту между исадскими и мады-
генскими формами индский вид K. kedrovkensis
Felker, 2021 из сибирского местонахождения Ба-
бий Камень характеризуется типично кеннедиид-
ным строением интересующей области: базально
открытой трапециевидной q и треугольной sq с
относительно короткой и слегка наклоненной
cua (рис. 3, е; 4, б) (Фелькер, 2021).

Следует отметить, что базально открытая q –
один из признаков инфраотряда (при первоопи-
сании – подотряда) Protozygoptera, установлен-
ный еще Р. Тильярдом и позже подтвержденный
Ф. Карпентером на множестве примеров из ран-
непермских местонахождений формации Вел-
лингтон (Tillyard, 1925; Carpenter, 1931; Tillyard,
Fraser, 1939). Открытая дискоидальная ячейка ха-
рактерна и для настоящих архизигоптер (по-ви-
димому, более продвинутых, чем протозигопте-
ры) – сем. Protomyrmeleontidae и Batkeniidae
(Притыкина, 1981; Nel et al., 2005), Кроме того,
именно такое ее строение наблюдается у некото-
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рых раннемеловых Coenagrionidae (Cretacoenagri-
on alleni Jarzembowski, 1990) и даже на передних
крыльях современных Hemiphlebiidae (Hemiphle-
bia mirabilis Selys, 1869) и Synlestidae (Chorismagri-
on risi Morton, 1914) (Jarzembowski, 1990). Осно-
вываясь на этих данных, Ф. Фрэзер полагал, что
открытая дискоидальная ячейка является плезио-
морфным признаком, в основном проявляющим-
ся у ранних форм равнокрылых и остающимся как
реликтовый признак только у “живых ископае-
мых”, наподобие H. mirabilis (Fraser, Tillyard, 1957;
Jarzembowski, 1990). Противоположного мнения
относительно этой структуры придерживался
Ф. Карле, который полагал, что открытая q – апо-
морфный признак, который мог возникать неза-
висимо в разных группах зигоптер (Carle, 1982;
Jarzembowski, 1990). Учитывая особенности исад-
ских кеннедий, а также доступный для изучения
материал, представленный ранне- и среднеперм-
скими формами из Чекарды и Сояны (все крылья
с открытой q), мы полагаем толкование открыто-
го строения q в качестве примитивного признака
более приемлемым, во всяком случае, для изучен-
ных кеннедиид (рис. 4).
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I
Фиг. 1–3. Строение дискоидальной области крыльев Kennedya suchonensis sp. nov.: 1 – паратип ПИН, № 3840/5003:
1а–1г – фотографии сканирующим микроскопом TeScan Vega 3 в режиме детектора BSE; 1д, 1е – снимки стереомик-
роскопом Leica M165C с камерой Leica DFC425; 1е – на увеличенном фрагменте показана закрытая дискоидальная
ячейка; 2 – голотип ПИН, № 3840/2605; 2а – снимок стереомикроскопом Leica M165C с камерой Leica DFC425, 2б –
снимок сканирующим микроскопом TeScan Vega 3 в режиме детектора BSE; 3 – паратип ПИН, № 3840/2607, снимок
стереомикроскопом Leica M165C с камерой Leica DFC425; 3а – на увеличенном фрагменте показана закрытая диско-
идальная ячейка, серая стрелка указывает на положение жилки, закрывающей проксимальный край q. Обозначения
названий жилок и ячеек указаны в работе. Масштабный отрезок соответствует 1 мм.

New Damselflies of the Family Kennedyidae (Odonata: Protozygoptera)
from the Upper Permian Deposits of the Vologda Region

A. S. Felker
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

A new species of damself lies of the family Kennedyidae: Kennedya suchonensis sp. nov. is described from Up-
per Permian (Severodvinian) deposits of the Isady locality (Vologda Region, Velikoustyugsky District). De-
spite the continuity of the main features of wing venation, new species has an unusual structure of the stem’s
discoidal area. This structure is not typical of known Paleozoic damself lies, which allows us to re-consider
the morphogenesis of this structure. The evolutionary relationships between damselflies of Isady and other
kennedyids are discussed.

Keywords: Odonata, Protozygoptera, Kennedyidae, Upper Permian, Vologda Region, new species
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Из позднеэоценового янтаря, найденного в окрестностях Гданьска, описан Kaszubia wanati gen. et
sp. nov., сходный с современным родом Rhyncolosoma Champion, 1914, но отличающийся шести-
члениковым жгутиком усиков, довольно толстой прямой головотрубкой, не поперечным вторым
члеником жгутика усиков и стволиком усиков, не достигающим середины глаза. Это первый опи-
санный представитель Cossonini из эоцена Европы.

Ключевые слова: Curculionoidea, Cossoninae, поздний эоцен, балтийский янтарь, новые таксоны
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ВВЕДЕНИЕ
Жуки-долгоносики подсемейства Cossoninae –

небольшая группа, распространенная повсемест-
но и насчитывающая в современной фауне
1700 видов (Jordal, 2014). Большинство видов при-
способились к обитанию в древесине (Жерихин,
Егоров, 1991). Таксономически Cossoninae очень
разнообразны и подразделяются на 16 триб (Leg-
alov, 2020b), четыре из которых найдены в иско-
паемом состоянии (Legalov, 2015). Самая ранняя
находка представителя этого подсемейства сдела-
на в позднем палеоцене Аргентины (Cockerell,
1925; Petrulevičius, 2011), но, поскольку вид опи-
сан по надкрылью и помещен в современный род
Cossonus Clairville, 1798, его систематическое по-
ложение требует подтверждения. Несколько ви-
дов описано по отпечаткам из эоцена США
(Scudder, 1893), а также эоцена, олигоцена и мио-
цена Европы (Heer, 1847; Meunier, 1916; Zherikhin,
1992); самый ранний достоверно известный евро-
пейский вид Cossonini был описан из верхнего
олигоцена Ротта (Бавария). Богатая фауна Cos-

soninae (18 видов) известна из миоценовых доми-
никанского и мексиканского янтарей (Davis, En-
gel, 2006, 2007; Poinar, Legalov, 2015; Barrios-Izás,
Coty, 2016). Самая поздняя (помимо субфоссиль-
ных) находка происходит из позднего миоцена –
раннего плиоцена Невады (Sleeper, 1968), где
представитель рода Rhyncolus был найден в ве-
точке вымершего вида Pinus. Cossoninae хорошо
представлены в балтийском и ровенском янтаре
(Назаренко и др., 2011; Legalov, 2016, 2020b; Lega-
lov et al., 2019), но все описанные таксоны отно-
сятся к трибе Dryotribini. Трибу Cossonini для бал-
тийского янтаря приводил Р. Клебс (Klebs, 1910),
указав экземпляр рода Mesites Schoenherr, 1838,
определенный Э. Райттером. В представленной
работе впервые из балтийского янтаря описыва-
ются новый род с новым видом, относящиеся к
трибе Cossonini.

Голотип хранится в Центре естественных наук
им. А. Мирчи Белостокского ун-та, Польша
(колл. Я. Куприяновича) (UCP UwB).

УДК 565.768.1
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СЕМЕЙСТВО CURCULIONIDAE LATREILLE, 1802

ПОДСЕМЕЙСТВО COSSONINAE SCHOENHERR, 1825

Т р и б а Cossonini Schoenherr, 1825

Род Kaszubia Legalov, Kupryjanowicz et Perkovsky, gen. 
nov.

Н а з в а н и е  р о д а от Кашубии – западно-
славянской этнической территории, неофици-
альной столицей которой называют Гданьск.

Т и п о в о й  в и д – Kaszubia wanati sp. nov.
Д и а г н о з. Небольшой, сильно склеротизо-

ванный, умеренно выпуклый жук. Волоски на те-
ле отсутствуют, только булава усиков густо по-
крыта короткими волосками. Голова не перетя-
нута за глазами. Головотрубка немного длиннее
головы, цилиндрическая и прямая. Усиковые бо-
роздки латеральные, направлены под глаза. Вто-
ричные бороздки отсутствуют. Глаза округлые,
слабовыпуклые, латеральные. Виски длиннее
глаза. Усики довольно короткие, прикреплены
перед серединой головотрубки. Стволик заходит
за передний край глаза, но не достигает его сере-
дины. Жгутик 6-члениковый. Первый и второй
членики жгутика удлиненно-конические. Третий–
шестой членики коротко-конические, попереч-
ные. Булава компактная, немного короче жгутика.
Переднеспинка удлиненная, почти цилиндриче-
ская. Надкрылья удлиненные, с явственными пле-
чами. Бороздки надкрылий с крупными округлы-
ми точками. Промежутки уже бороздок. Передне-
грудь без заглазничных лопастей и бороздки для
вкладывания головотрубки. Пре- и посткоксаль-
ные части переднегруди длинные. Тазиковые впа-
дины переднегруди широко разделенные. Средне-
грудь расположена в одной плоскости с заднегру-
дью. Метэпистерн узкий. Первый–третий и пятый
вентриты удлиненные. Четвертый более корот-
кий. Третий членик лапок двухлопастный.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. Новый род может быть срав-

нен с современным родом Rhyncolosoma Champi-
on, 1914 с Сейшельских о-вов, Самоа и о-ва Рожде-
ства (Alonso-Zarazaga, Lyal, 1999), также характери-
зующимся двухлопастным третьим члеником
лапок и головой, не перетянутой за глазами; ство-
ликом, не достигающим середины глаза и более
длинной, чем голова, головотрубкой. Новый род
хорошо отличается от него 6-члениковым жгути-
ком усиков, прямой довольно толстой голово-
трубкой, не поперечным вторым члеником жгу-
тика усиков и стволиком усиков, не достигаю-
щим середины глаза.

З а м е ч а н и я. Новый род принадлежит к под-
семейству Cossoninae, поскольку характеризуется
голенями с ункусом и без апикального венчика
щетинок, а также передними голенями c выемкой
и рядом щетинок на внутренней вершинной тре-
ти. Сочетание таких признаков, как среднегрудь,

расположенная в одной плоскости с заднегрудью,
широко разделенные передние тазики, явствен-
ные плечевые бугорки, головотрубка без вторич-
ных усиковых бороздок, бедра без зубцов, глаза,
расположенные на боках головы и не соединен-
ные вентрально, переднегрудь без бороздки для
вкладывания головотрубки и вершины голеней
без зубчиков, позволяют поместить этот род в
трибу Cossonini.

Kaszubia wanati Legalov, Kupryjanowicz et Perkovsky, sp. nov.

Табл. VIII, фиг. 1–3 (см. вклейку)

В и д  н а з в а н в честь проф. Марека Ваната
(Вроцлавский ун-т), известного польского колео-
птеролога, изучающего Curculionoidea.

Г о л о т и п – UCP UwB № 263; Польша, По-
морское воеводство, окр. Гданьска; балтийский
янтарь, поздний эоцен.

О п и с а н и е (рис. 1). Тело черное, блестящее,
голое. Головотрубка довольно короткая и цилин-
дрическая, густо пунктированная. Длина голово-
трубки почти равна длине переднеспинки, в
2.5 раза больше ширины на вершине, в 2.4 раза
больше ширины на середине и в 2.0 раза больше
ширины на основании. Усиковые бороздки яв-
ственные, латеральные, направлены под глаз. Вто-
ричные бороздки отсутствуют. Глаза округленные,

Рис. 1. Kaszubia wanati gen. et sp. nov. из балтийского
янтаря, голотип UCP UwB № 263, контур усика. Дли-
на масштабного отрезка соответствует 0.2 мм.
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мелко фасеточные, слабовыпуклые, расположены
на боках головы и не соединены вентрально. Вис-
ки удлиненные. Длина виска в 1.3 раза больше дли-
ны глаза. Лоб широкий, уплощенный, мелко
пунктированный. Темя слабовыпуклое, мелко
пунктированное. Усики прикреплены перед се-
рединой головотрубки. Стволик длинный, пря-
мой, заходит за передний край глаза. Длина ство-
лика в 3.7 раза больше ширины на вершине. Жгу-
тик шестичлениковый. Первый и второй членики
жгутика удлиненно-конические. Длина первого
членика жгутика в 1.7 раза больше его ширины и
составляет 0.3 длины стволика. Ширина первого
членика жгутика составляет 0.7 ширины стволика
на вершине. Длина второго членика жгутика рав-
на его ширине и составляет 0.4 длины первого
членика. Ширина второго членика составляет
0.8 ширины первого членика. Третий–шестой
членики коротко-конические. Длина третьего
членика жгутика составляет 0.5 его ширины и
0.5 длины второго членика. Ширина третьего
членика жгутика немного меньше ширины вто-
рого членика. Четвертый членик жгутика равен
третьему членику. Длина пятого членика жгутика
составляет 0.3 его ширины и 0.8 длины четвертого
членика. Ширина пятого членика жгутика в
1.2 раза больше ширины четвертого членика.
Длина шестого членика жгутика составляет
0.5 его ширины и в 1.8 раза больше длины пятого
членика. Ширина шестого членика жгутика едва
больше ширины пятого членика. Булава ком-
пактная, со сросшимися члениками. Длина була-
вы составляет 1.9 своей ширины и 0.9 длины жгу-
тика. Ширина булавы в 1.5 раза больше ширины
шестого членика жгутика. Переднеспинка удли-
ненная, почти цилиндрическая, густо и довольно
грубо пунктированная. Промежутки между точ-
ками меньше диаметра точек. Диск переднеспин-
ки уплощенный. Переднеспинка немного уже
надкрылий. Надкрылья удлиненные, с явствен-
ными плечами. Бороздки надкрылий явственные
и довольно глубокие, с крупными округлыми точ-
ками. Десятая бороздка не укороченная. Проме-
жутки узкие, выпуклые. Ширина промежутков
составляет 0.6–0.9 ширины бороздок. Передне-
грудь без заглазничных лопастей, густо пункти-
рованная, без бороздки для вкладывания голово-
трубки. Пре- и посткоксальные части передне-
груди длинные. Длина прекоксальной части
переднегруди в 2.2 раза больше длины передних
тазиков и в 1.6 раза больше длины посткоксаль-
ной части. Длина посткоксальной части передне-
груди в 1.4 раза больше длины передних тазиков.
Тазиковые впадины переднегруди широко разде-
ленные, расположены почти на середине перед-
негруди. Среднегрудь расположена в одной плос-
кости с заднегрудью. Заднегрудь уплощенная, гу-
сто пунктированная; ее длина в 4.8 раза больше
длины заднего тазика. Метэпистерн узкий, его

длина в 14.6 раза больше его ширины. Брюшко
слабовыпуклое, редко пунктированное. Расстоя-
ние между точками значительно больше диаметра
точек. Длина первого вентрита в 2.2 раза больше
длины заднего тазика. Длина второго вентрита
равна длине первого. Длина третьего вентрита со-
ставляет 0.8 длины второго вентрита. Длина чет-
вертого вентрита составляет 0.8 длины третьего
вентрита. Длина пятого вентрита в 1.4 раза боль-
ше длины четвертого вентрита. Ноги не длинные.
Передние тазики сферические. Бедра довольно
широкие и короткие, уплощенные, без зубцов.
Голени довольно узкие и короткие, с явственным
ункусом, без апикального венчика щетинок и
зубчиков. Передние голени с выемкой и рядом
щетинок на внутренней вершинной трети. Лапки
довольно широкие. Первый членик трапециевид-
ный. Второй членик широко-трапециевидный.
Третий членик двухлопастный. Пятый членик
удлиненный. Коготки не сросшиеся на основа-
нии. Длина второго членика передних лапок со-
ставляет 0.8 длины первого членика. Длина тре-
тьего членика передних лапок в 1.4 раза больше
длины второго членика. Длина пятого членика
передних лапок в 1.1 раза больше длины третьего
членика. Длина первого членика средних лапок в
1.2 раза больше его ширины на вершине. Длина
второго членика составляет 0.7 его ширины на
вершине и 0.7 длины первого членика. Ширина
второго членика средних лапок в 1.2 раза больше
ширины первого членика. Длина третьего члени-
ка средних лапок едва меньше его ширины на
вершине и примерно в 1.5 раза больше длины вто-
рого членика. Ширина третьего членика средних
лапок в 1.1 раза больше ширины второго членика.
Длина пятого членика средних лапок в 3.5 раза
больше его ширины на вершине и в 1.1 раза боль-
ше длины третьего членика. Ширина пятого чле-
ника средних лапок составляет 0.3 ширины тре-
тьего членика. Длина первого членика задних ла-
пок примерно равна его ширине на вершине.
Длина второго членика составляет 0.8 его шири-
ны на вершине и почти равна длине первого чле-
ника. Ширина второго членика задних лапок в
1.2 раза больше ширины первого членика. Длина
третьего членика задних лапок составляет 0.9 ши-
рины на вершине и в 1.2 раза больше длины вто-
рого членика. Ширина третьего членика задних
лапок в 1.2 раза больше ширины второго членика.
Длина пятого членика задних лапок в 3.5 раза
больше его ширины на вершине и в 1.2 раза боль-
ше длины третьего членика. Ширина пятого чле-
ника задних лапок составляет 0.3 ширины третье-
го членика.

Р а з м е р ы  в  м м: длина тела без головотруб-
ки – 3.0; длина головотрубки – 0.5.

М а т е р и а л. Голотип.
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* * *

Долгоносикообразные жуки из янтаря, добы-
ваемого в окрестностях Гданьска, слабо изучены.
Затрудняет изучение небольшое количество до-
бываемых образцов и сложность дифференциа-
ции янтарей из Гданьска и Янтарного в старых
музейных коллекциях. На сегодняшний день из
этого янтаря описаны Baltocyba electrinus Legalov,
2018, Toxorhynchus michalskii Legalov, 2021, Bal-
tonanophyes crassirostre Legalov, 2018, Tachyerges
hyperoche Legalov et Poinar, 2020, Limalophus poin-
ari Legalov, 2020 и Paonaupactus viridis (Wanat et
Borowiec, 1986) (Wanat, Borowiec, 1986; Legalov,
2018, 2020a; Legalov, Poinar, 2020). В польском ян-
таре обнаружены Electrotribus theryi Hustache,
1942 и Paonaupactus sitonioides Voss, 1953, ранее
известные из калининградского янтаря (Legalov,
2020c), где они являются самыми обычными дол-
гоносиками. Интересна находка в польском янта-
ре Electrotribus henningseni (Voss, 1972), описан-
ного из скандинавского янтаря (Voss, 1972; Lega-
lov, 2020a, 2020c). Вымершими являются шесть
родов, отмеченных в польском янтаре. Они из-
вестны только из эоценовых янтарей Европы (Le-
galov, 2020a). Tachyerges – современный голарк-
тический род, распространенный на север до зо-
нальной лесотундры и на юг до Центрального
Китая (Anderson, 1989; Legalov, 2010; Alonso-
Zarazaga et al., 2017), cвязанный с ивовыми. Род
Baltocyba относится к трибе, распространенной в
Ориентальной и Австралийской областях (Wanat,
2001). Виды рода Limalophus, помимо находки в
польском янтаре, известны из эоцена Грин-Ри-
вер, США (Scudder, 1893). Роды Toxorhynchus и
Paonaupactus относятся к группам, распростра-
ненным только в Новом Свете. Таким образом,
фауна долгоносикообразных польского янтаря
демонстрирует связи как с неотропической, так и
с ориентальной, австралийской и голарктически-
ми фаунами. Более подробный анализ будет воз-
можен при дальнейшем изучении Curculionoidea
этого янтаря.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1–3. Kaszubia wanati gen. et sp. nov., голотип UCP UwB № 263: 1, 2 – общий вид: 1 – латерально, слева, 2 –
вентролатерально, слева; 3 – голова и головотрубка, латерально, слева; балтийский янтарь.
Длина масштабного отрезка на фиг. 1 и 2 соответствует 0.5 мм, на фиг. 3 – 0.2 мм. Объяснения: as – усиковая бороздка,
dpc – расстояние между передними тазиками.

A New Genus of the Tribe Cossonini (Coleoptera: Curculionidae)
in Baltic Amber (Poland)

A. A. Legalov1, 2, 3, J. Kupryjanowicz4, E. E. Perkovsky5, 6

1Institute of Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, Russia
2Altai State University, Barnaul, Russia
3Tomsk State University, Tomsk, Russia

4Uniwersytet w Białymstoku, Białymstok, Poland
5Schmalhausen Institute of Zoology, National Academy of Sciences of Ukraine, Kiev, Ukraine

6Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

A new genus, Kaszubia gen. nov. (type species K. wanati sp. nov.) is described from Eocene Baltic amber. It
is similar to the genus Rhyncolosoma Champion, 1914 but differs in the 6-segmented flagellum, rather thick
straight rostrum, non-transverse 3rd antennomere, and scapus not reaching the middle of the eye.

Keywords: Curculionoidea, Cossoninae, upper Eocene, Baltic amber, new taxa
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По отдельным мандибулярным, небным и сошниковой зубным пластинам из двух верхнеюрских
местонахождений (средневолжский подъярус, зона virgatus) Москвы и Подмосковья описывается
новый род слоновых химер Moskovirhynchus robustus gen. et sp. nov. Озубление нового рода морфо-
логически близко к структуре зубной системы современных слоновых химер рода Callorhinchus
Lacepède, 1798, но характеризуется мозаичным сочетанием примитивных (на небных пластинах) и
продвинутых (на небных и мандибулярных пластинах) признаков – развитием на мандибулярной
пластине асимметричной бифуркации срединного тритора и редуцированными триторами небной
пластины (продвинутое состояние для каллоринхид) вместе с сильно развитой аборальной частью
небной пластины (примитивное состояние). Это древнейший представитель Callorhinchidae s. s.,
известный по зубной системе.

Ключевые слова: Chimaeriformes, Chimaeroidei, зубные пластины, волжский ярус, Москва, Москов-
ская область
DOI: 10.31857/S0031031X21040127

Первые находки отдельных зубных пластин
химеровых рыб (Chimaeroidei) в юрских отложе-
ниях Русской плиты были сделаны давно (Бого-
любов, 1912), но их целенаправленный сбор и
изучение началось лишь с конца XX в. (Аверья-
нов, 1992). Сейчас на этой территории известно
15 юрских местонахождений (все – в пределах ев-
ропейской части России) из отложений средней
(бат, келловей) и верхней (волжский ярус) юры
(Попов, 2003, 2005; Попов, Безносов, 2006; По-
пов, Шаповалов, 2007). Наиболее многочисленна
по числу известных находок и таксономически
разнообразна келловейская ассоциация, включа-
ющая в себя шесть–семь родовых таксонов кал-
лоринхид и “эдафодонтид” из семи местонахож-
дений (Попов, 2005).

Из отложений бореального волжского яруса
рассматриваемой территории известны редкие
находки отдельных зубных пластин химероидов
“Edaphodontidae” gen. et sp. indet. (возможно, так-
сон близкий к Elasmodus sp., Е.В. Попов, личн.
набл.) и Ischyodus cf. schuebleri Quenstedt, 1858
[оба – (?) нижневолжский подъярус, разрез Кар-
горт в республике Коми: Попов, Безносов, 2006],
Stoilodon sp. (зона nikitini средневолжского подъяру-

са разреза Городищи в Ульяновской обл.: Попов,
Ефимов, 2012) и Brachymylus bogolubovi Averianov,
1992 (средневолжский подъярус Москвы: Бого-
любов, 1912; Аверьянов, 1992). С территории
Москвы и Подмосковья также были описаны от-
дельные представители комплекса из средне-
волжского (зона virgatus) подъяруса верхней юры
(Попов, Шаповалов, 2007), включающего в себя
двух каллоринхид – Callorhinchus sp. и Brachymu-
lus sp. – и двух “эдафодонтид” – Ischyodus cf.
townsendi Buckland, 1835 и Elasmodectes sp. (по-
следний таксон может быть теперь переопреде-
лен как Stoilodon sp.; см. также: Попов, Ефимов,
2012, с. 74). Происходящий из этого комплекса
Callorhinchus sp. переописывается в настоящей
статье как новый род слоновых химер (Cal-
lorhinchidae s. s.) – Moskovirhynchus robustus gen.
et sp. nov.

Изображенные зубные пластины хранятся в
региональном музее землеведения Саратовского
государственного ун-та (колл. СГУ № 155).

Авторы благодарны М.А. Рогову (ГИН РАН,
Москва) за консультации по стратиграфии волж-
ского яруса европейской части России; аноним-
ным рецензентам – за ценные замечания по руко-

УДК 567.3(116.2)(470.44)



56

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 4  2021

ПОПОВ, ШАПОВАЛОВ

писи статьи, позволившие ее улучшить. Комплект
зубных пластин современного вида Callorhinchus
callorhynchus (экз. СГУ 155/103) был любезно
предоставлен М.Е. Суаресом (Чили). Работа вы-
полнялась при финансовой поддержке РФФИ
(проекты №№ 10-05-00926 и 18-05-01045), а так-
же за счет средств Программы стратегического
академического лидерства Казанского (При-
волжского) федерального университета.

МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ И МАТЕРИАЛ

Описываемые зубные пластины нового рода
слоновых химер происходят из двух местонахож-
дений Центральной России в пределах Москвы и
Московской области (рис. 1, а):

1. Кунцево. Овраги (N 55°44′33.5′′, E 37°26′27.6′′;
N 55°44′40.3′′, E 37°26′16.8′′) на правом берегу
р. Москвы у Кунцевского городища (Фили–Кун-
цевский парк) в Москве. Юрские отложения
представлены здесь песчанистыми глинами и
песками с фосфоритами и большим количеством
остатков беспозвоночных средневолжского подъ-
яруса (зоны virgatus и nikitini) (рис. 1, б). Выше за-
легают в целом сходные по строению, но более
песчаные отложения верхневолжского подъяруса
(зоны fulgens, catenulatum и nodiger) и готеривско-
го яруса нижнего мела (Герасимов, 1971; Рогов,
2017; Тесакова, 2017). Близлежащие разрезы (Хо-
рошево, Студеный овраг в Мневниках; оба ныне
недоступны) по р. Москве как “классические”
разрезы подмосковной юры известны с конца
XVIII века (Стародубцева, 2006). Они неодно-
кратно изучались геологами (Рулье, 1845; Traut-
schold 1861; Траутшольд, 1870; Никитин, 1883; Ро-

занов, 1912; и др.) и были обычными объектами
геологических экскурсий (Павлов, 1946; Апро-
дов, Апродова, 1963; Gerasimov, 1967). Зубные
пластины химер собраны одним из авторов
(К.М. Шаповалов) в 1990-е гг. путем промывки
на ситах темно-серых глинистых песков кровли
зоны virgatus, переполненных окаменелостями
(“ракушняк”) (верхняя часть слоя 1 в: Тесакова,
2017).

Кроме нового вида химер, из слоя происходят
зубные пластины Brachymylus sp. (экз. СГУ
№ 155/78) и Stoilodon sp. (экз. СГУ № 155/79).
Помимо химер, в этом слое (а также из вышеле-
жащих отложений зоны nikitini средневолжского
подъяруса и fulgens верхневолжского подъяруса)
были собраны многочисленные остатки (зубы,
шипы) акул, кости, чешуя и многочисленные
отолиты костистых рыб, зубы морских рептилий,
разнообразные беспозвоночные – двустворча-
тые, брюхоногие, лопатоногие и головоногие
моллюски, брахиоподы и иглокожие (иглы по-
следних составляют основную массу вмещающе-
го “ракушняка”).

Рассматриваемый интервал разреза также
описан во временных разрезах, вскрытых при
строительных работах близлежащих районов
Москвы (Маленкина, Школин, 2009; Школин,
Маленкина, 2015) и ряда сохранившихся есте-
ственных разрезов Подмосковья (Рогов, 2017).

2. ЛФР 7-2-бис. Заброшенный ныне карьер
№ 7-2-бис (N 55°23′36′′, E 38°51′02.6′′) Лопатин-
ского месторождения фосфоритового сырья, в
Воскресенском р-не Московской области. Волж-
ские отложения (общей мощностью около 3 м) на
карьерах месторождения представлены песчано-

Рис. 1. а – Схема расположения местонахождений с остатками Moskovirhynchus gen. nov. в Центральной России
(Москва и Подмосковье); местонахождения: 1 – Кунцево; 2 – карьер ЛФР 7-2-бис; б – схема зонального расчленения
волжского яруса европейской части России (по: Rogov, 2010, 2014; Киселев и др., 2018), стратиграфическое распро-
странение нового рода химер показано цветом; в – корреляция зоны Virgatitus virgatus со стратиграфическими подраз-
делениями Англии (по: Cope, 1993), Франции и Германии (по: Schweigert, 2007; Bulot et al., 2014).
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глинистыми породами небольшой мощностью
(1.5–2 м), содержащими фосфориты, средне-
волжского подъяруса (зоны panderi, virgatus и ni-
kitini), и песчаными (пески, песчаники с фосфо-
ритами) породами верхневолжского подъяруса
(Митта, 1993; Герасимов и др., 1995; Рогов, 2017).
Подстилаются волжские отложения глинами
оксфорда, а перекрываются песчаниками рязан-
ского яруса нижнего мела (Митта, 2005).

Материал по Moskovirhynchus robustus gen. et
sp. nov. из местонахождения Кунцево представ-
лен шестью зубными пластинам разной сохран-
ности, в их числе – голотип СГУ № 155/75 и сош-
никовая пластина (экз. СГУ № 155/74) ювениль-
ной особи; из карьера ЛФР № 7-2-бис – двумя
зубными пластинам: сравнительно крупной ле-
вой небной пластиной (экз. СГУ № 155/64), а так-
же неполной правой мандибулярной пластиной
ювенильной особи (экз. СГУ № 155/73). Из этого
местонахождения также определены другие так-
соны химер (Попов, Шаповалов, 2007): Brachy-
mylus sp. и “эдафодонтиды” “Ischyodus” cf.
townsendi Buckland, 1835 и Elasmodectes sp. [по-
следний таксон был позже переопределен как (?)
Stoilodon sp.: см. Попов, Ефимов, 2012)]. Весь ма-
териал происходит из отвалов горно-вскрышного
комплекса (ex situ) и датируется, наиболее веро-
ятно, средневолжским подъярусом, зоной virga-
tus, судя по частоте находок аммонитов зонально-
го комплекса в местах сбора пластин химер
(К.М. Шаповалов, личн. наблюдение, 1990-е гг.).
Сборы К.М. Шаповалова, 1997–1999 гг.

Зона virgatus средневолжского подъяруса сей-
час сопоставляется (Rogov, 2010, 2014; Киселев и
др., 2018) с нижней частью портландского яруса
Англии (зона Glaucolithites glaucolithus полно-
стью и зоны Galbanites okusensis и Progalbanites al-
bani частично) (Cope et al., 1980; Cope, 2013), или
нижней частью верхнего титона (нижняя часть
зоны Micracanthoceras ponti) и верхами нижнего
титона Юго-Западной Германии и Юго-Восточ-
ной Франции (Schweigert, 2007; Bulot et al., 2014)
(рис. 1, в; см. также схему зональной корреляции
волжского яруса в: Arkhangelsky et al., 2019, рис. 2).

ТЕРМИНОЛОГИЯ ЗУБНЫХ ПЛАСТИН

Описательная терминология и измерения бы-
ли предложены первым автором (Попов, 1999,
2003; Попов, Безносов, 2006; Попов, Шаповалов,
2007; Popov, Machalski, 2014; Popov et al., 2019),
ключ к основным описательным терминам и из-
мерениям приведен на рис. 2 и 3.

При отсутствии на мандибулярных пластинах
каллоринхид передне-наружного тритора и от-
сутствии возможности, таким образом, контро-
лировать положение пластины в онтогенетиче-
ской серии, как это делается для “эдафодонтид”

(Попов, Безносов, 2006; Попов, Шаповалов,
2007; Popov, Machalski, 2014), использовано измере-
ние длины симфизной площадки (Ls) контакта ле-
вых и правых мандибулярных пластин (рис. 2, а). В
случае небных и сошниковых пластин как относи-
тельный показатель использована максимальная
медио-дистальная длина (L) образца (рис. 2, д), хо-
тя этот показатель и менее надежен.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

Система химеровых рыб (уровень надсемей-
ства и выше) приведена по Дж. Нельсону (Nelson,
2006). Состав семейства Callorhinchidae Garman,
1901 дан по представлениям авторов (Попов,
2003; Popov et al., 2019).

К Л А С С CHONDRICHTHYES

ПОДКЛАСС HOLOCEPHALI

Н А Д О Т Р Я Д HOLOCEPHALOMORPHA

О Т Р Я Д CHIMAERIFORMES

ПОДОТРЯД CHIMAEROIDEI

Н А Д С Е М Е Й С Т В О CALLORHINCHOIDEA 
GARMAN, 1901

СЕМЕЙСТВО CALLORHINCHIDAE GARMAN, 1901

Род Moskovirhynchus Popov et Shapovalov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а – по р. Москве, на берегах
которой был найден материал, и от rhynchus
греч. – клюв; м.р.

Т и п о в о й  в и д – Moskovirhynchus robustus
gen. et sp. nov.

Д и а г н о з (по зубной системе; знаком (*) обо-
значены апоморфные признаки). Каллоринхид,
известный по некрупным мандибулярным, неб-
ным и сошниковой зубным пластинам. Поле ба-
зальной перфорации хорошо развито на всех пла-
стинах. Мандибулярные пластины имеют васку-
лярные триторы: срединный тритор широкий,
раздвоенный, его внутренняя ветвь хорошо раз-
вита (*). Внутренний тритор развит умеренно.
Наружный тритор узкий. Небные пластины ро-
бустные и высокие, с сильно развитой абораль-
ной частью, в полтора–два раза превышающей
высоту оральной части пластины; единственный
округлый внутренний тритор из васкулярного
плеромина смещен к симфизному краю (*). Сош-
никовые пластины субтреугольные, латерально
сжатые, с развитым симфизом, развернутым ок-
клюзивно и формирующим симфизный гребень в
окклюзии; триторы отсутствуют (*).

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид из Цен-
тральной России, зона virgatus, средневолжский
подъярус верхней юры.

С р а в н е н и е. От наиболее близкого совре-
менного рода Callorhinchus Lacepède, 1798, из-
вестного также в ископаемом состоянии (Stahl,
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1999; Otero et al., 2013; Cicimurri, Ebersole, 2015),

новый род отличается выраженной бифуркацией

срединного тритора с более развитой внутренней

ветвью мандибулярной зубной пластины, боль-

шей массивностью небной пластины со слабо

развитым единственным мелким тритором, более

высокой нисходящей пластинкой и, в целом, бо-

лее развитой аборальной частью небной пласти-

ны; более латерально сжатой сошниковой пла-

стиной с развернутой окклюзивной симфизной

поверхностью и полностью лишенной триторов

(у каллоринхов обычно присутствует один три-

тор: Аверьянов, 1997; Herman et al., 2001).

От среднеюрского Pachymylus Woodward, 1892
московиринх отличается наличием внутреннего
тритора и бифуркации срединного тритора ман-
дибулярной пластины; более мелким внутренним
тритором небной пластины, большим удалением
этого тритора от симфизного края и отсутствием
симфизных отростков плеромина. Сошниковые
зубные пластины для Pachymylus не известны.

От среднеюрского Duffinodus Popov, 2003 но-
вый род отличается меньшей высотой симфиза и
меньшей робустностью мандибулярной пласти-
ны, более выраженной на ней внутренней ветвью
срединного тритора (у даффинодуса наиболее

Рис. 2. Морфологическая интерпретация мандибулярных и небных зубных пластин Moskovirhynchus robustus gen. et sp.
nov. и терминология, использованная в тексте; а–в – экз. СГУ, № 155/65, правая мандибулярная (L18, Ls3.2) пластина:
а – симфизно-окклюзивно, б – базально, в – лингвальный профиль; Моcква, Кунцево; верхняя юра, средневолжский
подъярус, зона virgatus; г–e – экз. СГУ, № 155/66, левая небная (L19.8) пластина: г – окклюзивно, д – базально, е –
лингвальный профиль; Московская обл., Лопатинский фосфоритовый рудник (ЛФР) № 7-2-бис; верхняя юра, сред-
неволжский подъярус, зона ?virgatus. Обозначения: косой штриховкой показаны поврежденные поверхности или ча-
сти пластины; точечный крап – васкулярный плеромин триторов; темно-серая заливка – васкулярный плеромин;
пунктир – граница между нестертой частью окклюзивной поверхности и поверхностью прикуса; точечный пунктир –
направления отсутствующих частей зубных пластин. Сокращения: (’), int’, out’ и др. – тела плеромина соответствую-
щих триторов в лингвальной профиле; abt – аборальная часть пластины; da – дистальный угол; fbp – поле базальной
перфорации (светло-серая заливка); ibmt – внутренняя ветвь срединного тритора; int – внутренний тритор; L – ме-
дио-дистальная длина; lam – лабиальный край; ldl – латеральная нисходящая пластинка; lgr – линии роста на поверх-
ности “компактной глянцевой ткани”, lim – лингвальный край; Ls – длина симфизной площадки мандибулярной
пластины; lwf – лабиальная фасетка стирания; ma – медиальный угол; obmt – внешняя ветвь срединного тритора;
ort – оральная часть пластины; out – наружный тритор; sdl – симфизная нисходящая пластинка; spl – симфизная пло-
щадка; sym – симфизный край; uws – нестертая часть окклюзивной поверхности.
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выражена наружная ветвь, а внутренняя более ко-
роткая и медиально сегментированная), медиаль-
ным положением внутреннего тритора; более ла-
терально сжатой сошниковой пластиной с развер-
нутым окклюзивно симфизом, формирующим
симфизный гребень, и без окклюзивных трито-
ров. Небные пластины для даффинодуса не из-
вестны.

От среднеюрского Brachymylus Woodward, 1892
московиринх отличается отсутствием симфизно-
го тритора на мандибулярной пластине, бифурка-
цией на ней срединного тритора и лучшим разви-
тием симфизной половины латеральной нисходя-
щей пластинки; наличием только одного тритора
небной пластины (у брахимилуса имеются два раз-
витых васкулярных тритора). Сошниковые зуб-
ные пластины для Brachymylus не известны.

От раннеюрского “Brachymylus” latus Duffin,
1996, известного только по мандибулярной пла-
стине, новый род отличается меньшей степенью
редукции окклюзивных триторов, присутствием
наружного тритора и иной структурой бифурка-
ции срединного тритора, с более развитой и глубо-
кой внутренней ветвью, меньшей робустностью
мандибулярной пластины, менее редуцированной

по высоте симфизной частью латеральной нисхо-
дящей пластинки.

От раннеюрских родов Bathytheristes Duffin,
1995 и Eomanodon Ward et Duffin, 1989, известных
только по небным зубным пластинам, Moskovi-
rhynchus gen. nov. отличается более робустной
структурой небной пластины, отсутствием в
структуре тритора пластинчатого плеромина (ба-
титеристес имеет один, а эоманодон – два более
крупных пластинчатых тритора), лучше развитой
аборальной частью пластины.

З а м е ч а н и я. Мандибулярные пластины
московиринха очень близки к таковым каллорин-
ха, отличаясь в основном структурой бифуркации
срединного тритора, которая у современных и ис-
копаемых видов последнего отсутствует даже как
морфологическая аберрация (Stahl, 1999; Kriwet,
Gazdzicki, 2003; Otero et al., 2013). Учитывая, что
мандибулярные пластины химер являются наи-
более диагностичными структурами озубления у
химеровых рыб (Stahl, 1999; Попов, 2003), моско-
виринха и каллоринха можно считать наиболее
близкими среди всех родов каллоринхид в прини-
маемом здесь объеме (Попов, 2003; Popov et al.,
2019). Состав семейства Callorhinchidae требует

Рис. 3. Зубные пластины ювенильных особей позднеюрского Moskovirhynchus robustus gen. et sp. nov.: а, б – экз. СГУ,
№ 155/73, неполная правая мандибулярная (L8.3, Ls2.3) пластина: а – базально, б – окклюзивно; Московская обл.,
ЛФР- 7-2-бис; средневолжский подъярус, зона ?virgatus; в–з – экз. СГУ, № 155/74, правая сошниковая (L 6.7) пласти-
на: в – медиально, г – симфизно-окклюзивно, д – базально, е – лингвально, ж – парабазально, з – апикально;
Моcква, Кунцево; средневолжский подъярус, зона virgatus. Масштабная линия универсальна для всех фигур. Обозна-
чения: pbs – парабазальная поверхность сошниковой пластины; knb – шишки (без плеромина); остальные см. рис. 2.
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дальнейшей ревизии, которая не входит в задачу
настоящей статьи, но указанную пару родов (Cal-
lorhinchus и Moscovirhinchus) можно считать так-
сонами Callorhinchidae sensu stricto. Москови-
ринх, таким образом, является наиболее древним
представителем современных слоновых химер,
известных по зубным пластинам. Следующим за
ним по времени существования является Cal-
lorhinchus borealis Nessov et Averianov, 1996 из позд-
него альба (ранний мел) Центральной России (Не-
сов, Аверьянов, 1996) – древнейший из известных
видов слоновых химер рода Callorhinchus.

Moskovirhynchus robustus Popov et Shapovalov, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 1–6 (см. вклейку)

Callorhinchus sp.: Попов, Шаповалов, 2007, рис. 3,

фиг. а–е, табл. 1, фиг. 1–3; Popov et al., 2019, рис. 4C.

Н а з в а н и е  в и д а robustus лат. – крепкий,
робустный; характеристика небной пластины в
сравнении с таковыми ископаемых и современ-
ных слоновых химер рода Callorhinchus.

Г о л о т и п – СГУ, № 155/75, левая мандибу-
лярная (L 19.4) пластина; г. Москва, местонахож-
дение Кунцево; верхняя юра, средневолжский
подъярус, зона virgatus.

О п и с а н и е (рис. 2, 3). Для вида известны
мандибулярные, небные и сошниковая зубные
пластины. Мандибулярные пластины взрослых
особей (рис. 2, а–в; табл. IX, фиг. 1–4) характери-
зуются выпуклой симфизной поверхностью, с не-
четкими краями без развитых гребней; поверх-
ность расширяется медиально за счет симфизной
нисходящей пластинки, в медиальной же части
несет симфизную площадку, которая развернута
окклюзивно. Базальная поверхность поперечно
выпуклая, ее большую часть занимают нисходя-
щие пластинки с сопряженным полем базальной
перфорации. Нисходящие пластинки невысокие,
длинные, смыкаются около медиального угла
пластины. Латеральная нисходящая пластинка
утолщается дистально, формируя неглубокую ди-
сто-базальную борозду. Поле базальной перфора-
ции хорошо развито и занимает почти всю ба-
зальную поверхность, исключая небольшой
лингвальный сектор, параллельный латеральной
пластинке. Лабиальная поверхность узкой поло-
сой окаймляет латеральную пластинку и несет
слабо выраженные линии роста по поверхности
“компактной глянцевой ткани”. Лабиальный
край слабовыемчатый и формирует один (реже –
два) асимметричный лингвальный вырез. На ок-
клюзивной поверхности развиты васкулярные
триторы: внутренний, наружный и составной
срединный. Внутренний тритор узкий, умеренно
развитый, смещен к самому медиальному углу
пластины; наружный тритор узкий, длинный и
сопоставим по ширине с внутренним, он протя-
гивается вдоль лабиального края и заметно от-
ставлен от срединного тритора. Срединный три-

тор раздвоенный: внутренняя ветвь широкая
(в два–три раза шире наружной), длинная и про-
тянутая медиально; наружная ветвь узкая, корот-
кая, не выступает в плане за медиальное оконча-
ние наружного тритора. В лингвальном профиле
ветви хорошо обособлены, ось внутренней ветви
смещена в сторону симфизного края. Граница
оральной и аборальной частей пластины прохо-
дит вдоль срединного тритора; наружный тритор
размещен на аборальной части, которая окклю-
зивно имеет вид широкой полосы. Между внут-
ренней ветвью срединного тритора и симфизным
краем сохранился нестертый участок с глянцевой
покровной тканью, линии роста заметны очень
слабо.

Мандибулярная пластина ювенильной особи
(экз. СГУ, № 155/73; рис. 3, а–в) представляет со-
бой сохранившуюся центральную часть пластины
с внутренним и срединным тритором. Средин-
ный тритор приострен медиально, бифуркация
почти не выражена, но разрушенный васкуляр-
ный плеромин показывает, что тритор является
составным – с более глубокой и медиально про-
тянутой внутренней ветвью и более мелкой и не-
много более широкой наружной ветвью. Средин-
ный тритор медиально доходит до внутреннего
тритора; последний имеет субтреугольную форму
и показывает неясную структуру в виде сохранив-
шихся трех косых и медиально направленных пе-
регородок в пластинчатой структуре, при отсут-
ствии заполнения плеромином. Дистальная часть
пластины и наружный тритор не сохранились.
На лабиальной поверхности сохранился меди-
альный фрагмент латеральной нисходящей пла-
стинки. Базальная поверхность в сохранившей-
ся части полностью покрыта полем базальной
перфорации.

Небные пластины взрослых особей (рис. 2, г–е;
табл. IX, фиг. 5) массивные и высокие, с сильно
развитой аборальной частью, охватывающей в
лингвальном профиле в 2–2.5 раза более низкую
оральную часть. Симфизная поверхность высо-
кая, с невыраженным симфизно-окклюзивным
краем; она скошена окклюзивно и постепенно
переходит в нестертую часть окклюзивной по-
верхности. Около внутреннего тритора симфиз-
ная поверхность неровная, осложнена парой сла-
бо выраженных борозд и продольным триторным
валиком. В базальной части симфизной поверх-
ности заметны прямые и скошенные медиально
линии роста. В базальном плане пластина ре-
льефная с сильно развитыми и хорошо перфори-
рованными нисходящими пластинками. Лате-
ральная пластинка очень высокая (максимум до
4 мм), смыкается с менее развитой симфизной
пластинкой в средней части лабиальной поверх-
ности. От места соединения пластинки расходят-
ся по дуге дистально (латеральная пластинка) и к
симфизно-базальному углу (симфизная пластин-
ка); в последнем случае дуга более крутая. Поле
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базальной перфорации развито хорошо и на всей
видимой части базальной поверхности. Лабиаль-
ная поверхность несет умеренно развитую бороз-
ду и осложнена дугообразными линиями роста
пластины. Окклюзивная поверхность прикуса
протягивается медио-дистально, равномерно и
резко скошена медиально; ее лабиальный край
занимает хорошо развитая лабиальная фасетка
стирания, расширяющаяся дистально. В средней
части пластины, около симфизно-окклюзивного
края расположен небольшой, короткий и оваль-
ный (круглый в профиле) васкулярный внутрен-
ний тритор. Граница оральной и аборальной ча-
стей пластины выражена на окклюзивной поверх-
ности швом, медиально огибающим внутренний
тритор и выходящим к симфизной поверхности.

Единственная сошниковая пластина (экз.
СГУ, № 155/74; рис. 3, в–з) принадлежит, судя по
размеру, ювенильной особи. Пластина субтре-
угольная при виде на симфизно-окклюзивную
поверхность. Лабиальная поверхность выпуклая в
дистальной половине и слабо S-образная в про-
филе. Латеральная нисходящая пластинка хоро-
шо выражена, сплошная, формирует большую
часть лабиальной поверхности. В медиальной
трети она прижата к базальной поверхности и
увеличивает высоту дистально. Поле базальной
перфорации хорошо выражено и полностью по-
крывает всю сохранившуюся часть базальной по-
верхности. Симфизная поверхность лежит в
плоскости окклюзивной и сходится с лабиальной
поверхностью под углом около 15°; их контакт
формирует выраженный апикальный гребень.
Вдоль симфизно-окклюзивного края располага-
ются две шишки без плеромина, дистальная чуть
более крупная; обе не выходят за пределы нестер-
той части пластины. Парабазальная площадка
высокая. Окклюзивные триторы отсутствуют ок-
клюзивно; следов тел плеромина на лингвальной
поверхности также не наблюдается.

Р а з м е р ы  в  м м1:

Экз. № L Ls Hpb

СГУ 155/64 [P] 27.5 – –

СГУ 155/65 (паратип) [M] 18 3.2 –

СГУ 155/66 (паратип) [P] 19.8 – –

СГУ 155/73 [M] 8.3 2.3 –

СГУ 155/74 [V] 6.7 – 2.7

СГУ 155/75 (голотип) [M] 19.4 4.5 –

СГУ 155/76 [M] 13.9 – –

СГУ 155/77 [M] 10.2 7.2 –

1 Обозначения измерений пластин (здесь и далее): L – ме-
дио-дистальная длина образца; Ls – длина симфизной
площадки мандибулярной пластины; Hpb – высота пара-
базальной поверхности сошниковой пластины. Обозначе-
ния типа зубных пластин в таблице: [M] – мандибулярная;
[P] – небная; [V] – сошниковая.

В о з р а с т н ы е  и з м е н е н и я. Крайние по
размерам мандибулярные пластины (экз. СГУ,
№№ 155/73 и 77) различаются по промеру Ls в три
раза. Самая маленькая пластина (экз. СГУ,
№ 155/73) показывает при этом хорошо развитый
срединный тритор с глубокой внутренней ветвью.
Ветвь также хорошо протянута медиально, доходя
до дистального окончания внутреннего тритора,
в отличие от более крупных пластин, где это не
наблюдается. Вместе с тем, бифуркация средин-
ного тритора слабо выражена окклюзивно, а
внутренний тритор по структуре более близок к
пластинчатому плеромину, чем к васкулярному.
Последнее, видимо, связано с очень мелкими
размерами зубной пластины, которую можно
считать ювенильной, а структуру внутреннего
тритора – недоразвитой васкулярной. Более
крупные мандибулярные пластины (экз. СГУ,
№№ 155/65, 75–77), несмотря на небольшую раз-
мерную дифференциацию, выраженных возраст-
ных изменений в структуре не показывают.

Небные пластины (экз. СГУ, №№ 155/64 и 66),
несмотря на полуторакратную разницу в разме-
рах, также не показывают серьезных морфологи-
ческих различий, включая сходную степень раз-
вития лабиальной фасетки стирания. Можно
предположить, что для этого вида характерна ста-
бильная морфология зубной системы в онтогене-
зе и, возможно, сходный тип обработки пищи и
единый спектр питания для установленных по
размеру зубных пластин онтогенетических ста-
дий рыб.

З а м е ч а н и я. Пластины отнесены к озубле-
нию одного вида на основании корреляции мор-
фологических признаков (Попов, 2003), размер-
ности пластин, а также сходного развития поля
базальной перфорации на всех пластинах, кото-
рое полностью отсутствует у другого рода калло-
ринхид (Brachymylus), известного в средневолж-
ском комплексе химеровых рыб Подмосковья
(Попов, Шаповалов, 2007, табл. I, фиг. 5, 6).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхняя юра, волж-
ский ярус, средневолжский подъярус (зона virga-
tus) Москвы и Московской обл., Центральная
Россия.

М а т е р и а л: пять мандибулярных, две неб-
ных и одна сошниковая пластины разной сохран-
ности из двух разрезов: Кунцево (экз. СГУ,
№ 155/64-65, 74-77), и ЛФР 7-2-бис (экз. СГУ,
№ 155/66 и 73). Сб. К.М. Шаповалова, 1997–1999 гг.

ОБСУЖДЕНИЕ

Степень развития аборальной части небной
пластины московиринха (в полтора–два раза
больше оральной части пластины) аналогична та-
ковой для мандибулярной пластины среднеюр-
ского рода Ottangodus из байоса Франции (Popov
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et al., 2019) и больше ни у каких каллоринхид не
встречается. Предполагается, что аборальная
часть пластин (несущая у мандибулярных пла-
стин каллоринхид также наружный тритор) явля-
ется примитивной структурой для химероидей и
может представлять рудимент альтернативного
зуба (Didier et al., 1994). В связи с этим, можно
считать, что по этому признаку небные пластины
московиринха устроены более примитивно, чем у
Callorhinchus и других родов химеровых рыб. С
другой стороны, для небных пластин каллоринха
типичен крупный составной срединный тритор с
двумя медиальными ветвями разной степени вы-
раженности, который присутствует у всех совре-
менных и ископаемых видов рода (Stahl, 1999;
Kriwet, Gazdzicki, 2003; Otero et al., 2013). Локали-
зация на небной пластине Moskovirhynchus gen.
nov. только одного внутреннего тритора (возмож-
но, аналога внутренней ветви срединного тритора
каллоринха), но более мелкого и смещенного
симфизно, можно также считать продвинутым
состоянием (эволюционный тренд на полную ре-
дукцию окклюзивных триторов в зубной системе
наиболее выражен у современных химер рода
Rhinochimaera), равно как и полное отсутствие
тритора на сошниковой пластине, что для калло-
ринхид не характерно (Stahl, 1999; Herman et al.,
2001). Это показывает общую редукцию гиперми-

нерализованой ткани (плеромина) в верхнече-
люстной части зубной системы Moskovirhynchus
и усиление дробящей функции (увеличение пло-
щади плеромина за счет бифуркации срединного
тритора) в нижнечелюстной части озубления.

Реконструкция функционального перекрытия
(окклюзии) зубных пластин для Moskovirhynchus
и современного Callorhinchus callorhynchus пока-
зывает (рис. 4), что озубление первого характери-
зуется меньшим перекрытием окклюзивных сре-
динных триторов. При этом у московиринха раз-
витые ветви срединного тритора мандибулярной
пластины контактировали с более развитой и бо-
лее плотной по структуре аборальной частью неб-
ной пластины (что формировало у последней ха-
рактерно выраженную лабиальную фасетку стира-
ния и медиально сильно скошенную окклюзивную
поверхность; см. фиг. 2, г; табл. IX, фиг. 5а, 5б, 6а,
6в). Такая структура окклюзии у Moskovirhynchus
могла компенсировать недостаток гиперминера-
лизованной ткани (триторы) и/или являться
адаптацией к использованию менее прочных кор-
мов (тонкораковинные беспозвоночные и т.п.).

Аналогичное современному каллоринху функ-
ционирование медиальной части зубной системы
[захват (?) пищевых объектов] у Moskovirhynchus
обеспечивал смещенный на клюв мандибулярной
пластины внутренний тритор. У современного
каллоринха аналогичный эффект достигается
сходным по форме внутренним тритором сошни-
ковой пластины (у ископаемых Callorhinchus
функция (?) захвата еще более развита при нали-
чии внутренних триторов и на мандибулярной, и
на сошниковой пластинах, чередующихся при
окклюзии; Е.В. Попов, личн. набл.). Общая
функциональность зубной системы (при отсут-
ствии режущих или чередующихся триторов,
иных типов плеромина и т.п.) у двух рассматрива-
емых родов, видимо, в целом была сходной.

Химерообразные рыбы (Chimaeriformes) кон-
ца юрского периода известны в мире в составе
всего нескольких ассоциаций (Stahl, 1999). Самая
известная из них происходит из литографских из-
вестняков Южной Германии (верхний кимеридж
Нусплингена, земля Баден-Вюртемберг; верхний
кимеридж и нижний титон “архипелага Золенго-
фен” в Баварии). Эта ассоциация происходит из
“консерват-лагерштетта” (Arratia et al., 2015) и из-
вестна по многочисленным скелетным остаткам
исключительной сохранности химероидов Ischy-
odus quenstedti Wagner, 1857 и Elasmodectes avitus
(von Meyer, 1862) (см. Popov et al., 2013; Kriwet,
Klug, 2015). В комплексе также присутствуют еди-
ничные находки каллоринхид – Callorhinchidae
gen. et sp. indet. (Duffin, 2018), ринохимерид (не-
описанная мелкая Harriotta sp. в частной коллек-
ции в Германии; Е.В. Попов, личн. наблюдение,
2013; этот же образец изображен как “ювениль-

Рис. 4. Схематическая реконструкция левосторонне-
го перекрытия (прикуса) зубных пластин для двух ви-
дов каллоринхид, без масштаба: a – Callorhinchus cal-
lorhynchus (L., 1758), экз. СГУ, № 155/103; восточная
часть Тихого океана, к западу от Сан-Антонио, Чили;
современный; б – Moskovirhynchus robustus gen. et sp.
nov.; поздняя юра Московской обл. Обозначения:
контуры зубных пластин и префиксы в обозначении
триторов: M (M-) – мандибулярная зубная пластина
(синий цвет); P (P-) – небная зубная пластина (зеле-
ный цвет); V (V-) – сошниковая зубная пластина
(красный цвет); контуры триторов: ibmt – внутрен-
няя ветвь срединного тритора (с бифуркацией); int –
внутренний тритор; mt – срединный тритор; obmt –
внешняя ветвь срединного тритора (с бифуркацией);
out – наружный тритор. Точечным крапом показан
васкулярный плеромин триторов.
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ный экземпляр химеры Ischyodus sp.”: Mäuser,
2015, с. 525, рис. 1013) и химеропсидная рыба Chi-
maeropsis paradoxa Zittel, 1887 – реликт раннеме-
зозойской группы мириакантовидных цельного-
ловых (Riess, 1887; Woodward, 1891; Lauer et al.,
2018). В Англии из отложений портланда (Port-
land Beds), а также, в переотложенном состоянии,
в базальном горизонте меловой системы (Neoco-
mian Bone-Beds) известны разрозненные зубные
пластины лишь одного вида химер – Ischyodus
townsendi Buckland, 1835 (Woodward, 1891), отли-
чающиеся, впрочем, очень крупными размерами
зубных пластин (Newton, 1878, табл. XI, фиг. 1–7;
Woodward, 1891, с. 64–65). В целом, к титону раз-
нообразие химерообразных рыб в Западной Ев-
ропе сокращается до пяти родов (четыре рода хи-
мероидей и один род химеропсид), уменьшаясь с
известных максимально для юры девяти родов в
келловее (комплекс “оксфордской глины”; Popov
et al., 2012) и позже – шести родов в кимеридже
(Popov et al., 2009).

Бореальные отложения волжского яруса Рус-
ской плиты содержат более редкий и разрознен-
ный материал по химерам, но он позволяет про-
вести сравнение западно- и восточноевропейских
ассоциаций. Бореальный волжский ярус террито-
рии европейской части России показывает сход-
ное разнообразие (пять родов), но иное распреде-
ление таксонов – отсутствие мириакантовидных
цельноголовых и носатых химероидей, демон-
стрируя при этом большее разнообразие “эдафо-
донтид” (три рода) и каллоринхид (два рода). Это
указывает на возможное проявление палеобио-
географической дифференциации в ассоциациях
химерообразных рыб в конце юрского периода.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I X

Фиг. 1–6. Зубные пластины Moskovirhynchus robustus gen. et sp. nov.: 1 – голотип СГУ, № 155/75, левая мандибулярная
(L19.4) пластина: 1а – симфизно-окклюзивно, 1б – окклюзивно, 1в – базально, 1г – лабиально, 1д – медиально; 2 –
паратип СГУ, № 155/65, правая мандибулярная (L18) пластина: 2а – симфизно-окклюзивно, 2б – базально, 2в – ла-
биально; 3 – экз. СГУ, № 155/77, медиальный фрагмент левой мандибулярной пластины: 3а – базально, 3б – окклю-
зивно; 4 – экз. СГУ, № 155/76, дистальный фрагмент правой мандибулярной пластины: 4а – базально, 4б – окклю-
зивно; г. Москва, Кунцево; верхняя юра, средневолжский подъярус, зона virgatus; 5 – паратип СГУ, № 155/66, левая
небная (L19.8) пластина: 5а – окклюзивно, 5б – симфизно, 5в – медиально, 5г – базально; Московская обл., ЛФР-7-
2-бис; верхняя юра, средневолжский подъярус, зона ?virgatus; 6 – экз. СГУ, № 155/64, неполная левая небная пласти-
на: 6а – базально, 6б – окклюзивно, 6в – медиально; местонахождение то же, что на фиг. 1–4. Масштабная линия уни-

версальна для всех фигур.

A New Genus of Elephant Fish (Holocephali: Callorhinchidae)
from the Late Jurassic of Central Russia

E. V. Popov1, 2, K. M. Shapovalov3

1Saratov State University, Saratov, Russia
2Kazan (Volga Region) Federal University, Kazan, Russia

3Independent scientist, Moscow, Russia

Moskovirhynchus robustus gen. et sp. nov., a new genus of elephant fish from two Upper Jurassic (Boreal mid-
dle Volgian substage, virgatus zone) localities of Moscow and Moscow region is described based on isolated
mandibular, palatine and vomerine dental plates. The dentition of the new genus shows a morphological re-
semblance to that of the Recent elephant fish genus Callorhichus Lacepède, 1798, but is characterized by a
mosaic combination of primitive (on palatine dental plates) and advanced (on both palatine and mandibular
plates) dental characters – e.g., a presence of asymmetric bifurcated median tritor on mandibular plates and
reduced tritors on palatine plates (an advanced condition for callorhinchids) together with a well-developed
aboral area of palatine plate (a primitive condition). The new taxon, known from dental elements only, rep-
resents the oldest representative of the Callorhinchidae sensu stricto.

Keywords: Chimaeriformes, Chimaeroidei, tooth plates, Volgian stage, Moscow, Moscow Region
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Сребробрюшки (Leiognathidae) представлены в палеонтологической летописи Европы, Африки и
Азии скелетными остатками и изолированными отолитами. Описаны отпечатки скелетов этих рыб
из нижнего миоцена (бурдигала) местонахождения Харта (Польша). Эти экземпляры морфологиче-
ски идентичны и сходны по меристическим параметрам с Leiognathoides minutus (Daniltshenko), из-
вестным из Кавказского бассейна. Изученные остатки обладают рядом признаков, позволяющих
отнести этот вид к лиогнатидам. Среди них пять остеологических синапоморфий семейства Leiog-
nathidae, а также признаки, дающие основания поместить L. minutus в состав Acanthuriformes. Мы
предполагаем, что Западный Тетис мог быть центром происхождения сребробрюшек, откуда они
мигрировали в разные части Паратетиса. Используя морской путь между Тетисом и Индийским
океаном, лиогнатиды проникли в Индийский и западную часть Тихого океана и стали там разнооб-
разными, а в Паратетисе вымерли в течение среднего миоцена. Наши данные подтверждают гипо-
тезу о связи между ихтиофаунами Карпатского и Кавказского бассейнов и возможности обмена фа-
унистическими элементами между различными частями Паратетиса в раннем миоцене.

Ключевые слова: Leiognathoides minutus, морфология, распространение, эволюция, Европа
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ВВЕДЕНИЕ

Leiognathidae (сребробрюшки) – немногочис-
ленное семейство рыб, включающее около 48 ви-
дов, входящих в состав девяти родов (Ikejima et al.,
2004; Chakrabarty, Sparks, 2008; Kimura et al., 2008;
Abraham et al., 2011; Sparks, Chakrabarty, 2015; Nel-
son et al., 2016). Для этих небольших рыб со сжа-
тым с боков телом характерны выдвижной рот,
наличие запирающего механизма для шипов
спинного и анального плавников, а также цир-
кумэзофагеальный (окружающий пищевод) све-
товой орган с бактериальным свечением (Sparks,
Dunlap, 2004; Sparks et al., 2005; Chakrabarty et al.,
2011).

Cребробрюшки распространены в тропиче-
ских и субтропических регионах Индийского и
западной части Тихого океана, часто встречаются
в морской и солоноватоводной среде, где они, как
правило, обитают на мелководье, однако некото-
рые виды могут заходить в пресные воды. Пред-
ставители этой группы впервые появляются в па-
леонтологической летописи предположительно в
среднем палеоцене, будучи представлены Leiog-
nathidarum tashlikensis – формой, описанной на

основании отолитов из местонахождения Луза-
новка на Украине (Schwarzhans, Bratishko, 2011).
Находки ископаемых остатков эоценового и оли-
гоценового возраста, относящихся к лиогнати-
дам, включают Eoleiognathus dorsalis (Agassiz,
1838) из ипра Италии (Bannikov, 2014), Leiogna-
thoides altapinna (Weiler in Hess et Weiler, 1955) из
рюпеля Швейцарии (Hess, Weiler, 1955), Франции
(Pharisat, 1991) и России (Данильченко, 1960,
1980; Банников, 2001, 2010; Prokofiev, 2002), L. cf.
altapinna из рюпеля Германии (Micklich et al.,
2017), а также таксоны, описанные на основании
отолитов из Бельгии (Nolf, 1985), Франции
(Steurbaut, 1982) и Венгрии (Nolf, Brzobohatý,
1994).

Палеонтологическая летопись сребробрюшек
включает также Gazza hilberi (Weinfurter, 1952) из
миоцена Австрии (Weinfurter, 1952) и Leiogna-
thoides minutus (Daniltshenko, 1980) из Азербай-
джана и России (Банников, 2001, 2010). Несколь-
ко экземпляров из миоценовых отложений Чехии
(бурдигал) и Турции (серравалий) были иденти-
фицированы как Leiognathoides sp. (Rückert-
Ülkümen, 1994; Reichenbacher et al., 2018). Иско-
паемые остатки лиогнатид за пределами Европы

УДК 567.58:551.782.11
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представлены Euleiognathus tottori из миоцена
(бурдигала–лангия) Японии (Yabumoto, Uyeno,
1994, 2011) и Secutor africanus из бурдигала–торто-
на Западной Африки (Schwarzhans, 2013).

Э. Гилл и С. Михальски (Gill, Michalski, 2020)
рассмотрели остеологические признаки сребро-
брюшек и объединили их в три группы. Первая
группа представляет собой 10 синапоморфий,
поддерживающих монофилию семейства Leiog-
nathidae, вторая – 14 признаков взрослых особей,
позволяющих поместить лиогнатид в состав отря-
да Acanthuriformes, а третья группа включает в се-
бя дополнительные признаки, общие для хирур-
гообразных и представителей других групп, одна-
ко полезные для идентификации сребробрюшек
(Gill, Michalski, 2020). Не все эти признаки могут
быть определены на ископаемом материале из-за
его обычной неполноты и плохой сохранности.
Согласно этим авторам (Gill, Michalski, 2020),
только Euleiognathus обладает остеологическими
синапоморфиями, позволяющими поместить его
в состав семейства Leiognathidae. Систематиче-
ское положение других ископаемых родов (в
частности, Leiognathoides) проблематично, по-
скольку ранее они не поддерживались достовер-
ными синапоморфными признаками.

Целью настоящего исследования является де-
тальный морфологический анализ ископаемых
остатков сребробрюшек из раннего миоцена
Центральной Европы, выяснение их остеологи-
ческих синапоморфий и уточнение их системати-
ческого положения. Кроме того, мы кратко об-
суждаем палеонтологическую летопись этой
группы рыб и приводим предварительную схему
их прошлого распространения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Описанные здесь ископаемые образцы лио-

гнатид происходят из местонахождения Харта.
Оно расположено в центральной части Сколев-
ской толщи, во флишевой зоне Внешних Карпат.
Местонахождение было обнаружено в 1976 г.
(Rajchel, 1989) в пределах синклинали Харта, за-
полненной кросненскими слоями (Rajchel, 1989;
Jerzmańska et al., 2001). Изучаемые рыбные остат-
ки были собраны на левом берегу руч. Харта
(49°51′ с.ш., 22°12′ в.д.), в обнажении, располо-
женном вдоль дороги, ведущей в дер. Пекло, в ад-
министративной зоне Подкарпатского воевод-
ства на юго-востоке Польши (рис. 1). Разрез име-
ет мощность около 15 м и сложен кросненскими
сланцами и песчаниками с прослоями менилито-
вых сланцев и аргиллитов (Jerzmańska et al., 2001).
Ископаемые остатки происходят из пепельно-се-
рых и коричневатых сланцев, расположенных на
глубине от 5 м ниже до 2 м выше слоя туфа (Доб-
жанский туфовый горизонт по: Kotlarczyk et al.,
2006). Этот уровень соответствует пятому туфово-

му горизонту, установленному В. Сикорой с со-
авт. (Sikora et al., 1959). Его возраст (ранний мио-
цен, бурдигал) был установлен Й. ван Куверин-
гом с соавт. (Van Couvering et al., 1981), а позже
определен радиометрически Т. Визером (Wieser,
1985) как соответствующий 20.5 ± 0.9 млн лет
(Olszewska, 1982; Rajchel, 1989; Garecka, Olszews-
ka, 1998; Jerzmańska et al., 2001; Rajchel et al., 2001).
Слои с ископаемыми остатками рыб (в том числе
сребробрюшек) отвечают зоне NN2 известкового
наннопланктона по Э. Мартини (Martini, 1971) и
зоне N5 по фораминиферам (Blow, 1969). Ком-
плекс INM 1 Харты представляет неритическую
ихтиофауну, обитавшую на небольшой глубине.

Описываемый материал представлен сочле-
ненными скелетами, их частями, а также отдель-
ными костями. Всего исследовано 22 экз., храня-
щихся на каф. палеозоологии Вроцлавского ун-та
(Вроцлав, Польша). Число полных, почти пол-
ных, частично сохранившихся скелетов и разроз-
ненных костей составляет 2, 5, 12 и 3 соответ-
ственно. Серия отпечатков, предварительно
идентифицированных как Leiognathus? cf. minu-
tus из Харты, была получена А. Ежманьской,
Я. Швидницким и Э. Швидницкой во время по-
левых исследований в 1982–1984 гг. Их определе-
ние проводилось с учетом известных диагности-
ческих признаков, детально охарактеризованных
в литературе (Данильченко, 1960, 1980; Yabumoto,
Uyeno, 1994, 2011; Банников, 2001, 2010; Bannikov,
2014; Sparks, Chakrabarty, 2015; Micklich et al.,
2017). Систематика соответствует таковой у
Э. Гилла и Дж. Лиса (Gill, Leis, 2019). Фотографии
были сделаны с помощью стереомикроскопа
Olympus ZSX 12, оснащенного цифровой каме-
рой. Образцы измеряли с помощью штангенцир-
куля Mitutoyo с точностью до 0.1 мм. Морфомет-
рические признаки приведены по Н. Миклиху и
др. (Micklich et al., 2017). Скелетная терминология
соответствует таковой для сребробрюшек (James,
1985; Банников, 2001, 2010; Gill, Michalski, 2020).

Морфометрические сокращения: HL – длина
головы; lAI–III – длина колючих лучей анального
плавника; lDI–III – длина колючих лучей спинно-
го плавника; lVI – длина шипа брюшного плавни-
ка; pu4 – четвертый преуральный позвонок; SL –
стандартная длина.

Институциональные сокращения: ПИН – Па-
леонтологический ин-т им. А.А. Борисяка РАН
(Москва, Россия); ZPALWr. – каф. палеозоологии
Вроцлавского ун-та (Вроцлав, Польша).

Работа выполнена при грантовой поддержке
проекта 0121U110402 НАН Украины для исследо-
вательских групп.

Авторы благодарны П. Сохе (Вроцлавский ун-т,
Польша) за помощь с подготовкой фотографий
исследуемых образцов. Мы искренне призна-
тельны А.Ф. Банникову (ПИН РАН) и Н. Миклиху
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(Hessisches Landesmuseum Darmstadt, Германия) за
обсуждение отдельных аспектов темы исследова-
ния, а также М.В. Назаркину (Зоологический ин-т
РАН) и Дж. Карневале (Ун-т Турина, Италия) за
важные замечания, качественно улучшившие ру-
копись настоящей работы.

О Т Р Я Д ACANTHURIFORMES
СЕМЕЙСТВО LEIOGNATHIDAE GILL, 1893

Род Leiognathoides Bannikov, 2001
Leiognathoides minutus (Daniltshenko, 1980)

Leiognathus minutus: Данильченко, 1980, с. 133, табл. IV,
фиг. 2.

Leiognathus? cf. minutus Daniltshenko: Jerzmańska et al.,
2001, рис. 5B.

Leiognathoides minutus (Daniltshenko, 1980): Prokofiev,
2002, с. 214, рис. 7; Банников, 2010, с. 66, табл. Х, фиг. 5;
Micklich et al., 2017, рис. 9b.

Г о л о т и п – ПИН, № 2180/3; Азербайджан,
Апшеронский п-ов, Перекишкюль; нижний мио-
цен, верхний майкоп.

О п и с а н и е (рис. 2). Исследованные экзем-
пляры характеризуются различной степенью со-
хранности. Стандартная длина тела этих рыбок
колеблется в пределах 14.6–47.9 мм. Тело высокое
(45.6–58.3% SL), его дорсальный край плавно за-
кругленный, каудальная часть постепенно сужа-
ется. Голова довольно крупная (43.0–45.0% SL),
мозговая коробка составляет 74.8–86.9% длины
черепа. Затылочный гребень высокий, заострен-
ный. Орбита большая, ее горизонтальный диа-

метр (2.1–6.6 мм) составляет 31.6–39.4% HL.
Нижняя челюсть соединяется с черепом под пе-
редней третью орбиты и несет мелкие конические
зубы одинаковой величины, расположенные в
один ряд. По крайней мере, у одного образца есть
клыкообразные зубы, что мы считаем доказатель-
ством постеролатеральной замены зубов (Gill,
Michalski, 2020). Supramaxillare отсутствует. Prae-
maxillare имеет расширенную переднюю часть и
характеризуется наличием длинного восходящего
отростка, ориентированного вверх, и выступаю-
щего постмаксиллярного отростка. Maxillare S-об-
разное, со сложной головкой. Вентральный край
praeoperculum лишен шипов. Operculum умерен-
но удлиненное, отношение его длины к ширине
составляет 1.7–2.1 (в среднем 1.9). Имеется пять
лучей жаберной перепонки. Позвоночный столб
состоит из 24 позвонков, в том числе 10 туловищ-
ных и 14 хвостовых. Три supraneuralia расположе-
ны в первом межневральном промежутке (между
невральными отростками первого и второго по-
звонков). В грудных плавниках имеется по 16 лу-
чей. Брюшной плавник состоит из одного внеш-
него шипа и пяти мягких лучей. В протяженном
неразделенном спинном плавнике имеется де-
вять шипов (один из которых сверхштатный),
поддерживаемых восемью сильными птеригио-
форами, и 14 мягких лучей. Первый дорсальный
птеригиофор располагается в первом меж-
невральном промежутке; он имеет очень сильное
шиповидное расширение, ориентированное ан-
теродорсально и нависающее над вторым и тре-

Рис. 1. Географическое расположение (а) и стратиграфическое положение (б) местонахождения Харта. Ихтиофауни-
стическое зонирование и его корреляция со стратиграфическими подразделениями приведены по И. Котлярчику и др.
(Kotlarczyk et al., 2006).
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Рис. 2. Leiognathoides minutus (Daniltshenko, 1980): а – экз. ZPALWr. H/104; б – экз. ZPALWr. H/105; в – экз. ZPALWr. H/111;
г – экз. ZPALWr. H/113; д – экз. ZPALWr. H/114; Ю.-В. Польша, местонахождение Харта; нижний миоцен, бурдигал.
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тьим supraneuralia. Первый шип спинного плав-
ника самый короткий, второй – самый длинный
(в 3.3 раза длиннее первого и в 1.4 раза длиннее
третьего). Пятый межневральный промежуток
вакантный. Анальный плавник расположен на-
против мягкой части спинного плавника и содер-
жит три сильных шипа, из которых второй самый
длинный (в 2.2 раза длиннее первого шипа аналь-
ного плавника и лишь в 1.2 раза короче второго
шипа спинного плавника), и 14 мягких лучей.
Вдоль переднего края шипов спинного и аналь-
ного плавников есть зазубрины, свидетельствую-
щие о возможном наличии замыкающего меха-
низма (Siegel, 1982). Хвостовой плавник усечен-
ный, содержит 15–17 главных лучей. Хвостовой
скелет состоит из одной пары uroneuralia, трех epu-
ralia, а также слитых в две пластинки hypuralia 1–2 и
3–4. Вершины неврального и гемального отрост-
ков pu4 лопатовидные. Основания внешних глав-
ных лучей хвостового плавника расширены. Тело
покрыто циклоидной аксиллярной чешуей.

Р а з м е р ы. Промеры образцов представлены
в табл. 1.

З а м е ч а н и я. Исследованные экземпляры
морфологически идентичны Leiognathoides minu-
tus из типовой серии (Данильченко, 1980, с. 133–
134; Prokofiev, 2002, с. 214–216). Они хорошо
вписываются в ряд морфометрических призна-
ков этого вида, за исключением более длинной
головы, а также более короткого и широкого
operculum.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Азербайджан (Апше-
ронский п-ов, Перекишкюль), Россия (Дагестан,
р. Уллучай), Польша (местонахождение Харта);
нижний миоцен, бурдигал.

М а т е р и а л. 22 экз. (ZPALWr. H/104–H/125)
удовлетворительной сохранности из местонахож-
дения Харта.

ОБСУЖДЕНИЕ
Систематическое положение Leiognathoides

minutus по остеологическим признакам. Образцы
из нижнего миоцена Польши, отнесенные к
Leiognathoides minutus, обладают рядом призна-
ков, позволяющих поместить этот вид в состав
лиогнатид. В частности, на исследуемом матери-

Таблица 1. Меристические параметры Leiognathoides minutus из Харты (ZPALWr. H/104-H/125) и типовой серии

* Данные приведены по П.Г. Данильченко (1980, с. 133).

Параметр
H/104–H/125 ПИН

(колл. 2180*)диапазон среднее

Стандартная длина, мм 14.6–47.9 16.2 До 40
Максимальная высота тела (BD), мм 6.4–27.9 7.4 –
Максимальная высота тела (% SL) 45.6–58.3 47.8 45–52
Минимальная BD, мм 1.9–5.8 2.1 –
Минимальная BD (% SL) 12.1–13.8 13.3 –
Длина головы (HL), мм 6.4–20.9 7.3 –
Длина головы (% SL) 43.0–45.0 44.1 38–43
Длина мозговой капсулы, мм 4.8–16.2 5.7 –
Длина мозговой капсулы (% HL) 74.8–86.9 77.2 –
Диаметр орбиты, мм 2.1–6.6 2.7 –
Диаметр орбиты (% HL) 31.6–39.4 37.2 35–40

Operculum
Длина (L), мм 4.4–4.7 4.6 –
Ширина (W), мм 2.1–2.8 2.4 –
L/W 1.7–2.1 1.9 –

Шипы спинного плавника

lDI, мм 0.8–2.4 1.1 –
lDII, мм 3.3–8.3 3.6 –
lDIII, мм 2.4–6.7 2.6 –

Шип брюшного плавника (lVI), мм 4.5–4.7 4.6 –

Шипы анального плавника

lAI, мм 0.8–1.8 1.3 –
lAII, мм 2.5–3.2 2.9 –
lAIII, мм 1.7–2.5 2.2 –
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але установлено наличие пяти остеологических
синапоморфий семейства Leiognathidae (Gill, Mi-
chalski, 2020): S1 – ребра перекрывают переднее
расширение первого анального птеригиофора;
S2 – замыкающий механизм, о чем свидетель-
ствует наличие небольших зазубрин вдоль перед-
него края третьего и четвертого шипов спинного
плавника и второго шипа анального плавника;
S8 и S9 – hypuralia 1–2 и 3–4 в виде двух недиф-
ференцированных пластинок; S10 – расширение
оснований нескольких главных лучей хвостового
плавника. Постеролатеральное замещение зубов,
отсутствие supramaxillare, наличие вакантного
межневрального промежутка под передней ча-
стью спинного плавника, расположение первого
птеригиофора спинного плавника в первом меж-
невральном пространстве, наличие пары uroneu-
ralia, пяти лучей жаберной перепонки, а также ло-
патообразных вершин неврального и гемального
шипов pu4, т.е., признаки A1, A5, A11, A12 и A14
по Гиллу и Михальски (Gill, Michalski, 2020), поз-
воляют поместить исследуемые экземпляры в со-
став отряда Acanthuriformes. Что касается допол-
нительных признаков (O1–O9 по: Gill, Michalski,
2020), все они распознаются на наших образцах.
Некоторые из них (наличие трех supraneuralia и
девяти шипов в спинном плавнике) примитивны
и сближают Leiognathoides minutus с Eoleiog-
nathus dorsalis (Agassiz, 1838), однако большин-
ство других характерны для Euleiognathus и совре-
менных лиогнатид (Gill, Michalski, 2020).

Прошлое распространение и палеобиогеография
лиогнатид. Самые древние известные находки
представителей семейства Leiognathidae (как ске-
летные остатки, так и отолиты) приурочены к за-
падной части Тетиса. Шельф этого морского бас-
сейна был центром формирования мелководной
фауны (Harzhauser et al., 2007; Попов и др., 2009).
Принимая во внимание присутствие Eoleiog-
nathus dorsalis в раннем эоцене Италии, а также
родов олигоценовых сребробрюшек (Leiogna-
thoides, Gazza) в различных частях Европы и их
отсутствие в других регионах в это же время, мы
предполагаем, что Западный Тетис можно рас-
сматривать в качестве центра происхождения
лиогнатид.

Палеоокеанографические изменения, откры-
тие и закрытие морских путей между океанами
влияли на обмен фаунистическими элементами.
Ф. Рёгл (Rögl, 1998) считал эти факторы основны-
ми движущими силами эволюции морских эко-
систем. В конце эоцена Тетис был соединен с Ин-
дийским океаном и западной частью Тихого оке-
ана большим морским путем (Rögl, 1998, 1999).
Эта связь была использована рыбами и другими
морскими организмами для расселения на запад
из Индо-Пацифики (Harzhauser et al., 2007; Бан-
ников, 2010). В то же время, сребробрюшки могли
использовать этот морской путь, чтобы рассе-

литься в противоположном (восточном) направ-
лении. В раннем олигоцене эти рыбы (напр.,
Leiognathoides altapinna) были распространены в
центральной и восточной частях Паратетиса. Во
второй половине олигоцена лиогнатиды, воз-
можно, проникли в Индийский океан (и запад-
ную часть Тихого океана), используя морской
путь, существовавший до бурдигала (Rögl, 1999;
Piller et al., 2007). Мы предполагаем, что видооб-
разование этой группы происходило здесь в мио-
цене и в последующие эпохи, что привело к высо-
кому разнообразию современных лиогнатид.
Представителям этой группы удалось выжить и
впоследствии процветать в новом регионе, одна-
ко они вымерли в Паратетисе, вероятно, в тече-
ние среднего миоцена.

Климатические условия в Карпатском бассей-
не в раннем миоцене были оптимальными, о чем
свидетельствует наличие богатой мелководной
теплолюбивой фауны (Kotlarczyk et al., 2006; По-
пов и др., 2009; Garecka, 2012). Сообщество иско-
паемых рыб Харты было разнообразным и вклю-
чало в себя 11 таксонов, относящихся к девяти се-
мействам (Jerzmańska et al., 2001), среди которых
преобладающей группой были сельдевые (52.8%).
Сребробрюшки находятся на втором месте по
обилию остатков, в то время как мерлузовые
(Merlucciidae) и тресковые (Gadidae) представле-
ны вдвое меньшим числом особей (Jerzmańska
et al., 2001; Kovalchuk et al., 2019). Тесная связь
между ихтиофаунами Карпатского и Большого
Кавказского бассейнов (Попов и др., 2009; Банни-
ков, 2010; Kovalchuk et al., 2019, 2020) подтвержда-
ется наличием Leiognathoides minutus в составе со-
общества Харты. Полученные данные позволяют
значительно расширить известный ранее ареал
этого вида в западном направлении и подтвержда-
ют возможность обмена фауной между различны-
ми частями Паратетиса в раннем миоцене.
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Early Miocene Ponyfishes (Acanthuriformes, Leiognathidae)
of the Carpathian Basin
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The fossil record of ponyfishes (Leiognathidae) is documented by the presence of skeletal remains and oto-
liths in Europe, Africa and Asia. Here we describe in detail a set of skeletal imprints from the Early Miocene
(Burdigalian) of Harta locality (Poland). These specimens are morphologically identical and similar in mer-
istic values to Leiognathoides minutus (Daniltshenko) recently known from the Great Caucasian Basin. The
studied remains exhibit a number of characters allowing to place this species within leiognathids. Among
them, there are five osteological synapomorphies of the family Leiognathidae, as well as characters allowing
to nest L. minutus within the Acanthuriformes. We suggest that the Western Tethys may have acted as a center
of origin for ponyfishes, from which they migrated into different parts of the Paratethys. Using a seaway be-
tween the Tethys and Indian Ocean, leiognathids invaded the Indo-West Pacific and became diverse there,
however went extinct in the Paratethys during the middle Miocene. Our data additionally corroborate the hy-
pothesis about close connection between the fish faunas of the Carpathian and Greater Caucasian basins, and
the possibility of a faunal exchange between different parts of the Paratethys during the Early Miocene.

Keywords: Leiognathoides minutus, morphology, distribution, evolution, Europe
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Приведены результаты ревизии и уточнен диагноз трематозавридного рода Thoosuchus Efremov,
1940, являющегося типовым для подсемейства Thoosuchinae. В его составе выделяются ранее уста-
новленные из рыбинского горизонта (нижний триас) T. yakovlevi и T. tuberculatus, а также описыва-
ется новый вид T. abbasovi sp. nov. Морфотип последнего характеризуется рядом апоморфных при-
знаков, типичных для более поздних подсемейств трематозаврид – Platysteginae и Trematosaurinae
(широко расставленные орбиты, отсутствие антеромедиального выступа postorbitale, суженная по-
лость среднего уха, уплощенная депрессорная часть lamina ascendens и хорошая выраженность crista
posterior на птеригоиде), что вполне согласуется с более поздним (слудкинским) возрастом нового
вида.
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Род Thoosuchus был установлен И.А. Ефремо-
вым (1940) по неполному черепу, описанному ра-
нее А.П. Гартман-Вейнберг и Ф.М. Кузьминым
(1936) как Lyrocephalus acutirostris Hartmann-
Weinberg et Kusmin, и отнесен к семейству Bentho-
suchidae. Точные географическая и стратиграфи-
ческая привязки этой находки неизвестны. Ефре-
мов указывает, что она была сделана В.А. Теряе-
вым “не в коренном залегании” в “районе
г. Устюжны близ с. Мышкино” (Ефремов, 1940,
с. 6). Гартман-Вейнберг и Кузьмин также не при-
водят точные данные по местонахождению: “ма-
териал… был открыт… в районе Устюжна – Ры-
бинск, в конкреции плотного известкового мер-
геля розового цвета” (Гартман-Вейнберг,
Кузьмин, 1936, с. 75–76). Учитывая вышесказан-
ное, представляется вполне очевидным, что ука-
занный череп происходил из рыбинского гори-
зонта (нижний триас), широко распространенно-
го в Ярославском Поволжье и на прилегающих
территориях. К сожалению, впоследствии типо-
вой образец Thoosuchus (“Lyrocephalus”) acutiros-
tris был утерян. К роду Thoosuchus Ефремовым
также были отнесены все описанные ранее из
нижнего триаса Европейской России (Рябинин,
1927; Кузьмин, 1935) виды рода Trematosuchus
[T. (?) yakovlevi Riabinin и T. weidenbaumi Kusmin]

и фрагмент черепа (Тhoosuchus sp.) из местона-
хождения Вахнево (Вологодская обл.).

Принадлежность Thoosuchus к Benthosuchidae
впервые в научной литературе была подвергнута
сомнению В.Г. Очевым (1966), который согла-
сился с мнением М.А. Шишкина о принадлежно-
сти этого рода к Trematosauridae. Однако в вы-
шедшем в 1968 г. каталоге пермских и триасовых
тетрапод СССР (Каландадзе и др., 1968) Thoosu-
chus все еще был отнесен к бентозухидам, причем
было высказано предположение о синонимично-
сти всех трех вышеуказанных видов Thoosuchus.
Частично к этому мнению позднее присоединил-
ся М.Ф. Ивахненко, который на основании изу-
чения собранного в конце 1960-х гг. черепного
материала по темноспондильным амфибиям из
рыбинских отложений Ярославского Поволжья
пришел к выводу о синонимичности T. acutirostris
и T. yakovlevi (Ивахненко, 1971).

Детальному изучению представителей Thoosu-
chus (и семейства Benthosuchidae, в целом) была
посвящена серия работ С.Н. Гетманова, опубли-
кованных в течение десятилетия, начиная с конца
1970-х гг. В одной из первых его публикаций (Гет-
манов, 1979) приводится описание строения ниж-
ней челюсти T. yakovlevi, а также некоторых видов
Benthosuchus [B. sushkini (Efremov) и B. korobkovi
Ivachnenko] и Wetlugasaurus (W. angustifrons Riabi-

УДК 567.953(47)
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nin). Было отмечено значительное сходство ниж-
ней челюсти Thoosuchus с таковой представите-
лей семейства Trematosauridae, и делается вывод о
происхождении этого рода и типичных тремато-
заврид от “более фетализированных форм, чем
Benthosuchus и капитозавроидные лабиринто-
донты” (Гетманов, 1979, с. 113).

Следующая статья (Гетманов, 1981) была по-
священа выяснению закономерностей роста че-
репа у бентозухид (включая Thoosuchus yakovlevi).
В 1982 г. Гетманов разделяет семейство Bentho-
suchidae на два подсемейства – Benthosuchinae
Efremov и новое Thoosuchinae Getmanov (Гетма-
нов, 1982). В состав последнего, помимо Thoosu-
chus, были включены Prothoosuchus Getmanov (в
качестве nomen nudum) и новый монотипичный
род Trematotegmen Getmanov (T. otschevi Getman-
ov), занимающий, по мнению Гетманова, проме-
жуточное положение между Thoosuchus и Trema-
tosaurus Burmeister. Особый интерес представляет
статья по результатам изучения индивидуальной
изменчивости черепа бентозухид (Гетманов,
1986). В ней на массовом материале по Thoosu-
chus yakovlevi, а также Benthosuchus korobkovi и
B. sushkini показано, что наиболее часто встреча-
ющиеся варианты изменчивости структур черепа
у бентозухид относятся к признакам, отличаю-
щим капитозавроидов от трематозавроидов и по-
казывающим пути становления плана организа-
ции трематозаврид.

В обобщающей монографии (Гетманов, 1989)
приводятся новый вариант системы бентозухид в
составе трематозавроидов, детальное описание их
краниальной морфологии и анализируются эво-
люционные тенденции группы в целом. В частно-
сти, объем подсемейства Thoosuchinae расширен
за счет двух новых родов: Angusaurus Getmanov
[с двумя новыми видами: A. dentatus Getmanov и
A. succedaneus Getmanov, а также формой, опи-
санной ранее (Кузьмин, 1935) как Trematosuchus
weidenbaumi] и неоднократно ранее упоминавше-
гося в специальной литературе (Шишкин, Очев,
1967; Гетманов, 1982) рода Prothoosuchus (c двумя
новыми видами P. blomi Getmanov и P. samariensis
Getmanov). Два новых вида описано и в составе
рода Thoosuchus – T. tardus Getmanov и T. tubercu-
latus Getmanov.

В 1997 и 2000 гг. выходят две очередные свод-
ки, содержащие данные по раннетриасовым ам-
фибиям Восточной Европы. В первой из них
(Ивахненко и др., 1997) подсемейство Thoosuchi-
nae было включено в состав Trematosauridae Wat-
son, причем типовой род подсемейства объединял
три ранее установленных вида – Thoosuchus ya-
kovlevi, T. tuberculatus и T. tardus. Этого же мнения
до недавнего времени придерживался и автор на-
стоящей статьи (Новиков, 2018). В другой моно-
графии (Schoch, Milner, 2000) ранг тоозухин в

объеме, принятом ранее Гетмановым (1989), был
повышен до уровня семейства, а род Thoosuchus
был признан монотипичным (включал в себя
только типовой вид). В этой же монографии к An-
gusaurus succedaneus был отнесен почти полный
череп, происходящий из окрестностей Рыбинска
и хранящийся в Государственном музее есте-
ственной истории Штутгарта (Германия) под но-
мером SMNS 81782. Позднее этот образец был
описан (Fernández-Coll et al., 2019) как Angusaurus
cf. tsylmensis Novikov. Однако, по нашему мне-
нию, он принадлежит Thoosuchus (T. yakovlevi),
поскольку показывает характерные черты этого
рода [относительно слабое посторбитальное
удлинение крыши черепа (индекс po – 2.0; см.
ниже), присутствие пяти–шести мелких зубов
между эктоптеригоидными и палатинными клы-
ками, слабое каудальное распространение fronta-
lia (которые не заходят за уровень задних краев
орбит) и др.], причем по ряду других признаков
[характеру покровной скульптуры крыши черепа,
степени удлинения заглазничной кости, степени
каудального распространения frontalia (до уровня
задних краев орбит) и др.] рассматриваемый обра-
зец обнаруживает наибольшее сходство с T. yakov-
levi. Более того, как отмечалось выше, окрестности
Рыбинска являются типовой местностью именно
для рыбинского по возрасту T. yakovlevi, тогда как
более молодые отложения (слудкинский и
устьмыльский горизонты), характеризующиеся
присутствием Angusaurus, здесь отсутствуют.

Полученные за последние три десятилетия ма-
териалы по роду Thoosuchus из различных ранне-
триасовых местонахождений Московской синек-
лизы и Бузулукской впадины (сборы А.Г. Сенни-
кова, М.А. Шишкина и автора), а также
переизучение ранее полученного материала (в том
числе, типового) из сборов И.А. Ефремова,
Г.И. Блома, В.П. Твердохлебова, С.Н. Гетманова,
Н.Н. Каландадзе и М.Ф. Ивахненко позволили
провести ревизию рода, результаты которой при-
ведены ниже. Ее значение определяется важно-
стью выявления путей морфологических преоб-
разований внутри этого рода (стоящего в основа-
нии радиации трематозавридных амфибий) и
диверсификации трематозавроидов в целом, а
также ролью его представителей для региональ-
ной биостратиграфии.

Одним из результатов ревизии является выделе-
ние нового представителя рода – T. abbasovi sp. nov. –
на основе почти полного черепа, найденного ав-
тором в местонахождении Терновый (басс. р. Та-
волжанки, Самарская обл.). Находка была сделана
в 2017 г. во время экспедиции Палеонтологическо-
го ин-та им. А.А. Борисяка РАН при поддержке
ОАО “Оренбургэнерго”. Вмещающие костные
остатки отложения здесь представлены аллюви-
альной толщей красно-бурых косослоистых пес-
чаников с линзами и прослоями конгломератов
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мощностью до 8 м, относящейся к мечетинской
[ранее – кзылсайской (Решение…, 1982)] свите
слудкинского горизонта (Кухтинов и др., 2016).
Череп был найден в терминальной части разреза
свиты, в самом верхнем прослое конгломерата,
откуда ранее были определены остатки Angusau-
rus sp. и Wetlugasaurus angustifrons (Новиков,
2018).

В нижеприведенных диагнозах и описании ви-
дового состава рода Thoosuchus, помимо исполь-
зованных нами ранее (Новиков, 2018, с. 33, рис. 1)
характеристик-индексов [сhl – удлинение хоаны
(отношение длины хоаны к ее ширине), io – ме-
жорбитальное расстояние (отношение расстоя-
ния между центрами орбит и ширины черепа на
этом уровне), ipv – удлинение межптеригоидных
ям (отношение длины ямы к ее максимальной
ширине), lw – удлинение черепа (отношение дли-
ны черепной крыши по саггитальной линии к
максимальной его ширине), po – посторбиталь-
ное удлинение крыши черепа (отношение рассто-
яний: от затылочного вреза до уровня середины
орбит и до пинеального отверстия, соответствен-
но), por – удлинение postorbitale (отношение мак-
симальной длины кости к ее максимальной ши-
рине), prn – пренариальное удлинение крыши че-
репа (отношение длины пренариального отдела к
ширине черепа на уровне переднего края нозд-
рей), pro – преорбитальное удлинение крыши че-
репа (отношение расстояния от уровня середины
орбит до переднего конца черепа к длине череп-
ной крыши по сагиттальной линии), ps – расши-
ренность тела parasphenoideum (отношение мак-
симальной ширины и длины тела кости), stl –
удлинениe supratemporale (отношение длины ко-
сти к максимальной ее ширине)], вводятся новые:
or – удлинение орбиты (отношение длины орби-
ты к расстоянию от затылочного вреза до уровня
ее середины; fpal – удлинение передненебных
отверстий (отношение длины отверстия к его
ширине).

В статье упоминаются следующие сокращения
организаций и учреждений: ПИН – Палеонтоло-
гический ин-т им. А.А. Борисяка РАН (Москва);
РбМ – Рыбинский историко-архитектурный и
художественный музей-заповедник (Рыбинск);
CГУ – Саратовский государственный ун-т им.
Н.Г. Чернышевского (Саратов); ЦНИГР музей –
Центральный научно-исследовательский геоло-
горазведочный музей им. Ф.Н. Чернышева
(С.-Петербург); ЯГПУ – Ярославский государ-
ственный педагогический ун-т им. К.Д. Ушин-
ского (Ярославль); AM – Австралийский музей
(Сидней, Австралия); SMNS – Государственный
музей естественной истории Штутгарта (Штут-
гарт, Германия); WAM – Музей Западной Австра-
лии (Перт, Австралия).

Работа выполнена при поддержке РФФИ
(проект № 20-05-00092), ОАО “Оренбургэнерго”,
г. Оренбург, а также за счет средств субсидии, вы-
деленной Казанскому федеральному ун-ту для
выполнения государственного задания № 671-
2020-0049 в сфере научной деятельности. Фото-
графии выполнены С.В. Багировым (ПИН).

СИСТЕМАТИЧЕСКИЙ РАЗДЕЛ
СЕМЕЙСТВО TREMATOSAURIDAE WATSON, 1919

ПОДСЕМЕЙСТВО THOOSUCHINAE GETMANOV, 1982

Род Thoosuchus Efremov, 1940
Trematosuchus: Рябинин, 1927, с. 519; Кузьмин, 1935, с. 39.
Lyrocephalus: Гартман-Вейнберг, Кузьмин, 1936, с. 76

(part.).
Thoosuchus: Ефремов, 1940, с. 13; Шишкин, 1964, с. 91;

Каландадзе и др., 1968, с. 85; Ивахненко, 1971, с. 45; Шиш-
кин, Лозовский, 1979, с. 202; Гетманов, 1989, с. 20; Новиков
в: Ивахненко и др., 1997, с. 12; Shishkin et al., 2000, c. 50;
Schoch, Milner, 2000, c. 107; Новиков, 2018, с. 83.

Volgasaurus: Romer, 1947, c. 211; Huene, 1956, c. 84.
Angusaurus: Schoch, Milner, 2000, c. 107 (part.); Fernández-

Coll et al., 2019, с. 271 (part.).
Т и п о в о й  в и д − Lyrocephalus acutirostris

Hartmann-Weinberg et Kuzmin, 1936; Ярославское
Поволжье; нижний триас, ветлужский надгори-
зонт, рыбинский горизонт.

Д и а г н о з. Череп мелких и средних размеров,
удлиненный (индекс lw – более 1.3), относитель-
но высокий. Щечная поверхность выпуклая. Sep-
tomaxillare присутствует. Frontalia каудально рас-
пространяются не дальше заднего края орбит.
Посторбитальное удлинение черепа умеренное
(индекс po – 1.7–2.0). Заглазничная кость с анте-
ролатеральным выступом в виде тупого угла. Хоа-
ны удлиненные (индекс chl – не менее 2.0). Меж-
ду эктоптеригоидными и палатинными клыками от
5 до 12 мелких зубов. Тело парасфеноида слегка рас-
ширено (индекс ps – 1.25–1.6). На теле и небной
ветви птеригоида шагрень вдоль края субтемпо-
рального окна замещена покровной скульптурой.
Мечевидный отросток парасфеноида лезвиевид-
ный. Вершина межптеригоидного окна приближе-
на к хоане, располагаясь на уровне ее заднего края
или первого палатинного клыка. Скульптура по-
кровных костей меняется от бугорчато-ячеистого
типа до гребнисто-желобкового.

Медиальный отросток надугловой кости раз-
вит в различной степени. Зубной ряд на intercoro-
noideum отсутствует. Задний отросток межклю-
чицы суженный.

В и д о в о й  с о с т а в. Кроме типового вида,
T. tuberculatus Getmanov, 1989 из рыбинского го-
ризонта Общего Сырта и Верхнего Поволжья и
T. abbasovi sp. nov. из слудкинского горизонта Об-
щего Сырта.

С р а в н е н и е. Отличается от другого рода то-
озухин – Prothoosuchus Getmanov – большими
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размерами, более вытянутым и высоким черепом,
выпуклой щечной областью, большей степенью
посторбитального удлинения черепа, меньшим
количеством зубов между эктоптеригоидными и
палатинными клыками, присутствием антерола-
терального выступа postorbitale, более слабым
развитием шагрени на парасфеноиде и птеригои-
де, более узким мечевидным отростком парасфе-
ноида, присутствием медиального отростка наду-
гловой кости, отсутствием зубного ряда на inter-
coronoideum, а также формой заднего отростка
межключицы.

З а м е ч а н и я. Ревизия оригинального мате-
риала по Thoosuchus tardus, описанного Гетмано-
вым (1989), показала, что приведенные ранее для
этой формы диагностичные признаки (Гетманов,
1989, с. 23; Новиков, 2018, с. 88), отличающие ее
от “очень близкого” T. yakovlevi, связаны либо с
плохой сохранностью голотипа (узкая небная
ветвь птеригоида, сильно выступающий ее на-
ружный фланг, расширенное тело птеригоида),
либо вообще не могут быть достоверно установ-
лены (степень посторбитального удлинения кры-
ши черепа и вытянутость postorbitale), либо из-
вестны как вариации у T. yakovlevi (сильно выпук-
лая депрессорная часть восходящей пластины
pterygoideum).

Thoosuchus yakovlevi (Riabinin, 1927)

Trematosuchus (?) yakovlevi: Рябинин, 1927, с. 519, табл. 6,
фиг. 1–3.

Lyrocephalus acutirostris: Гартман-Вейнберг, Кузьмин,
1936, c. 76, табл. I, фиг. 1–3; табл. II, фиг. 1–3.

Thoosuchus acutirostris: Ефремов, 1940, с. 9, рис. 1, 2;
Шишкин, 1964, с. 93, рис. 52.

Thoosuchus jakovlevi: Каландадзе и др., 1968, с. 77 (part.);
Ивахненко, 1971, с. 45 (part.); 1972, с. 98 (part.); Гетманов,
1989, с. 21, рис. 7, 16б, 19, 31; Новиков в: Ивахненко и др.,
1997, с. 12, табл. 21; Shishkin et al., 2000, с. 50, рис. 3.10;
Schoch, Milner, 2000, с. 107 (part.), рис. 75, 76, табл. 5c.; Da-
miani, Yates, 2003, с. 333, рис. 1, 2; Новиков, 2018, с. 85,
рис. 13, 14.

Thoosuchus tardus: Гетманов, 1989, с. 23, рис. 8; Новиков
в: Ивахненко и др., 1997, с. 12, табл. 22, рис. 1; Shishkin et al.,
2000, c. 50; Новиков, 2018, с. 88, рис. 15.

Angusaurus succedaneus: Schoch, Milner, 2000, с. 107
(part.).

Angusaurus cf. tsylmensis: Fernández-Coll et al., 2019, с. 271,
рис. 1–3.

Г о л о т и п – ЦНИГР музей, № 2169/1; фраг-
мент преорбитальной части черепа; Ярославская
обл., Рыбинский р-н, местонахождение Корми-
ца; нижний триас, ветлужский надгоризонт, ры-
бинский горизонт, рыбинская свита.

Д и а г н о з. Череп средних размеров (до 25 см
длиной) с выпуклой дорсальной поверхностью.
Индексы: lw – 1.3–1.45; prn – 0.5–0.6; po – 1.9–
2.0; por – 1.1–1.2; io – 0.59–0.62; fpal – 1.5–2.0;
chl – 2.5–3.0; ipv – 3.4–3.9; ps – 1.35–1.6; or –
0.34–0.48. Postorbitale имеет антеромедиальный
выступ. Parietalia не распространяются в межор-

битальный промежуток. Челюстные мыщелки
расположены близко к уровню затылочных.
Между эктоптеригоидными и палатинными клы-
ками от 5 до 10 мелких зубов. Передний край
межптеригоидного окна несколько отстоит ка-
удально от уровня заднего края хоаны; шов неб-
ной кости и сошника ориентирован под углом
около 20° к оси черепа. Изгиб дорсального конту-
ра восходящей пластины птеригоида хорошо вы-
ражен; ее депрессорная часть выпуклая. Полость
среднего уха относительно широкая; crista praeot-
ica развита умеренно. Crista obliqua птеригоида
круто ориентирована под углом 50° к горизон-
тальной плоскости; crista posterior слабо выраже-
на. Флексура подглазничного желобка на слезной
кости, как правило, хорошо выражена; скуловой
желобок заметно смещается на squamosum; за-
тылочная комиссура присутствует. Скульптура
покровных костей состоит из типичных ячей и
желобков, разделенных гладкими и высокими
гребнями.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижний триас, вет-
лужский надгоризонт, рыбинский горизонт;
Верхняя Волга, Волго-Вятское междуречье, Об-
щий Сырт.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, фрагмент по-
сторбитальной части черепа (экз. ПИН,
№ 3999/1) из местонахождения Шилиха-II (Ни-
жегородская обл.); фрагмент посторбитальной
части черепа (экз. ПИН, № 4197/63) из местона-
хождения Каменный Яр II (Оренбургская обл.);
фрагмент крыши черепа (экз. ПИН, № 4197/117)
из местонахождения Каменный Яр-Сухушка
(Оренбургская обл.); фрагменты преорбитальной
(экз. ПИН, № 2429/2) и посторбитальной
(экз. ПИН, № 2429/1) частей черепа из местона-
хождения Алексеевское (Самарская обл.); заты-
лочная часть черепа (экз. ПИН, № 4000/1) и
фрагмент посторбитальной части крыши черепа
(экз. ПИН, № 4000/2) из местонахождения Горя-
иновка (Самарская обл.); отпечаток крыши чере-
па (экз. РМЗ, № НВФ-7031) из местонахождения
Кештома (Ярославская обл.); почти полный че-
реп (SMNS 81782) из окрестной г. Рыбинска (Яро-
славская обл.); фрагмент черепа (экз. ПИН,
№ 4001/ 1) из местонахождения Рыбинск (Яро-
славская обл.) и более 160 образцов (коллекции:
ПИН, № 3200; РбМ; СГУ, № 10/34; ЯГПУ, № 1Т;
AM F98271 и WAM 96.8.1) из местонахождения
Тихвинское (Ярославская обл.).

Thoosuchus tuberculatus Getmanov, 1989

Thoosuchus tuberculatus: Гетманов, 1989, с. 25, рис. 9; Но-
виков в: Ивахненко и др., 1997, с. 12, табл. 22, рис. 2; Shishkin
et al., 2000, c. 50; Новиков, 2018, с. 88, рис. 16.

Thoosuchus yakovlevi: Milner, Schoch, 2000, c. 107 (part.).

Г о л о т и п – ПИН, № 4197/1; череп без нари-
альной области; Оренбургская обл., Сорочин-
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ский р-н, местонахождение Каменный Яр VI;
нижний триас, рыбинский горизонт, верхняя
подсвита каменноярской свиты.

Д и а г н о з. Череп мелких размеров (до 9 см
длиной) с выпуклой дорсальной поверхностью.
Индексы: po – 1.7; por – 0.8; io – 0.64; ipv – 3.4;
ps – 1.35–1.4; or – 0.5. Parietalia распространяются
в межорбитальный промежуток почти на треть
его длины. Челюстные мыщелки заметно отстоят
каудально от уровня затылочных. Между экто-
птеригоидными и палатинными клыками 10–
12 мелких зубов. Межптеригоидные окна распро-
страняются вперед до уровня задних краев хоан
(в связи с чем шов palatinum и vomer укорочен-
ный и ориентирован под углом 45°–50° к оси че-
репа). Изгиб дорсального контура восходящей
пластины птеригоида хорошо выражен; ее де-
прессорная часть выпуклая. Полость среднего уха
относительно широкая; crista praeotica развита
умеренно. Crista obliqua птеригоида полого ори-
ентирована под углом 20° к горизонтальной плос-
кости; crista posterior слабо выражена. Мечевид-
ный отросток парасфеноида лезвиевидный. Сме-
щение sulcus jugalis на squamosum минимально;
задняя комиссура не выражена. Ячейки и желоб-
ки скульптуры покровных костей очень малень-
кие и узкие, разделяющие их гребни несут хоро-
шо выраженные бугорки.

С р а в н е н и е. Отличается от Т. yakovlevi
меньшими размерами, меньшим посторбиталь-
ным удлинением черепной крыши, большим пе-
редним распространением parietalia, большим ка-
удальным удалением челюстных мыщелков от
уровня затылочных, более расширенной формой
postorbitale, более передним положением перед-
него края межптеригоидных окон (и, соответ-
ственно, более коротким и поперечно ориенти-
рованным контактом vomer-palatinum), более
пологой ориентировкой crista obliqua, более ла-
теральным положением задней части скулового
желобка, отсутствием задней комиссуры и харак-
тером покровной скульптуры.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижний триас, вет-
лужский надгоризонт, рыбинский горизонт; Об-
щий Сырт и Верхнее Поволжье.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, фрагмент по-
сторбитальной части черепа (экз. ПИН,
№ 5016/1) из местонахождения Красные Пожни
(Костромская обл.).

Thoosuchus abbasovi Novikov, sp. nov.

Табл. X, фиг. 1 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а – в честь кристаллографа
Аббасова Эльшада Иншалла оглы.

Г о л о т и п – ПИН, № 4362/24, почти полный
череп; Самарская обл., Борский р-н, басс. р. Та-

волжанки, местонахождение Терновый; нижний
триас, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

О п и с а н и е. Череп мелких размеров (до 14 см
длиной), сильно вытянутый (индекс lw – не ме-
нее 1.7), с заметно удлиненным пренариальным
(индекс prn – не менее 1.0) отделом, вогнутыми
боковыми краями и уплощенной дорсальной по-
верхностью; индекс po – 1.77. Челюстные мыщел-
ки расположены близко к уровню затылочных.
Орбиты относительно маленькие (индекс or –
0.38), широко расставлены (индекс io – 0.72), со
слабо конвергирующими вперед осями и слегка
приподнятыми задними краями. Пинеальное от-
верстие округлое (диаметр – 0.4 см), располагает-
ся на уровне середины длины parietalia. Система
боковой линии развита не полно; затылочная ко-
миссура отсутствует, передняя комиссура слабо
выражена. Супраорбитальный желобок просле-
живается до центра окостенения postorbitale, где
он соединяется с височным. Слезная и скуловая
флексуры сглажены. Скуловой желобок на боль-
шей части своего протяжения располагается ни-
же шва squamosum – quadratojugale и достигает
его лишь в своей задней части, образуя пологую
дугу, обращенную к центру окостенения squamo-
sum. Височный желобок доходит до границы с
tabulare. Преобладающая скульптура дорсальной
поверхности черепной крыши мелкоячеистая,
состоит из округлых и вытянутых ямок с бугорка-
ми в местах пересечения разделяющих их греб-
ней. Передненебные отверстия и хоаны сильно
вытянуты (индексы: fpal – 3.5; chl – 3.0); ширина
разделяющей передненебные отверстия перего-
родки почти в 1.5 раза превосходит таковую от-
верстий. Постфенестральные зубные ряды парал-
лельны, состоят из 8 мелких зубов (три – на пра-
вой половине черепа и пять – на левой) и
незначительно заходят в межхоанальное про-
странство. Парахоанальные зубные ряды слабо-
изогнуты в плане, окаймляют внутренние края
хоан. Межптеригоидные окна относительно уз-
кие (индекс ipv – 4.4); их вершины располагаются
на уровне первого палатинного клыка. Между эк-
топтеригоидными и палатинными клыками
шесть–восемь мелких зубов.

Praemaxillaria сохранились не полностью (от-
сутствуют их самые передние части), в связи с чем
вычислить точную величину индекса пренари-
ального удлинения не представляется возмож-
ным. Медиальный и латеральный отростки дор-
сального отдела praemaxillare, ограничивающие
ноздрю спереди, развиты в равной степени и со-
ставляют почти половину длины ее края. Дорсаль-
ная поверхность кости покрыта ячеисто-бороздча-
той скульптурой и несет три желобка сенсорной
системы – sulcus supraorbitalis, s. infraorbitalis и
commissura anterior, которые сходятся в центре
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окостенения кости, причем последние два желоб-
ка выражены слабо. На вентральной поверхности
сохранившейся части praemaxillare зубной ряд
включает в себя 16 зубов (в том числе альвеолы)
со сдавленными продольно основаниями; задние
13 из них – мелкие, одинаковые по размеру; по-
степенное увеличение размера зубов в ряду отме-
чено с уровня переднего края передненебного от-
верстия. Заднемедиальные отростки небной пла-
стины praemaxillaria, образующие переднюю
часть относительно широкой перегородки между
сильно вытянутыми передненебными отверстия-
ми, удлиненные (их длина составляет 2/3 таковой
переднего небного отверстия). Fossa subrostralis
media продольно овальная, заходит своей задней
четвертью на заднемедиальные отростки. Лате-
рально от этой ямки на каждой из сторон черепа
располагается одинарное питающее отверстие,
аналогичное описанному у Trematosuchoides afri-
canus Novikov1 (Shishkin, Welman, 1994, с. 44),
двум отверстиям – у Trematosaurus galae Novikov
(Новиков, 2010, с. 96) или нескольким (трем–пя-
ти) – у Platystega depressa Wiman (Säve-Söderbergh,
1936, табл. 11, рис. 1).

Maxillare образует на небной поверхности
среднюю треть внешнего края хоаны и не расши-
ряется на этом уровне. Зубной ряд кости состоит
из постепенно уменьшающихся каудально зубов с
вытянутыми поперечно основаниями. В плане na-
salia не заходят в пренариальный отдел. Треуголь-
ное в плане septomaxillare присутствует на обеих
сторонах черепа и образует постеролатеральный
край ноздри, составляя около 1/4 длины ее края.
Lacrimale несет участки супраорбитального и ин-
фраорбитального желобков; последний – со сла-
бо выраженной flexura lacrimalis. Задний край lac-
rimale отстоит от уровня переднего края орбиты
на расстояние, почти равное длине орбиты.

Парные praefrontalia, frontalia и parietalia рас-
полагаются асимметрично: левые из них заметно
сдвинуты вперед относительно правых. Praefron-
tale сильно вытянуто продольно (его длина вдвое
превышает таковую орбиты), достигает впереди
уровень вершины межптеригоидного окна. Уча-
сток супраорбитального желобка на дорсальной
поверхности кости пересекает ее медиальный
край в средней его части. На вентральной поверх-
ности praefrontale в районе центра окостенения
располагаются несколько отверстий (foramina su-
praorbitalia) для сенсорных ответвлений лицевого
нерва. Несколько отверстий этого же нерва отме-
чены на postfrontale и postorbitale. Frontalia не
протягиваются каудально дальше уровня задних
краев орбит. Латеральная граница postfrontale

1 Первоначально (Shishkin, Welman, 1994) типовой образец
этой формы был описан как Trematosuchus sobeyi (Haughton).

(шов с postorbitale) прямолинейна, как у более
поздних трематозаврид – платистегина Angusau-
rus tsylmensis Novikov и трематозаврин Tremato-
saurus Burmeister и Trematosuchus Watson (Нови-
ков, 1990, рис. 3, а; 2010, рис. 1, в; Shishkin, Wel-
man, 1994, рис. 1А; Schoch, 2019, рис. 2, 4, 5, 6A, B).
Задний конец кости слабо вклинивается между
parietale и supratemporale, образуя угол, близкий к
прямому. Прослеженный на postfrontale участок
супраорбитального желобка прерывается на не-
значительном расстоянии в районе центра око-
стенения кости. Postorbitale сужено (индекс por –
1.45), с антеролатеральным выступом в виде тупо-
го угла; распространяется каудально за уровень
пинеального отверстия. Jugale низкое, с пологой
орбитальной вырезкой, расположенной в сред-
ней части длины кости; дополнительные желобки
системы боковой линии (sulci supramaxillares) на
дорсальной поверхности кости не выражены. Pa-
rietalia постепенно суживаются кпереди в плане
от уровня пинеального отверстия. Supratemporale
сильно вытянуто продольно (индекс stl – 1.8). На
вентральной поверхности черепной крыши по те-
менным и лобным костям проходят два хорошо
выраженных продольных гребня (cristae orbito-
temporale), ограничивающих отпечаток орбито-
темпорального отдела эндокрания.

Squamosum несет слабо развитую crista falci-
formis, которая выражена только в области де-
прессорной части кости. Поверхность ушного от-
дела lamina parapterygoidea, образующего боко-
вую стенку полости среднего уха, ориентирована
под прямым углом к дорсальной поверхности ко-
сти, что отличает примитивных трематозаврид –
тоозухин и платистегин – от более продвинутых
трематозаврин, у которых эти две поверхности
образуют тупой угол. Quadratojugale относитель-
но узкое, крупное параквадратное отверстие це-
ликом находится в его пределах. Postparietale оди-
наково вытянуто как продольно, так и поперечно.
Латеральный край кости (шов с tabulare) ориен-
тирован постеромедиально, показывая слабое
сужение кости назад. Супраокципитальный отро-
сток слегка оттянут назад, его затылочная поверх-
ность уплощена. Скульптура на tabularia мелкоя-
чеистая, концы их “рогов” обломаны. Crista tabu-
laris externa на парокципитальном отростке
заостренная, но не высокая (как у других тоозу-
хин и платистегин, но в отличие от трематозав-
рин), а crista terminalis, ограничивающая сзади
полость среднего уха, слабо выражена.

Vomer относительно узкое; его ширина на
уровне середины хоаны равна ширине последней.
Латеральный (processus lateralis) и медиальный
(processus fenestralis anterior) отростки, разделен-
ные вырезкой для передненебного отверстия,
развиты одинаково. На вентральной поверхности
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кости вдоль межсошникового шва имеется не-
большое возвышение, протягивающееся от уров-
ня переднего края хоан до заднего края передне-
небных отверстий. Задняя треть этого возвыше-
ния несет два параллельных постфенестральных
зубных ряда. Несколько позади и медиальнее вто-
рого сошникового клыка на уровне переднего
края хоанальной вырезки располагается выход-
ное отверстие для ветви небного нерва. Парахо-
анальные зубные ряды на сошниках слегка вогну-
ты в плане, располагаются близко к краю хоаны;
наиболее полно сохранившийся ряд на левом
сошнике состоит из 19 (включая ямки) мелких
зубчиков. Задние отростки сошников простира-
ются каудально на расстояние трети длины
межптеригоидных окон, их основания слегка
расширены и уплощены вентрально.

Антеромедиальный (сошниковый) отросток
palatinum несет два–три задних зуба парахоаналь-
ного ряда. Антеролатеральный отросток кости,
ограничивающий хоану постеролатерально, хо-
рошо развит, образуя 1/3 длины ее латерального
края. Позади двух постхоанальных клыков на
palatinum располагаются три–четыре слегка
укрупненных (по сравнению с зубами на прилега-
ющей части maxillare) зубчика. Зубной ряд на ec-
topterygoideum включает (спереди назад) три–че-
тыре мелких зуба, два клыка и 35–40 мелких и
уменьшающихся назад зубчиков.

Шагреневое поле занимает три четверти вен-
тральной поверхности небной ветви pterygoide-
um, распространяясь медиально до края межпте-
ригоидного окна, и переходит каудально на тело
кости, где постепенно суживается, протягиваясь
вдоль птериго-парасфеноидного шва. Узкие лате-
ральные участки небной ветви и тела кости по-
крыты ямчато-бороздчатой скульптурой, которая
распространяется на квадратную ветвь, образуя
на ней четко ограниченную выступающую пло-
щадку. Изгиб дорсального контура восходящей
пластины птеригоида слабый, ее депрессорная
часть уплощена. Полость среднего уха суженная и
ограничена антеромедиально сильно развитым и
заостренным каудально гребнем (crista praeotica),
длина костного дна полости составляет менее по-
ловины длины птериго-парасфеноидного шва.
Crista posterior на квадратной ветви птеригоида
хорошо выражена. Lamina anterior несет относи-
тельно глубокую дорсальную вырезку. Crista obli-
qua ориентирована под углом 40° к горизонталь-
ной плоскости.

Parasphenoideum имеет слабо расширенное,
трапециевидное тело (индекс ps – 1. 25) со слабо-
вогнутыми боковыми краями. Вентральная по-
верхность кости поперечно вогнута, шагреневое
поле на ней распространяется каудально до уров-

ня задней трети длины тела кости. Мускульные
гребни слабо развиты, ориентированы поперечно
и не соединяются; lamina posterior хорошо выра-
жена. Шагреневое поле заходит на основание ме-
чевидного отростка в виде приподнятого клина
на треть длины межптеригоидного окна. Не-
скульптированная часть мечевидного отростка
относительно широкая, с округлым в сечении
вентральным килем. Желобок для небной вены
хорошо выражен и протягиваeтся вдоль птериго-
парасфеноидного шва.

Tuberculum hyoideum на quadratum умеренно
развито. Exoccipitale и basioccipitale неразличимо
срастаются. Нижнеушной отросток exoccipitale
хорошо выражен, отогнут латерально и не дости-
гает параптеригоидного гребня. В основании па-
рокципитального отростка на границе его лате-
ральной и затылочной поверхностей располагает-
ся крупное отверстие яремного канала. Stapes
имеет массивное и округлое в сечении основание,
хорошо выраженную и заостренную crista obliqua
и очень маленькое отверстие для стапедиальной
артерии.

Р а з м е р ы  в  с м. Максимальная ширина че-
репа – 7.2; расстояние по осевой линии от заты-
лочного вреза до уровня середины орбит – 3.9;
расстояние по осевой линии от затылочного вреза
до пинеального отверстия – 2.2; длина орбиты –
1.5; максимальная длина передненебного отвер-
стия – 1.1, его ширина – 0.32; длина хоаны – 1.2,
ее максимальная ширина – 0.4; максимальная
длина межптеригоидной ямы – 5.9, ее макси-
мальная ширина – 1.3.

С р а в н е н и е. От всех видов рода отличается
уплощенностью черепной крыши, сильно рас-
ставленными и маленькими орбитами, строени-
ем полости среднего уха, уплощенностью депрес-
сорной части lamina ascendens, лучшей выражен-
ностью crista posterior на птеригоиде, более
вытянутыми межптеригоидными окнами (и, со-
ответственно, более вытянутым черепом) и телом
парасфеноида, расширенной нескульптирован-
ной частью мечевидного отростка и более лате-
ральным положением sulcus jugalis. От T. yakovlevi
новый вид также отличается меньшим посторби-
тальным удлинением черепной крыши, сильно
вытянутыми передними небными отверстиями и
пренариальным отделом, прямолинейными очер-
таниями латеральной границы postfrontale, более
широким мечевидным отростком парасфеноида,
отсутствием затылочной комиссуры и мелкоячеи-
стым характером преобладающей скульптуры
дорсальной поверхности черепной крыши, а от
T. tuberculatus – положением челюстных мыщел-
ков близко к уровню затылочных, более вытяну-
той заглазничной костью, более круто ориенти-
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рованной crista obliqua, меньшим количеством
зубов между эктоптеригоидными и палатинными
клыками и более каудальным положением вер-
шин межптеригоидных окон.

З а м е ч а н и я. Одними из характерных осо-
бенностей новой формы являются относительно
маленькие размеры орбит и сильно удлиненный
пренариальный отдел. В этой связи следует отме-
тить, что описанный выше череп, судя по разме-
рам и хорошо различимым швам, принадлежал
молодой особи, поэтому у более взрослых форм
эти признаки, вероятно, будут проявляться силь-
нее. Основаниями для такого предположения яв-
ляются известные случаи относительного удли-
нения пренариального отдела черепа и уменьше-
ния размеров орбит у трематозаврид в онтогенезе,
описанные как в ряде публикаций (Новиков,
2007, 2010; Schoch, 2019), так и отмеченные нами
при изучения материала по Thoosuchus yakovlevi.

М а т е р и а л. Голотип.

* * *
В историческом развитии трематозаврид вы-

деляются две радиации (Новиков, 2018). Одна из
них – радиация Prothoosuchus–Trematosaurus –
объединяет подсемейства Thoosuchinae (роды
Prothoosuchus и Thoosuchus), Platysteginae Schoch
et Milner (роды Platystega Wiman, Trematotegmen и
Angusaurus), Lyrocephaliscinae Kuhn (род Lyro-
cephaliscus Kuhn) и Trematosaurinae Watson (роды
Trematosaurus, Tematosuchus, Inflectosaurus Shish-
kin и Trematosuchoides Novikov), включает в себя,
в числе других, наиболее примитивные морфоти-
пы и известна, в основном, из нижнего триаса Во-
сточной Европы. Эндемичное подсемейство
Thoosuchinae, первое появление представителей
которого (Prothoosuchus sp.) датируется поздним
индом (Новиков, 2018), является наиболее арха-
ичным и ранним в этой радиации (и среди трема-
тозаврид, в целом). Примитивность тоозухин
проявляется в таких признаках, как слабо разви-
тая посторбитальная зона роста черепной крыши,
длинные постфенестральные зубные ряды, боль-
шое количество зубов между эктоптеригоидными
и палатинными клыками, расширенное тело па-
расфеноида, изогнутость lamina ascendens в дор-
сальном плане, слабое развитие (или отсутствие)
медиального отростка supraangulare нижней че-
люсти и др.

Среди тоозухин трематозавровые черты наи-
более ярко проявляются у типового рода. Это вы-
ражается в таких его отличиях от Prothoosuchus,
как более удлиненная посторбитальная область
черепной крыши, меньшее количество зубов
между эктоптеригоидными и палатинными клы-
ками, более узкий мечевидный отросток пара-

сфеноида и присутствие медиального отростка
надугловой кости. При этом виды Thoosuchus об-
наруживают различную степень выраженности
типичных трематозавровых признаков. Наиболее
примитивным в этом отношении является Thoo-
suchus tuberculatus, обнаруживающий ряд черт,
сближающих его с капитозавридным морфоти-
пом (относительно слабое посторбитальное удли-
нение крыши черепа, укороченность заглазнич-
ной кости, полого ориентированная crista obliqua,
мелкоячеисто-бугорчатый тип скульптуры, сла-
бое развитие системы боковой линии).

Морфотипы двух других видов Thoosuchus
(T. yakovlevi и T. abbasovi sp. nov.) являются более
продвинутыми в сторону трематозавровой орга-
низации, характеризуясь такими апоморфными
признаками, как заметно вытянутая форма
postorbitale, распространение frontale до уровня
задних краев орбит и круто ориентированная cris-
ta obliqua. Кроме того, каждый из этих видов до-
полнительно показывает и другие продвинутые
черты, многие из которых типичны для более
поздних трематозавридных подсемейств Platyste-
ginae и Trematosaurinae. Так, типовой вид харак-
теризуется дальнейшим удлинением посторби-
тального отдела и сильной дифференциацией
зубной системы (значительным увеличением эк-
топтеригоидных клыков), а T. abbasovi sp. nov. –
широко расставленными орбитами, отсутствием
антеромедиального выступа postorbitale, сужен-
ной полостью среднего уха, уплощенностью де-
прессорной части lamina ascendens и хорошим
развитием crista posterior на птеригоиде. С другой
стороны, новый вид обладает и рядом плезио-
морфных признаков (положение задней части
sulcus jugalis ниже чешуйчатой кости, отсутствие
затылочной комиссуры и мелкоячеистый харак-
тер преобладающей скульптуры дорсальной по-
верхности черепной крыши), которые подчерки-
вают мозаичный характер его морфотипа.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Гартман-Вейнберг А.П., Кузьмин Ф.М. Нижнетриасо-
вые стегоцефалы СССР. Lyrocephalus acutirostris nov.
sp. // Проблемы палеонтологии. Т. 1. М.: Изд-во МГУ,
1936. С. 75–84.
Гетманов С.Н. О строении нижней челюсти раннетри-
асовых лабиринтодонтов // Палеонтол. журн. 1979.
№ 2. С. 106–114.
Гетманов С.Н. О некоторых закономерностях роста
черепа у бентозухид // Палеонтол. журн. 1981. № 2.
С. 110–116.
Гетманов С.Н. Лабиринтодонт из нижнего триаса Об-
щего Сырта // Палеонтол. журн. 1982. № 2. С. 103–108.
Гетманов С.Н. О характере индивидуальной изменчи-
вости черепа у бентозухид в связи с развитием трема-



82

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 4  2021

НОВИКОВ

тозаврового плана организации // Палеонтол. журн.
1986. № 2. С. 81–91.
Гетманов С.Н. Триасовые амфибии Восточно-Евро-
пейской платформы. М.: Наука, 1989. 102 с. (Тр. Пале-
онтол. ин-та АН СССР. Т. 236).
Ефремов И.А. Предварительное описание новых форм
пермской и триасовой фауны наземных позвоночных
СССР. М.–Л.: Изд-во АН СССР, 1940. 156 с. (Тр. Па-
леонтол. ин-та АН СССР. Т.10. Вып. 2).
Ивахненко М.Ф. Новые данные по раннетриасовым ла-
биринтодонтам Русской платформы (о видовом соста-
ве рода Thoosuchus) // Бюлл. МОИП. Отд. геол. 1971.
Т. 46. Вып. 6. С. 145–146.
Ивахненко М.Ф., Голубев В.К., Губин Ю.М. и др. Перм-
ские и триасовые тетраподы Восточной Европы. М.:
ГЕОС, 1997. 216 с. (Тр. Палеонтол. ин-та РАН. Т. 268).
Каландадзе Н.Н., Очев В.Г., Татаринов Л.П. и др. Ката-
лог пермских и триасовых тетрапод СССР // Верхне-
палеозойские и мезозойские земноводные и пресмы-
кающиеся СССР. М.: Наука, 1968. С. 72–92.
Кузьмин Ф.М. Нижнетриасовые стегоцефалы северной
части Окско-Цнинского вала // Ежегодн. Русск. пале-
онтол. об-ва. 1935. Т. 10. С. 39–48.
Кухтинов Д.А., Ярошенко О.П., Шишкин М.А. и др. Ак-
туализированная стратиграфическая схема триасовых
отложений Прикаспийского региона. М.: ВНИГНИ,
2016. 36 с.
Новиков И.В. Новые раннетриасовые лабиринтодонты
Среднего Притиманья // Палеонтол. журн. 1990. № 1.
С. 87–100.
Новиков И.В. Новые данные по трематозавроидным
лабиринтодонтам Восточной Европы. 1. Род Inflecto-
saurus Shishkin, 1960 // Палеонтол. журн. 2007. № 2.
С. 51–58.
Новиков И.В. Новые данные по трематозавроидным
лабиринтодонтам Восточной Европы. 2. Trematosaurus
galae sp. nov.: морфология черепа // Палеонтол. журн.
2010. № 4. С. 94–104.
Новиков И.В. Раннетриасовые амфибии Восточной
Европы: эволюция доминантных групп и особенности
смены сообществ. М.: РАН, 2018. 358 с. (Тр. Палеон-
тол. ин-та РАН. Т. 296).
Очев В.Г. Систематика и филогения капитозавроид-
ных лабиринтодонтов. Саратов: Изд-во Сарат. ун-та,
1966. 184 с.
Решение Mежведомственного стратиграфического со-
вещания по триасу Восточно-Европейской платфор-
мы (Саратов, 1979 г.). Л.: ВСЕГЕИ, 1982. 64 с.

Рябинин А.Н. Trematosuchus (?) yakovlevi nov. sp. из
нижнетриасовых отложений окрестностей г. Рыбин-
ска // Изв. Геол. ком-та. 1927. Т. 45. С. 519–528.
Шишкин М.А. Подотряд Stereospondyli // Основы пале-
онтологии: земноводные, пресмыкающиеся, птицы.
М.: Наука, 1964. С. 83–112.
Шишкин М.А., Лозовский В.Р. Лабиринтодонт из триаса
Южного Приморья // Докл. АН СССР. 1979. Т. 246.
№ 1. С. 201–205.
Шишкин М.А., Очев В.Г. Фауна наземных позвоночных
как основа стратификации континентальных триасо-
вых отложений СССР // Стратиграфия и палеонтоло-
гия мезозойских и палеоген–неогеновых континен-
тальных отложений азиатской части СССР. Л.: Наука,
1967. С. 74–82.
Damiani R., Yates A. The Triassic amphibian Thoosuchus
yakovlevi and the relationships of the Trematosauroidea
(Temnospondyli: Stereospondyli) // Rec. Austral. Mus.
2003. V. 55. № 33. P. 331–342.
Fernández-Coll M., Arbez T., Bernardini F., Fortuny J. Cra-
nial anatomy of the Early Triassic trematosaurine Angusau-
rus (Temnospondyli: Stereospondyli): 3D endocranial in-
sights and phylogenetic implications // J. Iber. Geol. 2019.
V. 45. P. 269–286.
Huene F. von. Paläontologie und Phylogenie der Niederen
Tetrapoden. Jena: G. Fischer Verl., 1956. 716 s.
Romer A.S. Review of the Labyrinthodontia // Bull. Mus.
Comp. Zool. 1947. V. 99. № 1. P. 3–368.
Säve-Söderbergh G. On the morphology of Triassic stego-
cephalians from Spitzbergen and the interpretation of the
endocranium in the Labyrinthodontia // Kgl. Svenska
vetenskapsakad. handl. Ser. 3. 1936. Bd 16. № 1. P. 1–181.
Schoch R.R. Osteology of the temnospondyl Trematosaurus
brauni Burmeister, 1849 from the Middle Buntsandstein of
Berburg, Germany // Palaeodiversity. 2019. V. 12. P. 41–63.
Schoch R.R., Milner A.R. Stereospondyli // Encyclopedia of
Paleoherpetology. Pt. 3B. München: Pfeil, 2000. P. 1–203.
Shishkin M.A., Novikov I.V., Gubin Yu.M. Permian and Tri-
assic temnospondyls of Russia // The Age of Dinosaurs in
Russia and Mongolia / Eds. Benton M.J., Shishkin M.A.,
Unwin D.M., Kurochkin E.N. Cambridge: Cambridge
Univ. Press, 2000. P. 35–59.
Shishkin M.A., Welman J. A new find of Trematosuchus
(Amphibia, Temnospondyli) from the Cynognathus Zone
of South Africa // Palaeontol. Afr. 1994. V. 31. P. 39–49.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X

Фиг. 1. Thoosuchus abbasovi sp. nov., голотип ПИН, № 4362/24, почти полный череп; Самарская обл., Борский р-н, бас-
сейн р. Таволжанки, местонахождение Терновый; нижний триас, слудкинский горизонт, мечетинская свита: 1а –
сверху, 1б – снизу, 1в – сзади.

Обозначения: cf – crista falciformis, ch – choana, co – crista obliqua, cp – crista posterior, cpro – crista praeotica laminae
ascendens, Ecpt – ectopterygoideum, Ex – exoccipitale, F – frontale, fpa – foramen palatinum anterior, pc – processus cultri-
formis parasphenoidei, Pf – postfrontale, Pl – palatinum, Pmx – praemaxillare, Po – postorbitale, Pp – postparietale, Prf –
praefrontale, Ps –parasphenoideum, Pt – pterygoideum, sio – sulcus infraorbitalis, Smx – septomaxillare, sso – sulcus supra-
orbitalis, st – sulcus temporalis, T – tabulare, V – vomer.

Длина масштабной линейки 1 cм.
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New Data on Trematosauroid Labyrinthodonts of Eastern Europe:
5. Genus Thoosuchus Efremov, 1940

I. V. Novikov1, 2

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
2Kazan Federal University, Kazan, Russia

The trematosaurid genus Thoosuchus Efremov, 1940, which is the type genus for the subfamily Thoosuchi-
nae, is revised and its diagnosis is emended. This genus includes T. yakovlevi and T. tuberculatus previously iden-
tified from the Rybinskian horizon (Lower Triassic, Lower Olenekian), and a new species T. abbasovi sp. nov.
The morphotype of the latter is characterized by a number of apomorphic characters typical of the later sub-
families of trematosaurids – Platysteginae and Trematosaurinae (widely spaced orbits, the absence of an an-
teromedial projection of the postorbital, a narrowed middle ear cavity, a f lattened depressive part of the lam-
ina ascendens, and a good expression of the crista posterior on the pterygoid) which is quite consistent with
the later (Sludkian) age of the new species.

Keywords: trematosaurid temnospondyls, Early Triassic, Eastern Europe
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Описаны новые таксоны птиц из нижнего эоцена пачки бумбан местонахождения Цаган-Хушу в
Южной Монголии. Bumbanortyx transitoria gen. et sp. nov. – мелкая курообразная птица, сочетающая
морфологическое сходство с ископаемыми семействами Quercymegapodiidae и Gallinuloididae. Не-
сколько более крупный Bumbanipodius magnus gen. et sp. nov. также проявляет сходство с Quer-
cymegapodiidae, но по строению тарсоматетатарсуса близок к Argillipes aurorum из нижнего эоцена
Англии. Bumbanipes aramoides gen. et sp. nov. проявляет наибольшее сходство с современными Ara-
midae (Gruiformes). Bumbaniralla walbeckornithoides gen. et sp. nov. описан по коракоиду, морфологи-
чески промежуточному между таковыми Walbeckornis и Messelornithidae (стволовые Gruiformes).
Также отмечено присутствие в фауне местонахождения Цаган-Хушу неопределимых представите-
лей Messelornithidae.
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Палеонтологическая летопись птиц палеогена
Азии очень фрагментарна. Одними из наименее
изученных остаются авифауны раннего эоцена,
известные всего по нескольким местонахождени-
ям на континенте (см. Mayr, 2009; Зеленков, Ку-
рочкин, 2015; Hood et al., 2019). При этом наибо-
лее репрезентативная фауна птиц этого времен-
ного интервала в Азии происходит из пачки
бумбан местонахождения Цаган-Хушу в Южной
Монголии, откуда установлены Presbyornithidae
из Anseriformes, Phoenicopterimorphae, Charadrii-
formes и Strigiformes (Kurochkin, Dyke, 2010; Ку-
рочкин, Дайк, 2011; Hood et al., 2019; Зеленков,
2021). Из пачки бумбан также известны мелкие
стволовые Galliformes, систематическое положе-
ние которых ранее не было установлено (Hwang
et al., 2010; Hood et al., 2019). В настоящей статье
описываются новые диагностичные материалы
по мелким Galliformes из нижнего эоцена место-
нахождения Цаган-Хушу, собранные в 1980-х гг.
отрядами Совместной Советско-Монгольской
палеонтологической экспедиции (ССМПЭ) (по-
дробнее см.: Lopatin, 2006) и позволяющие уста-
новить присутствие двух новых таксонов родово-
го ранга. Также приведено описание новых так-
сонов Gruiformes из этого же местонахождения.
Эти данные существенно расширяют имеющиеся
представления о таксономическом разнообразии
раннеэоценовых птиц Центральной Азии.

Настоящая работа следует традиционной лин-
неевской номенклатуре; стволовые представите-
ли включаются в состав современных отрядов.
Ориентация сторон костей принята по Nomina
Anatomica Avium (Baumel et al., 1993). В соответ-
ствии с этим, extremitas omalis коракоида форми-
рует краниальную вершину кости, а его extremitas
sternalis – каудальную. Данные по геологии и фа-
уне местонахождения суммированы в ряде
предыдущих публикаций (Бадамгарав, Решетов,
1985; Lopatin, 2006; Zelenkov, 2018; Зеленков, 2021
и ссылки в этих работах).

О Т Р Я Д GALLIFORMES
GALLIFORMES INCERTAE FAMILIAE

Род Bumbanortyx Zelenkov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от Bumban – нижнеэоце-
новая пачка в местонахождении Цаган-Хушу, и
Ortyx лат. – перепел; ж. р.

Т и п о в о й  в и д – Bumbanortyx transitoria
sp. nov.

Д и а г н о з. В коракоиде cotyla scapularis круп-
ная, неясно-овальная, ориентирована преимуще-
ственно дорсально; медиальный край стержня на
уровне facies articularis humeralis ориентирован
субпараллельно длинной оси кости (слабо накло-
нен медиально) и формирует неглубокую вырезку
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вблизи processus acrocoracoideus; pr. acrocora-
coideus сильно выступает краниально относи-
тельно вершины facies articularis humeralis и меди-
ально – относительно медиального края стержня
(за счет медиального сдвига impressio bicipitis);
краниальная часть (вершина) impressio lig. acro-
coracohumeralis ориентирована дорсокраниально
и видна при виде с дорсальной стороны, каудаль-
ная часть impressio ориентирована краниально;
facies articularis clavicularis расширена краниока-
удально; impressio bicipitis заметно выдается вен-
трально относительно прилегающей вентральной
поверхности стержня; facies articularis humeralis
короткая (ее длина примерно вдвое превышает
ширину), широкая и с тупым краниальным кон-
цом; labrum glenoidale сильно выдается вентраль-
но и выпуклая; processus procoracoideus умеренно
развит (его ширина примерно соответствует по-
ловине ширины cotyla scapularis).

В плечевой кости caput humeri узкая краниока-
удально и не формирует вентрального расшире-
ния; костный мостик, соединяющий вентраль-
ную часть caput и tuberculum ventrale, отсутствует;
tuberculum dorsale удлиненный; fossa tricipitalis
dorsalis имеется, но не глубокая, caput humeri не-
сильно нависает над ней; fossa tricipitalis не пнев-
матизирована.

В тарсометатарсусе fossae parahypotarsales сла-
бо выражены (латеральная практически не замет-
на), sulcus extensorius довольно глубокий, огоро-
жен тонким медиальным краем и утолщенным
латеральным краем, проксимально переходит в
глубокую fossa infracotylaris dorsalis; гипотарсус
проксимодистально короткий, дорсоплантарно
низкий и по ширине составляет около 2/3 от ши-
рины проксимального эпифиза; канал m. f lexor
digirotum longus располагается вблизи плантарно-
го края гипотарсуса (не утоплен дорсально); жело-
ба для сухожилий мускулов-сгибателей II пальца и
m. flexor hallucis longus ориентированы плантарно,
желоб для m. flexor hallucis longus располагается
несколько дорсальнее первого. При виде с дор-
сальной стороны латеральный край кости ориен-
тирован субпараллельно длинной оси кости, в то
время как медиальный край формирует перегиб
на уровне fossa infracotylaris dorsalis.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е (рис. 1, в, г, е, к;  2, а, в, д, ж, и;

3, а, б). Коракоид Bumbanortyx общими очертани-
ями сходен с таковым Quercymegapodius Mourer-
Chauviré, 1992, но отличается от него довольно
крупным processus procoracoideus (полностью ре-
дуцирован у Quercymegapodius: Mourer-Chauviré,
1992), наличием неглубокой, но отчетливой вы-
резки в медиальном крае стержня кости непо-
средственно вблизи processus acrocoracoideus
(рис. 1, inc), а также тем, что стержень кости не
расширяется медиально в краниальном направ-

лении (у Bumbanortyx медиальный край стержня
субпараллелен длинной оси кости на уровне facies
articularis humeralis). Bumbanortyx отличается от
родов Gallinuloides Eastman, 1900 и Paraortygoides
Mayr, 2000 (Gallinuloididae) более округлой cotyla
scapularis (отчетливо овальная у Gallinuloides и
Paraortygoides: Mayr, 2000; Mayr, Weidig, 2004),
утоньшенным и более поперечно ориентирован-
ным crista acrocoracoidea (утолщенный валикооб-
разный и более продольно ориентированный у
Gallinuloides и Paraortygoides; рис. 1, ca) и несколь-
ко укороченным extremitas omalis (часть кости, рас-
положенная краниальнее cotyla scapularis, удлинена
у Gallinuloides и Paraortygoides; рис. 1, а, б). Bum-
banortyx отличается от Paraortygidae более округ-
лой cotyla scapularis (у Paraortygidae, включая Xo-
razmortyx Zelenkov et Panteleyev, 2019, длинная ось
cotyla ориентирована косо по отношению к длин-
ной оси кости: Mourer-Chauviré, 1992; Zelenkov,
Panteleyev, 2019; Stidham et al., 2020). Bumbanortyx
отличается от типового рода Paraortyx Gaillard,
1908 также тем, что impressio lig. acrocoracohumer-
alis ориентирован дорсально при виде с дорсаль-
ной стороны, и весь processus acrocoracoideus вы-
ступает краниально при виде с дорсальной сторо-
ны. От Xorazmortyx и Scopelortyx Mourer-
Chauviré, Pickford et Senut, 2015, имеющих морфо-
логически отличающийся от Paraortyx коракоид,
Bumbanortyx отличается медиально расширен-
ным processus acrocoracoideus при виде с дорсаль-
ной стороны (см. Mourer-Chauviré et al., 2015;
Zelenkov, Panteleyev, 2019).

Плечевая кость Bumbanortyx отличается от та-
ковой всех других семейств курообразных узкой
(не расширенной краниокаудально) caput humeri
(состояние не известно для Gallinuloides). От ран-
неэоценового Paraortygoides (Gallinuloididae) так-
же отличается мелкой fossa tricipitalis dorsalis.

Тарсометатарсус Bumbanortyx отличается от
такового Paraortygoides более центрально распо-
ложенным гипотарсусом (у Paraortygoides он сме-
щен латерально: Mayr, 2016, рис. 2E); от предста-
вителей семейств Quercymegapodiidae и Paraorty-
gidae – дорсоплантарно низким гипотарсусом. От
Argillipes aurorum Harrison et Walker, 1977 отлича-
ется медиолатерально более широким гипотарсу-
сом за счет преимущественно плантарной ориен-
тации желоба для m. f lexor hallucis longus (у Argil-
lipes aurorum гипотарсус более узкий за счет того,
что желоб для m. f lexor hallucis longus ориентиро-
ван в значительной степени латерально; Harrison,
Walker, 1977; Mayr, Smith, 2019). Помимо этого,
медиальный край тарсометатарсуса не формирует
расширения при переходе на проксимальный
эпифиз у Argillipes aurorum, в то время как пере-
гиб на уровне fossa infracotylaris dorsalis отчетливо
выражен у Bumbanortyx. От Percolinus Harrison et
Walker, 1977 отличается дорсоплантарно низким
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гипотарсусом и наличием перегиба в медиальном
крае при переходе на проксимальный эпифиз.

З а м е ч а н и я. Bumbanortyx представляет
стволовых курообразных, поскольку имеет силь-
новогнутую округлую cotyla scapularis, как у трех
ископаемых семейств – Paraortygidae, Gallinuloi-
didae и Quercymegapodiidae (Mourer-Chauviré,
1992; Mayr, 2000). При этом общими очертаниями
и морфологией Bumbanortyx ближе всего к Quer-
cymegapodius, с которым он сближается крупной
округлой и расположенной строго дорсально
cotyla scapularis (у Paraortygidae и Gallinuloididae
cotyla scapularis овальная и несколько смещена
латерально), сильно выдающимся краниально

processus acrocoracoideus, а также короткой, ши-
рокой и сильно выступающей вентрально (фор-
мирующей высокую labrum glenoidale) facies ar-
ticularis humeralis (см. Mourer-Chauviré, 1992; Al-
varenga, 1995). У Quercymegapodius полностью
редуцирован processus procoracoideus, однако этот
отросток имеется у Ameripodius silvasantosi Alva-
renga, 1995 из олигоцена Бразилии, который так-
же сближается с Bumbanortyx прямым стержнем в
краниальной части кости (см. Alvarenga, 1995).
Ранее отсутствие processus procoracoideus рас-
сматривалось как характерная черта Quercymega-
podiidae (Mourer-Chauviré, 1992), однако присут-
ствие выраженного processus procoracoideus у

Рис. 1. Коракоиды избранных представителей ископаемых Galliformes: а – Gallinuloides wyomingensis Eastman, 1900,
экз. Wyoming Dinosaur Center (Термополис, США), № CGR-012; США; нижний эоцен, формация Грин Ривер (по:
Mayr, Weidig, 2004, c изменениями); б – Paraortygoides messelensis Mayr, 2000, голотип Senckenberg Forschungsinstitut
und Naturmuseum (Франкфурт-на-Майне, Германия), № ME 1303a (фото автора); Германия, местонахождение Мес-
сель; нижний эоцен; в, г, е, к – Bumbanortyx transitoria gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 3104/265, краниальный фраг-
мент левого коракоида; д, ж, л – Bumbanipodius magnus gen. et sp. nov., экз. ПИН, 3104/195, краниальный фрагмент
левого коракоида; Монголия, местонахождение Цаган-Хушу; нижний эоцен; з – Quercymegapodius brodkorbi Mourer-
Chauviré, 1992, экз. в колл. Ун-та наук и техник Лангедока (Монпелье, Франция), № BFI 1849, краниальный фрагмент
левого коракоида; Франция, местонахождение la Bouffie; верхний эоцен; и – Xorazmortyx turkestanensis Zelenkov et
Panteleyev, 2019, голотип Зоол. ин-т РАН (С.-Петербург), № 4991, краниальный фрагмент правого коракоида (отра-
жен); Узбекистан, местонахождение Джерой 2; средний эоцен. а–в – вид с дорсомедиальной стороны, г, д – вид с ла-
теральной стороны; е–и – вид с дорсальной стороны; к, л – вид с вентральной стороны. Обозначения: ca – crista acro-
coracoidea; cs – cotyla scapularis; fah – facies articularis humeralis; ib – impressio bicipitis; ila – impressio lig. acrocoracohu-
meralis; inc – вырезка в медиальном крае стержня; pp – processus procoracoideus.
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Ameripodius silvasantosi и в меньшей степени у
A. alexis Mourer-Chauviré, 2000 указывает на из-
менчивость этого признака у Quercymegapodiidae.

Наличие неглубокой, но отчетливой вырезки в
медиальном крае стержня коракоида вблизи pro-
cessus acrocoracoideus и относительно крупного
processus procoracoideus позволяет сближать Bum-
banortyx с Gallinuloididae при общем структурном
сходстве с Quercymegapodiidae. Таким образом,
коракоид Bumbanortyx демонстрирует морфоло-
гическую мозаику признаков Gallinuloididae и
Quercymegapodiidae и может рассматриваться как
промежуточное звено между этими двумя семей-
ствами. При этом Gallinuloididae известны из
раннего эоцена, а Quercymegapodiidae – только
начиная с позднего эоцена (Mourer-Chauviré,
1992; Mayr, 2009), поэтому морфологические чер-
ты, общие между Bumbanortyx и Gallinuloididae,
могут представлять собой плезиоморфии, а сход-
ство между Bumbanortyx и Quercymegapodiidae,
очевидно, является продвинутым. Тем не менее,
промежуточная морфология Bumbanortyx указы-
вает на то, что морфологический тип коракоида

Quercymegapodiidae сформировался на основе та-
кового Gallinuloididae.

Ранее еще один коракоид из пачки бумбан
(экз. IMG, № 100/1371) был описан как предпола-
гаемый представитель семейства Quercymegapo-
diidae (Hood et al., 2019). Экз. IMG, № 100/1371 в
целом характеризуется сходной морфологией, но
отличается от описываемого в этой работе не-
сколько более крупными размерами и отсутстви-
ем вырезки в медиальном краю стержня, и может
представлять отдельный вид.

Наиболее характерной морфологической чер-
той Bumbanortyx является узкая (не имеющая
вентрального расширения) caput humeri плечевой
кости, не характерная ни для каких других извест-
ных представителей Galliformes. Эта особенность
ранее отмечалась для неназванного представите-
ля отряда из пачки бумбан (Hwang et al., 2010), ко-
торого я здесь отношу к Bumbanortyx. Наличие
такой же caput humeri недавно было отмечено для
мелкой фазановой птицы из нижнего эоцена
Бельгии, предположительно отнесенной к Argilli-
pes (Mayr, Smith, 2019). Проявление данного при-
знака у ряда раннеэоценовых курообразных мо-

Рис. 2. Проксимальные фрагменты тарсометатарсусов избранных представителей ископаемых Galliformes: а, в, д, ж,
и – Bumbanortyx transitoria gen. et sp. nov., экз. ПИН, № 3104/663; б, г, е, з, к – Bumbanipodius magnus gen. et sp. nov.,
голотип ПИН, № 3104/183; Монголия, местонахождение Цаган-Хушу; нижний эоцен; л – Argillipes aurorum Harrison
et Walker, 1977, голотип Муз. естественной истории в Лондоне, № A 3130; Англия, о-в Шеппи, местонахождение Лон-
дон Клэй; нижний эоцен (по: Mayr, Smith, 2019, с изменениями); м – Ameripodius alexis Mourer-Chauviré, 2000 (Quer-
cymegapodiidae), экз. Нац. муз. Естественной истории в Париже, № SG 9342; Франция, местонахождение Сан-Жеран-
ле-Пюи; нижний миоцен (фото автора). а, б – вид с дорсальной стороны; в, г – вид с латеральной стороны; д, е – вид
с плантарной стороны; ж, з – вид с медиальной стороны; и–м – вид с проксимальной стороны (не в масштабе). Обо-
значения: cl – cotyla lateralis; cm – cotyla medialis; fdl – канал для сухожилия m. f lexor digitorum longus; fhl – борозда для
сухожилия m. f lexor hallucis longus; fp2 – борозда для сухожилий m. f lexor perforatus digiti II и/или m. f lexor perforans et
perforatus digiti II; fpl – fossa parahypotarsalis lateralis; fpm – fossa parahypotarsalis medialis; hyp – hypotarsus; lcm – бугорок
ligamentum collaterale mediale.
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жет свидетельствовать о том, что они представля-
ют отдельную группу уровня семейства. В то же
время, необходимо отметить, что строение caput
humeri не известно для Gallinuloides, однако с
этим родом Bumbanortyx сближается в строении
коракоида – таким образом, нельзя исключить,
что Bumbanortyx представляет Gallinuloididae. С
другой стороны, общее структурное сходство с
коракоидом более молодого рода Quercymegapo-
dius может быть апоморфным – в таком случае
Bumbanortyx может оказаться примитивным
представителем Quercymegapodiidae.

Тарсометатарсусы, относимые к Bumbanortyx
transitoria, общими пропорциями сходны с тако-
вым Argillipes aurorum, но отличаются формой ги-
потарсуса и наличием перегиба в медиальном
крае кости при переходе на проксимальный эпи-
физ (см. рубрику “Сравнение”). Мелкая курооб-
разная птица, сходная с Argillipes aurorum по
строению тарсометатарсуса и также имеющая уз-
кую caput humeri, известна из раннего эоцена
Бельгии (Mayr, Smith, 2019). Для бельгийской
птицы также характерен указанный перегиб, как
у Bumbanortyx, но иная форма гипотарсуса. Та-
ким образом, неназванный бельгийский таксон и
Argillipes aurorum, по-видимому, представляют
собой формы, близкие к Bumbanortyx transitoria.
При этом отличия в строении тарсометатарсуса
от Paraortygoides не позволяют сближать Bumban-
ortyx с Gallinuloididae. “Argillipes” paralectoris Har-
rison et Walker, 1977, скорее всего, представляет
отдельный род, и его отнесение к Galliformes тре-
бует подтверждения (Mayr, Smith, 2019).

По общей организации проксимального эпи-
физа тарсометатарсуса и, в частности, гипотар-
суса, Bumbanortyx сближается с современными
Cracidae, от которых отличается плантарным по-
ложением и небольшим диаметром канала
m. flexor digitorum longus, а также почти не выра-
женными fossae parahypotarsales. Последнее сви-
детельствует о слабо развитых коротких мускулах
стопы и, следовательно, иной локомоторной спе-
циализации Bumbanortyx в сравнении с совре-
менными Cracidae.

Bumbanortyx transitoria Zelenkov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от transitorius лат. – пере-
ходный.

Г о л о т и п – ПИН, № 3104/265, краниальный
фрагмент левого коракоида; Монголия, местона-
хождение Цаган-Хушу; нижний эоцен, пачка
бумбан. Сборы ССМПЭ, 1980 г.

О п и с а н и е (рис. 1, в, г, е, к; 2, а, в, д, ж, и;
3, а, б). Совпадает с диагнозом рода (который так-
же составляет диагноз нового вида).

Р а з м е р ы  в  м м. Коракоид: длина от крани-
альной вершины кости до каудального края cotyla

scapularis 5.6; дорсовентральная высота на уровне
cotyla scapularis 2.2. Плечевая кость: ширина
проксимального эпифиза 7.8; краниокаудальная
высота caput humeri 2.5. Тарсометатарсус: ширина
проксимального эпифиза 4.4.

С р а в н е н и е. В роде Bumbanortyx один вид.
З а м е ч а н и я. К B. transitoria на основании

сходных относительных размеров я отношу пле-
чевую кость и тарсометатарсус. Дорсовентраль-
ная ширина caput humeri у экз. ПИН, № 3104/663
и длина гленоидной части коракоида (от верши-
ны facies articularis humeralis до вершины processus
procoracoideus) у голотипа соответствуют некруп-
ным экз. современного Coturnix coturnix. Вторая
курообразная птица из Цаган-Хушу (Bumbanipo-
dius magnus gen. et sp. nov.) имеет отчетливо боль-
шие размеры.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, из типового
местонахождения: экз. ПИН, № 3104/128, прок-
симальный фрагмент левой плечевой кости;
экз. ПИН, № 3104/663, проксимальный фраг-
мент левого тарсометатарсуса.

Род Bumbanipodius Zelenkov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от Bumban – нижнеэоце-
новая пачка в местонахождении Цаган-Хушу, и
Megapodius – современный род Galliformes; м. р.

Т и п о в о й  в и д – Bumbanipodius magnus
sp. nov.

Д и а г н о з. В коракоиде cotyla scapularis круп-
ная, округлая, ориентирована преимущественно
дорсально; processus acrocoracoideus короткий и
очень незначительно выступает краниально от-
носительно вершины facies articularis humeralis;
impressio lig. acrocoracohumeralis ориентирован в
значительной степени дорсально и отчетливо ви-
ден при виде с дорсальной стороны; facies articu-
laris clavicularis расширена краниокаудально; im-
pressio bicipitis несущественно выдается вентраль-
но относительно прилегающей вентральной
поверхности стержня и слабо выдвинут медиаль-
но относительно прилегающей части стержня; fa-
cies articularis humeralis короткая (ее длина при-
мерно вдвое превышает ширину), широкая и с ту-
пым краниальным концом; labrum glenoidale
сильно выдается вентрально и выпуклая.

В тарсометатарсусе fossa parahypotarsalis medi-
alis умеренно выражена, fossa parahypotarsalis lat-
eralis едва заметна; sulcus extensorius довольно глу-
бокий, огорожен тонким медиальным краем и
утолщенным латеральным краем, проксимально
переходит в глубокую fossa infracotylaris dorsalis;
hypotarsus проксимодистально короткий, уме-
ренно высокий дорсоплантарно, по ширине со-
ставляет около 2/3 от ширины проксимального
эпифиза; канал m. f lexor digitorum longus крупный
и несколько утоплен дорсально; желоб для сухо-
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жилия длинных сгибателей второго пальца
(m. flexor perforatus digiti II и/или m. f lexor per-
forans et perforatus digiti II) ориентирован плантар-
но и расположен заметно плантарнее, чем желоб
m. f lexor hallucis longus; желоб m. flexor hallucis lon-
gus ориентирован латероплантарно; желоб для
m. fibularis longus отчетливо выражен. При виде с
дорсальной стороны стержень равномерно расши-
ряется проксимально при переходе на проксималь-
ный эпифиз.

В и д о в о й  с о с т а в. В роде Bumbanipodius
один вид.

С р а в н е н и е (рис. 1, д, ж, л; 2, б, г, е, з, к).
Коракоид Bumbanipodius отличается от всех дру-
гих палеогеновых курообразных коротким и сла-
бо выдающимся краниально processus acrocora-
coideus, который при этом слабо выдается меди-
ально относительно медиального края стержня.
От Paraortygoides и Gallinuloides (сем. Gallinuloid-
idae) помимо этого отличается округлой и дор-
сально ориентированной cotyla scapularis; от
Bumbortyx и Gallinuloides также отличается отсут-
ствием вырезки в медиальном крае стержня непо-
средственно у processus acrocoracoideus (рис. 1,
inc); от Quercymegapodius – также расширенным
processus procoracoideus (степень развития от-
ростка у Bumbanipodius не ясна).

Тарсометатарсус Bumbanipodius отличается
от всех других палеогеновых курообразных ко-
ротким и медиоплантарно ориентированным бу-
горком для крепления lig. collaterale mediale при
виде с проксимальной стороны (у других предста-
вителей этот бугорок или не виден, или имеет вид
удлиненной площадки; рис. 2, lcm). От Paraorty-
goides также отличается более центральным рас-
положением гипотарсуса; от Ameripodius – более
широким и несколько более низким гипотарсу-
сом с более плантарно расположенным желобом
длинных сгибателей второго пальца, а также на-
личием желоба для m. fibularis longus; от Quer-
cymegapodius – заметно более низким гипотарсу-
сом и дорсальным смещением желоба длинных
сгибателей второго пальца. От Argillipes aurorum –
также ровным латеральным краем кости при виде
с проксимальной стороны и маленьким желобом
длинных сгибателей второго пальца (у Argillipes
aurorum плантарная часть cotyla lateralis выдается
латерально, в результате чего латеральный край
кости формирует выступ при виде с проксималь-
ной стороны). От Percolinus также отличается бо-
лее симметричным гипотарсусом (у Percolinus ла-
теральный край гипотарсуса редуцирован). От
Bumbanortyx – также высоким гипотарсусом, рас-
ширенным в своей плантарной половине cotyla
medialis (у Bumbanortyx плантарная часть cotyla

Рис. 3. Ископаемые Galliformes и Gruiformes: а, б – Bumbanortyx transitoria gen. et sp. nov., экз. ПИН, № 3104/128, прок-
симальный фрагмент левой плечевой кости; в–д – Bumbanipes aramoides gen. et sp. nov., голотип ПИН, № 3104/665,
дистальный фрагмент правого тарсометатарсуса; е–з – Bumbaniralla walbeckornithoides gen. et sp. nov., голотип ПИН,
№ 3104/264, краниальный фрагмент левого коракоида; и – Messelornithidae indet.; экз. ПИН, № 3104/567, фрагмент
левого коракоида; Монголия, местонахождение Цаган-Хушу; нижний эоцен; к, л – Itardiornis hessae Mourer-Chauviré,
1995, экз. Ун-т наук и техник Лангедока (Монпелье, Франция), № ITD 679, краниальный фрагмент левого коракоида;
Франция, местонахождение Итардиес; нижний олигоцен (фото автора). а – Вид с каудальной стороны; б – вид с кра-
ниальной стороны; в, ж, и, к – вид с дорсальной стороны; г – вид с плантарной стороны; д – вид с дистальной стороны
(не в масштабе); е – вид с медиальной стороны; з, л – вид с вентральной стороны. Обозначения: ap – вершина facies
articularis humeralis; bpp – каудальный край основания processus procoracoideus; ch – caput humeri; cs – cotyla scapularis;
fah – facies articularis humeralis; fd – fossa tricipitalis dorsalis; fns – foramen n. supracoracoidei; h – крючок processus acro-
coracoideus; inc – вырезка в медиальном крае стержня; lg – labrum glenoidale; pa – processus acrocoracoideus; tm2–4 –
trochleae metatarsorum II–IV; tv – tuberculum ventrale. Длина масштабной линейки – 5 мм.
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усечена), более плантарно располагающимся же-
лобом длинных сгибателей второго пальца, а также
равномерно расширяющимся стержнем при пере-
ходе на эпифиз при виде с дорсальной стороны.

З а м е ч а н и я. Коракоид Bumbanipodius соче-
тает черты Quercymegapodiidae и Gallinuloididae,
при этом с последними он сходен утолщенным
crista acrocoracoidei. Однако в целом строение
плечевой части коракоида не позволяет одно-
значно сближать Bumbanipodius ни с одним из се-
мейств.

Тарсометатарсус Bumbanipodius в общих чер-
тах сходен с таковым Argillipes aurorum (Harrison,
Walker, 1977) и представляется более близкой к
Argillipes формой, чем Bumbanortyx. Bumbanipo-
dius и Argillipes aurorum сближаются строением
гипотарсуса, сходным уровнем развития fossae
parahypotarsales, а также формой стержня при пе-
реходе на эпифиз при виде с дорсальной стороны.
При этом Bumbanipodius отличается от Argillipes
aurorum формой cotyla lateralis, геометрией гипо-
тарсуса и укороченным бугорком для lig. collater-
ale mediale. Короткий бугорок также имеется у со-
временных Megapodius Gaimard, 1823 (семейство
Megapodiidae), где он располагается дорсальнее и
ориентирован строго латерально.

Bumbanipodius magnus Zelenkov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а magnus лат. – крупный.

Г о л о т и п – ПИН, № 3104/183, проксималь-
ный фрагмент левого тарсометатарсуса; Монго-
лия, местонахождение Цаган-Хушу; нижний эо-
цен, пачка бумбан. Сборы ССМПЭ, 1980 г.

О п и с а н и е (рис. 1, д, ж, л;  2, б, г, е, з, к).
Совпадает с диагнозом рода (который также со-
ставляет диагноз нового вида).

Р а з м е р ы  в  м м. Тарсометатарсус: ширина
проксимального эпифиза 5.2. Коракоид: длина от
краниальной вершины кости до каудального края
cotyla scapularis 6.6; дорсовентральная высота на
уровне cotyla scapularis 2.8.

С р а в н е н и е. В роде Bumbanipodius один
вид.

З а м е ч а н и я. Bumbanipodius magnus – более
крупная форма по сравнению с Bumbanortyx tran-
sitoria (размером с современного Ptilopachus
petrosus Gmelin, 1789). На этом основании к
B. magnus отнесен относительно крупный фраг-
ментарный коракоид из типового местонахожде-
ния, подтверждающий обособленный родовой
статус этого вида.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, из типового
местонахождения экз. ПИН, № 3104/195, крани-
альный фрагмент левого коракоида.

О Т Р Я Д GRUIFORMES
GRUIFORMES INCERTAE FAMILIAE

Род Bumbanipes Zelenkov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от Bumban – нижнеэоце-
новая пачка в местонахождении Цаган-Хушу, и
pes лат. – стопа; м. р.

Т и п о в о й  в и д – Bumbanipes aramoides
sp. nov.

Д и а г н о з. Стержень тарсометатарсуса широ-
кий, дистальный эпифиз несущественно расши-
рен относительно стержня; trochlea metatarsi III
медиолатерально широкий; trochlea metatarsi IV
узкий медиолатерально (заметно уже trochlea
metatarsi III), его дорсальный край располагается
примерно на одном уровне с дорсальным краем
trochlea metatarsi III; trochlea metatarsi II сдвинут
заметно проксимальнее относительно trochlea
metatarsi IV и умеренно смещен плантарно (его
дорсальный край располагается на уровне сере-
дины trochlea metatarsi III).

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е (рис. 3, в–д). От всех предста-

вителей Gruiformes, кроме Heliornithidae, отлича-
ется медиолатерально суженным trochlea metatar-
si IV при виде с дистальной стороны. Кроме того,
trochlea metatarsi IV очень несущественно отстав-
лен латерально, в результате чего дистальный
эпифиз слабо расширен (близкое состояние ха-
рактеризует некоторых Rallidae s.l.). От Parvigrui-
dae также отличается тем, что при виде с дисталь-
ной стороны trochlea metatarsi IV располагается
примерно на одном уровне с trochlea metatarsi III
(смещен плантарно у Parvigruidae) и его дорсаль-
ный край асимметричен (латеральный валик со-
членовной поверхности выступает несколько
сильнее, чем медиальный), а также тем, что troch-
lea metatarsi II несильно смещен плантарно.

З а м е ч а н и я. Общими пропорциями ди-
стального эпифиза тарсометатарсуса Bumbanipes
сходен с примитивными гусеобразными Presbyor-
nis, но отличается от этого рода и других Anseri-
formes тем, что trochlea metatarsi III медиолате-
рально широкий при виде с дистальной и дор-
сальной сторон (у гусеобразных и Presbyornis –
сужен), а при виде с плантарной стороны его су-
ставная поверхность субквадратная (у гусеобраз-
ных и Presbyornis – субтреугольная с проксималь-
ным заостренным концом). Также, в отличие от
Presbyornis и гусеобразных, стержень кости до-
вольно широкий, поэтому дистальный эпифиз
практически не выглядит расширенным по отно-
шению к нему. У Presbyornis и большинства гусе-
образных trochlea metatarsi III формирует отчет-
ливую дорсальную выпуклость при виде с меди-
альной или латеральной стороны, что не
выражено у Bumbanipes.
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Характерный для Bumbanipes широкий troch-
lea metatarsi III с субквадратной плантарной со-
членовной поверхностью характеризует боль-
шинство Gruiformes (за исключением Aramidae и
части Rallidae, у которых плантарная поверхность
бывает треугольной). При этом из Gruiformes по
общим пропорциям Bumbanipes ближе всего к Ar-
amidae и ископаемому семейству Parvigruidae, от
которых отличается в первую очередь практиче-
ски не расширенным дистальным эпифизом и уз-
ким trochlea metatarsi IV (от Aramidae – также суб-
квадратной плантарной суставной поверхностью
trochlea metatarsi III). Сходство с Aramidae прояв-
ляется и в положении trochlea metatarsi II (у Ara-
midae и Bumbanipes умеренно сдвинут плантарно,
у Parvigruidae – сильно). Среди журавлеобразных
узкий trochlea metatarsi IV характерен для Helior-
nithidae, что, несомненно, представляет собой
адаптацию к плаванию у этих специализирован-
ных птиц, имеющих сильно преобразованный
тарсометатарсус. Parvigruidae и некоторые Ralli-
dae имеют относительно зауженный trochlea
metatarsi IV, но он все равно шире, чем у Bumba-
nipes. В то же время, дорсальный край trochlea
metatarsi IV располагается дорсальнее у Bumba-
nipes, чем у Parvigruidae. Крупное плантарное
пневматическое отверстие характеризует ряд раз-
личных представителей журавлеобразных. Таким
образом, положение Bumbanipes в системе Grui-
formes пока не ясно и требует новых материалов.
При этом узкий trochlea metatarsi IV характеризу-
ет разнообразных плавающих птиц и указывает
на вероятно сходный образ жизни у Bumbanipes.

Bumbanipes aramoides Zelenkov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а – от современного рода
Aramus Vielillot, 1816.

Г о л о т и п – ПИН, № 3104/665, дистальный
фрагмент правого тарсометатарсуса; Монголия,
местонахождение Цаган-Хушу; нижний эоцен,
пачка бумбан. Сборы ССМПЭ, 1984 г.

О п и с а н и е (рис. 3, в–д). Совпадает с диа-
гнозом рода (который также составляет диагноз
нового вида).

Р а з м е р ы  в  м м. Ширина дистального эпи-
физа тарсометатарсуса 10.6, ширина trochlea
metatarsi III 4.6, максимальная высота trochlea
metatarsi III 6.1.

С р а в н е н и е. В роде Bumbanipes один вид.
М а т е р и а л. Голотип.

Род Bumbaniralla Zelenkov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от Bumban – нижнеэоце-
новая пачка в местонахождении Цаган-Хушу, и
rallus лат. – пастушок; ж. р.

Т и п о в о й  в и д – Bumbaniralla walbeckorni-
thoides sp. nov.

Д и а г н о з. Коракоид имеет стройные очерта-
ния, медиальный край стержня при виде с вен-
тральной стороны прямой, дорсальная поверх-
ность стержня уплощенная; processus acrocora-
coideus существенно выдвинут медиально,
крючок практически не выражен; наиболее рас-
ширенная часть facies articularis humeralis распо-
лагается вблизи cotyla scapularis; cotyla scapularis
медиолатерально расширена и глубоковыямча-
тая; processus procoracoideus с умеренно расши-
ренным основанием, crista procoracoidei (sensu
Livezey, Zusi, 2006) оканчивается в средней части
стержня; foramen n. supracoracoidei некрупное,
расположено вблизи cotyla scapularis.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е (рис. 3, е–з). От Walbeckornis

Mayr, 2007 отличается расширенным основанием
processus procoracoideus (рис. 3, bpp), слабо выра-
женным крючком (рис. 3, h) processus acrocora-
coideus и краниокаудально удлиненным facies ar-
ticularis humeralis, вершина которого (рис. 3, ap)
располагается на уровне cotyla scapularis (у Wal-
beckornis вершина facies сдвинута краниально от-
носительно cotyla: Mayr, 2007). От родов Messelor-
nis Hesse, 1988, Pellornis Bertelli, Chiappe et Mayr,
2011 и Itardiornis Mourer-Chauviré, 1995 (семей-
ство Messelornithidae) отличается краниально
смещенным foramen n. supracoracoidei, которое у
Bumbaniralla приближено к cotyla scapularis; от
Messelornis и Itardiornis – также отсутствием вы-
резки на медиальном крае стержня коракоида
вблизи processus acrocoracoideus (заметно при виде
с вентральной стороны: рис. 3, inc); от Pellornis –
также менее выдающейся латерально labrum gle-
noidale при виде с вентральной стороны; от Itar-
diornis – также тем, что вершина facies articularis
humeralis сдвинута каудально и находится на
уровне cotyla scapularis (у Itardiornis – сдвинута
краниально относительно cotyla). От Songzia Hou,
1990 отличается более широким processus procora-
coideus.

З а м е ч а н и я. Общими пропорциями и мор-
фологией коракоид Bumbaniralla сходен с тако-
вым Walbeckornis и Messelornithidae (см. Hesse,
1990; Mourer-Chauviré, 1995; Mayr, 2004, 2007,
2016; Bertelli et al., 2011; Wang et al., 2012). С Wal-
beckornis новый род сближается краниально рас-
положенным foramen n. supracoracoidei (у Messel-
ornithidae отверстие сдвинуто заметно каудаль-
нее), в то время как расширенное основание
processus procoracoideus, напротив, сближает
Bumbaniralla с Messelornithidae. Таким образом,
коракоид Bumbaniralla демонстрирует в некото-
рой степени промежуточную морфологию и под-
тверждает возможную близость Walbeckornis к
Messelornithidae (Mayr, 2007, 2017). При этом при-
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мечательно, что в сборах из Цаган-Хушу также
присутствуют кости неопределимых Messelorni-
thidae (рис. 3, и), что впервые показывает сосуще-
ствование этих двух групп примитивных Grui-
formes.

Bumbaniralla walbeckornithoides Zelenkov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от Walbeckornis, морфоло-
гически близкого к новому таксону ископаемого
рода птиц.

Г о л о т и п – ПИН, № 3104/264, краниальный
фрагмент левого коракоида; Монголия, местона-
хождение Цаган-Хушу; нижний эоцен, пачка
бумбан. Сборы ССМПЭ, 1980 г.

О п и с а н и е (рис. 3, е–з). Совпадает с диагно-
зом рода (который также составляет диагноз но-
вого вида).

Р а з м е р ы  в  м м. Общая длина сохранивше-
гося фрагмента коракоида 9.7, длина от краниаль-
ной вершины до каудального края cotyla scapularis
4.2, минимальная ширина стержня 1.7.

С р а в н е н и е. В роде Bumbaniralla один вид.
М а т е р и а л. Кроме голотипа, из типового

местонахождения экз. ПИН, №№ 3104/266, 267,
краниальные фрагменты правых коракоидов.
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New Bird Taxa (Aves: Galliformes, Gruiformes)
from the Early Eocene of Mongolia

N. V. Zelenkov
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

New taxa of birds are described from the early Eocene Bumban Member of the Tsagan-Khushu locality in
southern Mongolia. Bumbanortyx transitoria gen. et sp. nov. is a small galliform bird that combines morpho-
logical similarity with the fossil families Quercymegapodiidae and Gallinuloididae. A somewhat larger Bum-
banipodius magnus gen. et sp. nov. also shows similarities with Quercymegapodiidae, but is close to Argillipes
aurorum from the early Eocene of England in the structure of the tarsomatetarsus. Bumbanipes aramoides gen.
et sp. nov. shows the greatest similarity with modern Aramidae (Gruiformes). Bumbaniralla walbeckorni-
thoides gen. et sp. nov. is described based on a coracoid, morphologically intermediate between those of Wal-
beckornis and Messelornithidae (stem Gruiformes). The presence of unnamed Messelornithidae in the fauna
of the Tsagan-Khushu locality is also noted.

Keywords: fossil birds, taxonomy, Central Asia, Eocene
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Обнаружение многочисленных бактериальных остатков (включая морфологически сходных с со-
временными железобактериями) в нижнепротерозойских красноцветных кварцитах Карелии –
Шокшинского п-ова Онежского озера и о-ва Большой Тютерс Финского залива – указывает на зна-
чительную роль бактериальных сообществ в формировании гематитового пигмента в изученных по-
родах.

Ключевые слова: красноцветные кварциты, Шокша, о-в Большой Тютерс, нижний/ранний протеро-
зой, гематит, пигмент
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Красноцветные кварцевые песчаники издавна
привлекали внимание своими непревзойденны-
ми качествами как материала для строительства и
облицовки наиболее важных и ценных объектов.
Причина – высокие строительные качества и
красота. То, что красноцветность этих кварцитов
обусловлена железистыми пленками, покрываю-
щими кварц, известно давно и сомнений не вы-
зывает (Туре, Булах, 2017). Но сама природа желе-
зистых пленок оставалась неизвестной. Поэтому
мы поставили целью своей работы выявление
признаков бактериального происхождения гема-
титового пигмента пленок и сопоставление полу-
ченных данных с изотопно-геохимическими сиг-
натурами пигмента. Основной задачей исследо-
ваний явилось обнаружение бактериальных
структур в хогландской и шокшинской свитах и в
ожелезненных кварцитах (~1.6 млрд лет).

МАТЕРИАЛ

В нашем распоряжении были образцы красно-
цветных пород (кварцитов) различного возраста
из нижнего протерозоя Карелии – Шокшинского
п-ова Онежского озера и о-ва Большой Тютерс
Финского залива.

Исторические каменоломни шокшинских
кварцитов расположены в Прионежском р-не, на
Шокшинском п-ове на Онежском озере в 50 км
от Петрозаводска. Географические координаты
61°30′ N; 35°03′ Е. Месторождение приурочено к
толще красноцветных пород шокшинской свиты
вепсия, венчающей разрез нижнего протерозоя
Карелии. Кварциты и кварцитовые песчаники
свиты налегают с размывом на песчаники петро-
заводской свиты. Для пород характерен чисто
кварцевый состав обломочного материала и ши-
рокая фациальная изменчивость (Медведев и др.,
2011). Красноцветные отложения шокшинской
свиты интрудированы силлами ропручейского
комплекса. Сиенитовые сегрегации габбропери-
дотитов комплекса датированы уран-свинцовым
методом по циркону, возраст 1770 ± 12 млн лет
(Бибикова и др., 1990), что является верхним пре-
делом для возраста пород шокшинской свиты.
Шокшинский кварцит состоит в основном из
кварца, сопутствующие минералы халцедон и се-
рицит. Красноцветность (от темно-малинового
до серовато-розового цвета) кварцитов вызвана
гематитом (Зискинд, 1989; Туре, Булах, 2017). При-
чем темный малиновый сорт камня настолько кра-
сив, что его использовали при создании саркофага
Наполеона в Доме Инвалидов в Париже.

М. М. Астафьева

УДК 56.01.012:551.71/72+553.31
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О-в Большой Тютерс находится недалеко от о-
ва Гогланд в Финском заливе Балтийского моря.
Образцы были отобраны на западном побережье
острова. Крупнозернистые кварциты слагают
значительную часть обнаженных коренных пород
о-ва Б. Тютерс. Эти кварциты считают вторичны-
ми, образовавшимися за счет кислотного выщела-
чивания углекислыми растворами при температу-
ре 375°С подстилающих биотитовых плагиогней-
сов (Терехов и др., 2017; Щербакова, Терехов,
2019). Подобные РТ условия (330–375°С, 152–
210 МРа) свидетельствуют о высокотемператур-
ной фации образования вторичных кварцитов,
сформировавшихся на большой глубине. Тогда
как прочие кварциты Балтийского щита считают-
ся низкотемпературными образованиями, кри-
сталлизовавшимися в условиях зеленосланцевой
фации (Лютоев и др., 2016). Верхний рубеж фор-
мирования вторичных кварцитов оценивается
как 1.68 млрд лет (Терехов и др., 2017). В некото-
рых обнажениях кварцитов на о-ве Б. Тютерс на-
блюдаются признаки ожелезнения в виде близких
к изометричным пятен диаметром до 2 м интен-
сивно мясо-красного цвета в центре, к перифе-
рии интенсивность окраски снижается. Образец
ПИН РАН происходит из центральной части та-
кого наложенного ожелезнения из обнажения в
южной части о-ва Б. Тютерс. Координаты места
отбора образца 59°50′20.1′′ N; 27°11′31.8′′ E.

МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЙ
Поскольку проблема происхождения и усло-

вий образования красноцветного пигмента желе-
зистых кварцитов представляет значительный
интерес, для ее решения были привлечены мик-
ропалеонтологические, в частности, бактериаль-
но-палеонтологические методы исследования.
Для изучения были выбраны красноцветные
кварциты Шокши и о-ва Тютерс, имеющие, по
данным геологов, разное происхождение. Все
бактериально-палеонтологические исследования
проводились на сканирующем электронном мик-
роскопе системы Zeiss EVO 50 с рентгеновским
микроанализатором Inca Oxford (350); TESCAN
VEGA II ZMU с системой рентгеновского энерго-
дисперсионного микроанализа INCA ENERGY
450 и TESCAN VEGA 3. Исследовались только
свежие сколы образцов, напыление – золотом.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В образцах из нижней пачки шокшинской сви-

ты вепской серии кварц представлен чаще всего
хорошо оформленными кристаллами (рис. 1), а
также округлыми (диаметр менее 100 мкм) и
аморфными частицами (рис. 2).

Кристаллы кварца часто покрыты пленкой
(рис. 2, 3), в которой иногда можно проследить
отдельные нити и кокки, сцементированные

Рис. 1. Кристаллы кварца из образца нижней пачки шокшинской свиты, покрытые биопленкой, и химический ана-
лиз. Изображение на электронном микроскопе ZEISS № 9182 от 11.04.2019 г. Шокшинский п-ов Онежского озера,
~50 км от Петрозаводска, карьер у пос. Шокша; нижний протерозой, шокшинская свита вепской серии, 1-ая нижняя
пачка, 1.65–1.8 млрд лет.
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уплотненным гликокаликсом, что дает возмож-
ность предположить биогенную природу гемати-
товых пленок, т.е., считать их биопленками. Ино-
гда биопленки покрывают сразу несколько кри-
сталлов, как бы объединяя их (рис. 4).

Изредка встречаются длинные нитевидные
формы диаметром около 1.5 мкм (рис. 5). Однако
доказать их инситность невозможно, не исключе-
но, что это более поздние образования. Эта фор-
ма напоминает покрытый оксидами железа “сте-
белек” галионеллы – железобактерии, существо-
вание которой в раннепротерозойское время
сомнений не вызывает, и присутствие подобной
формы в железистом красноцветном пигменте
только подтверждает нашу гипотезу о биогенном
происхождении красноцветного пигмента квар-
цитов Шокши. Хотя напоминаем, что это, воз-
можно, более позднее засорение.

Химический элементный состав биопленок
непостоянен, железо в основном приурочено к
биопленкам.

В образцах из верхней пачки шокшинской сви-
ты вепской серии кварц представлен крупными
окатанными зернами диаметром 100 мкм
(рис. 6), довольно часто покрытыми биопленками.
Объединения нескольких кристаллов биоплен-
кой не наблюдалось.

В кварцитах о-ва Тютерс картина принципи-
ально иная. Ни кристаллы, ни крупные окатан-
ные зерна и округло-овальные формы кварца не

@

встречены. Кроме аморфного (скрытокристалли-
ческого) кварца наблюдаются фрагменты пород,
практически полностью состоящие из спрессо-
ванных биопленок, в которых зачастую превали-
рует кремний (рис. 7, 8). О том, что эти пленки
имеют биогенное происхождение, говорит харак-
тер их строения, напоминающий спрессованные
коккоидные структуры, сцементированные гли-
кокаликсом.

В образцах с доминированием кремния обна-
ружена интересная крупная (65 × 6.5 мкм) форма
с довольно толстой и плотной оболочкой (рис. 9).
О ее систематическом положении судить не пред-
ставляется возможным. Однако, судя по размерам
(длина >100 мкм, ширина ≈15 мкм) и довольно
сложному внутреннему строению – предполагае-
мому наличию толстой стенки, можно предполо-
жить ее цианобактериальную или даже эвкариот-
ную природу, или, нельзя исключить, что эта
форма является частью какого-то крупного орга-
низма.

Железистый пигмент в красноцветных квар-
цитах о-ва Б. Тютерс также присутствует в виде
биопленок. Иногда кажется, что биопленки сло-
жены коккоидными формами, погруженными в
гликокаликс. Изредка встречаются и нитевидные
формы. Нитевидные формы могут быть широки-
ми (иногда >10 мкм) (рис. 10). Нити могут быть и
тонкими, покрытыми чехлом.

Рис. 2. Зерна кварца из образца нижней пачки шокшинской свиты, покрытые биопленкой. Изображение на электрон-
ном микроскопе ZEISS № 9250 от 25.04.2019 г. Местонахождение и возраст см. рис. 1.
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Рис. 3. Обломок кварца, покрытый биопленкой, из образца нижней пачки шокшинской свиты, и химический анализ.
Изображение на электронном микроскопе ZEISS № 9249 от 25.04.2019 г. Местонахождение и возраст см. рис. 1.
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Рис. 4. Обломки минералов, покрытые биопленкой, объединяющей несколько кристаллов из образца нижней пачки
шокшинской свиты, и химический анализ. Изображение на электронном микроскопе ZEISS № 9187 от 12.04.2019 г.
Местонахождение и возраст см. рис. 1.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
По характеру биогенных пленок кварциты

Шокши и о-ва Тютерс принципиально отличаются.
На основе взаимоотношения биогенных

структур и кварца основной массы красноцвет-
ные песчаники шокшинской свиты можно разде-
лить на две группы. Первая группа соответствует
нижней пачке шокшинской свиты вепской се-
рии. Кварц в этих кварцитах встречается в виде
хорошо оформленных кристаллов размером до
10–20 мкм и их обломков, которые покрыты же-
лезистой биопленкой. Причем часто биопленка
охватывает сразу несколько кристаллов.

Вторая группа представлена кварцитами верх-
ней пачки шокшинской свиты, где каждое ока-
танное зерно кварца покрыто биопленкой; объ-
единения кристаллов не наблюдается.

Судя по сохранности кристаллов и зерен квар-
ца и биопленок, их покрывающих, по всей види-
мости, железистые биопленки Шокши образова-
лись в водной среде непосредственно после обра-
зования осадка, и их можно считать практически
одновозрастными с процессом седиментации.

Железистые биопленки кварцитов о-ва Тютерс
имеют совершенно другой характер. Отдельных
зерен или кристаллов кварца, как ни странно, в
этих образцах наблюдать не удалось, поскольку
кварц присутствует в виде криптокристалличе-
ских сливных агрегатов. Железистые биопленки

образуют скопления, не связанные с кристаллами
кварца (которых наблюдать не удалось). Вероят-
но, рекристаллизация и образование железистых
биопленок были разорваны во времени, т.е., вре-
мя образования пигмента определить трудно.
Можно сказать лишь, что для образования биоп-
ленок необходима водная среда.

Соответственно, можно говорить о биогенно-
сти красноцветного пигмента, представленного
железистыми биопленками, в красноцветных
кварцитах Шокши и кварцитах о-ва Тютерс, хотя
способ образования пигмента в разных местона-
хождениях может различаться.

Соотношение микрофоссилий, биопленок и
кварца в изученных образцах полностью соответ-
ствует природе изученных кварцитов: осадочные
континентальные и/или прибрежные отложения
шокшинской свиты резко отличаются от продук-
та углекислотного метасоматоза – вторичных
кварцитов о-ва Б. Тютерс. Шокшинская свита
представляет собой классический пример оса-
дочных красноцветных формаций позднего про-
терозоя (Негруца, 2011) суммарной мощностью
до 100 м, тогда как развитые на гранитоидах белые
вторичные кварциты о-ва Б. Тютерс имеют мощ-
ность не более 20 м (Лютоев и др., 2016; Терехов
и др., 2017); участки ожелезнения в них проявле-
ны в виде локальных зон с разной интенсивно-
стью красной пигментации площадью первые м2.
Подобная форма ожелезнения сливных кварци-

Рис. 5. Нитевидные формы, покрытые оксидами железа, из образца нижней пачки шокшинской свиты. Одна из них
разорвана в центральной части и напоминает “стебелек” современных железобактерий Gallionella spp. Изображение
на электронном микроскопе ZEISS № 9164 от 11.04.2019 г. Местонахождение и возраст см. рис. 1.
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Рис. 6. Крупные окатанные зерна кварца из образца верхней пачки шокшинской свиты, диаметр >100 мкм. Изобра-
жение на электронном микроскопе ZEISS № 9363 от 30.05.2019 г. Местонахождение и возраст см. рис. 1; 3-я пачка
шокшинской свиты.

100 мкм

Рис. 7. Биопленки в кварцитах о-ва Тютерс и их химический состав. Изображение на электронном микроскопе ZEISS
№ 9416 от 13.06.2019 г. Зап. побережье о-ва Б. Тютерс; нижний протерозой.
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Рис. 8. Биопленки в кварцитах о-ва Тютерс и их химический состав. Изображение на электронном микроскопе ZEISS
№ 9429 от 13.06.2019 г. Местонахождение и возраст см. рис. 7.
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Рис. 9. Крупная форма сложного строения неясного систематического положения (см. стрелки). Изображение на
электронном микроскопе ZEISS № 9412 от 13.06.2019 г. Местонахождение и возраст см. рис. 7.

20 мкм

тов явно свидетельствует о наложенном характе-
ре ожелезнения, установление возраста которого
не представляется возможным. В отличие от оже-
лезненных вторичных кварцитов, гематитовый
пигмент кварцитов шокшинской свиты имеет
конседиментационную природу, установленную
ранее (Голдобина, Михайлова, 1966).

Крайне важным результатом является обнару-
жение биопленок, облегающих кварц в образцах
из нижней пачки шокшинской свиты. Кристал-
лический кварц регенерационного цемента обра-
зован при растворении и рекристаллизации квар-
ца в условиях глубинного катагенеза (Сочава,
1979). Сохранность биоструктур на таких кри-
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сталлах свидетельствует об устойчивости морфо-
логии объектов биогенного (бактериального)
происхождения минералов железа даже в услови-
ях метаморфогенного минералообразования.

ВЫВОДЫ
Полученные результаты позволяют сделать

следующие выводы:
− гематитовый пигмент изученных кварцитов

имеет биогенное происхождение. В случае шок-
шинских красноцветов возрастом 1.65–1.8 млрд
лет пигмент имеет первичную природу, и наличие
биопленок подтверждает гипотезу А. Чухрова
(1975) о бактериальном ферригидрите как прекур-
соре гематита красноцветных отложений. Наход-
ки морфологически сходных с современными же-
лезобактериями форм в шокшинских кварцитах
однозначно указывают на важную роль этой груп-
пы бактерий в формировании гематитового пиг-
мента красноцветов. Время появления гематито-
вого пигмента вторичных кварцитов о-ва Б. Тю-
терс установить невозможно, но оно явно моложе
возраста кварцитов (~1.7 млрд лет).

− различное происхождение кварцевого суб-
страта, на котором развиты биопленки, опреде-
ляет характер взаимоотношения кварца и биоп-
ленок. В случае шокшинской свиты биопленки
облекают зерна песчаной размерности и кристал-
лический кварц регенерационного цемента. В слу-
чае метасоматических кварцитов о-ва Б. Тютерс

биопленки не связаны со сливным криптокри-
сталлическим кварцем.

− биогенные образования сохраняют морфо-
логические признаки их происхождения даже в
условиях растворения и рекристаллизации квар-
ца основной массы, что позволяет рассматривать
гематитовый пигмент красноцветных отложений
в качестве подходящего объекта для бактериаль-
ной палеонтологии.

* * *

Авторы признательны всем, кто помогал в
проведении этой работы, за обсуждение результа-
тов и ценные советы, особенно Е.А. Жегалло,
О.С. Самылиной и Г.Т. Ушатинской, а также
Л.В. Зайцевой и Р.А. Ракитову за помощь при ра-
боте на электронных сканирующих микроскопах.
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№ АААА-А18-118011590190-0.
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The discovery of numerous bacterial remains (including those morphologically similar to modern iron oxi-
dizing bacteria) in the lower Proterozoic red-colored quartzites of Karelia – the Shokshinsky Peninsula of the
lake Onega and the Bolshoy Tyuters island of the Gulf of Finland indicates a significant role of bacterial com-
munities in the formation of hematite pigment in the studied rocks.
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В бюкской свите венда (эдиакария) Берёзовского прогиба на юго-востоке Сибирской платформы
(юго-запад Якутии) в окремненных столбчатых строматолитах обнаружены остатки микроорганиз-
мов уникальной сохранности. В результате биологической интерпретации этих остатков установле-
но систематическое (грибы) положение микроорганизмов: клетки, находящиеся в мицелиально-
дрожжевой форме, паразитирующие на слоевищах зеленых водорослей. Сохранились: клетки (осо-
би), мицелии, гифы, почки, веточки мицелий, выросты (выгибания наружу клеточной стенки).
Установлены картины: апикального роста гиф; не отделившихся от матери дочерних клеток; пара-
зитирования грибов на водорослях, осмотрофного типа их питания. Описаны новый род и вид Sakhi
solomonovi gen. et sp. nov.

Ключевые слова: грибы, дрожжевые клетки, зеленые водоросли, венд (эдиакарий), Берёзовский про-
гиб, Сибирская платформа
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ВВЕДЕНИЕ
Исследования ранних (докембрийских), весь-

ма продолжительных этапов развития жизни на
Земле представляют огромное научное значение,
так как в периодах докембрия кроются корни фа-
нерозойской и современной жизни, а также нача-
ло развития палеоэкосистем. Обнаружение и уста-
новление систематического положения остатков
грибов в венде (эдиакарии) может способствовать
выяснению эволюции фанерозойских и рецент-
ных грибов (Мейен, 1987; Каратыгин, 2007; Коло-
сов, 2016а, б). Точная идентификация таксономи-
ческой принадлежности ископаемых низших
грибов затруднена. Палеомикологи в системати-
зации в основном используют их морфологию,
вегетативные структуры и экологические особен-
ности, дополнительно используемые в система-
тике современных грибов (Wijayawardene et al.,
2020). Отмечу, что выделяемый мицелиально-
дрожжевой гриб Sakhi solomonovi gen. et sp. nov.,
как и ранее описанный мицелиальный гриб
Surninia implicata Kolosov, 2016 (Колосов, 2016а), в
окремненном строматолите столбчатой формы
(рис. 1) имеет исключительно хорошую сохран-
ность. Так, у Sakhi solomonovi сохранились: клет-
ки (особи), мицелии, гифы разной формы, поч-
ки, веточки мицелий (возможно, гаустории – бо-

ковые ответвления гиф), выросты (выгибания
наружу клеточной стенки), картины апикального
роста гиф, не отделившихся от матери дочерних
клеток, паразитирования на водорослях и осмот-
рофного типа питания (рис. 2–4), а также бурного
роста (вся горная порода, слагающая стромато-
лит, представлена преимущественно минерали-
зованными дрожжевыми грибами).

Древнейшие существа, обладающие похожим
на грибное строением (различимы гифы и споры)
и, предположительно, биологией, обнаружены в
Южной Африке в осадочных слоях возрастом
2.4 млрд лет, сформировавшихся в окрестностях
подводных вулканов и геотермальных источни-
ков (Bengtson et al., 2017). Гифоподобные структу-
ры обнаружены и в позднем докембрии: в венде
европейской части России были найдены грибы с
ризоидами (Бурзин, 1995, 2003); в неопротеро-
зойских отложениях возрастом около 600 млн лет
(Yuan et al., 2005); тот же возраст имеют трубчатые
структуры и темноокрашенные клетки, найден-
ные в Намибии и Китае, интерпретируемые как
остатки лишайников (Retallack, 1994); в отложе-
ниях эдиакария из Ньюфаундленда известны
многоклеточные или многоядерные неподвиж-
ные организмы, обитавшие в океане ниже свето-
вой зоны, относимые некоторыми исследовате-
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лями к грибам (Peterson et al., 2003). В частности,
считается, что грибы отдела или класса Asco-
myсota (аскомицеты) предположительно произо-
шли примерно 650–550 млн лет назад (Lücking
et al., 2009).

Настоящая статья посвящена биологической
интерпретации и описанию микрофоссилий, об-
наруженных в окремненных столбчатых строма-
толитах бюкской свиты венда (эдиакария) Берё-
зовского прогиба на юго-востоке Сибирской
платформы (рис. 1), из которых были описаны
Surninia implicata Kolosov, 2016 (Колосов, 2016а).
В цитированной статье указано место (географи-
ческое и стратиграфическое) сбора образцов:
среднее течение руч. Торго в бассейне р. Токко
(правый приток р. Чары в бассейне р. Олёкмы).
Характеризуемые микрофоссилии – остатки
микроорганизмов, несомненно, захоронены in si-
tu (рис. 2–4). Это хорошо видно потому, что стро-
матолит сложен ими, вся порода очень плотная,
возле микрофоссилий нет микротрещин. На по-
верхности некоторых остатков сохранились (ко-

гда они еще были мягкими) следы кристаллов в
виде углублений ромбической формы (рис. 3, а).

Автор весьма признателен проф. У. Шопфу
(W.J. Schopf) из Калифорнийского ун-та (США)
за творческое сотрудничество в изучении докем-
брийских микроорганизмов.

МЕТОДИКА

Для поиска и изучения микроскопических ор-
ганических остатков на СЭМ из образца столбча-
того строматолита было вырезано несколько тон-
ких пластин, ориентированных вертикально. Их
пришлифовали тонким порошком, затем промы-
ли дистиллированной водой, высушили и напы-
лили золотом, соблюдая стерильность. Это обще-
принятый прием. Использовался СЭМ JEOL
JSM-6480LV в режиме высокого вакуума, ускоря-
ющее напряжение 10 кВ, размер диафрагмы – 2,
сигнал SEI, рабочее расстояние – 10 мм, изобра-
жения во вторичных электронах.

Рис. 1. Столбчатой формы строматолит, экз. ИГАБМ СО РАН, № 87/150; Западная Якутия, бассейн р. Токко; верхний
венд, бюкская свита.
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Описываемые в статье микрофоссилии иссле-
дованы классическим сравнительно-морфологи-
ческим методом. Их биологическая интерпрета-
ция и систематическая идентификация проведе-
ны с использованием самого распространенного
и эффективного в научных исследованиях (Мето-
дология …, 1988) приема – аналогии. Все морфо-
логические элементы, структуры микрофоссилий
оказались почти идентичными таковым рецент-
ных микроорганизмов (водорослей и грибов), от
которых отличаются, в основном, микроскопиче-
скими, даже нано-размерами.

СОХРАННОСТЬ МИКРОФОССИЛИЙ 
И ОБОСНОВАНИЕ 

ИХ СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ

Исключительно хорошая сохранность приво-
димых в статье грибов, как и грибов Surninia im-
plicata (Колосов, 2016а), в окремненных строма-
толитах столбчатой формы бюкской свиты Берё-
зовского прогиба, по-видимому, связана: с их
микроскопическими размерами, обуславливаю-
щими полную сохранность особей, т.е., таксоны
не гипотетические, реконструированные из от-

Рис. 2. Зеленые водоросли пластинчатой формы, экз. ИГАБМ СО РАН, № 87/166: а – слоевище с паразитами – клет-
ками (дрожжевых и мицелиально-дрожжевых?) грибов, общий вид; б – слоевище, пораженное грибами (часть фиг. а):
1 – пластины; 2 – грибы, поселившиеся на поверхность таллома водоросли; 3 – трубки, пронизывающие пластины,
из которых состоит таллом водоросли; 4 – почки грибов; 5 – гифа гриба (гаустория), внедрившаяся в таллом водорос-
ли; 6 – гифы (?).
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дельных сохранившихся элементов морфологии
тел (объектов); с особыми тафономическими
условиями, вызванными совпадением времени и
места действия ряда биотических и абиотических
факторов. По-видимому, при образовании стро-
матолитов не происходило взаимодействие орга-
ники водорослей и грибов с кислородом (окисли-
телем), т.е., органика не разлагалась быстро, как

это часто бывает. В рассматриваемом факте со-
хранности водорослей и грибов в строматолитах
мог быть кислородный “голод” из-за его интен-
сивного потребления бурно растущими грибами;
водоросли, возможно, образовывали коллоид-
ный раствор, который мог способствовать окрем-
нению микроорганизмов за счет их собственного
кремния; и, наконец, быстрое захоронение илом
части строматолитов в результате хорошо извест-
ной на Сибирской платформе поздневендской
(эдиакарской) трансгрессии моря.

Из исследованного материала видно, что гри-
бы обитали в строматолите в водорослевом суб-
страте. Поэтому сначала коротко рассмотрим об-
наруженные водоросли, обоснуем отнесение их к
сифоновым (зеленые водоросли). Слоевище у
них пластинчатой формы (рис. 2, а, б). Пластины,
слагающие слоевища, пронизаны трубками
(рис. 2, б). По этим, характерным для представи-
телей семейства Anchicodiaceae Shuysky, 1987
(Шуйский, 1987) признакам (слоевища в виде
тонких изгибающихся пластин, пронизанных
трубками, по-видимому, скрепляющими между
собой пластины), водоросли относятся к сифоно-
вым (Chlorophyta). Сифоновые семейства Anchi-
codiaceae Shuysky известны в девоне – перми. В их
числе род Calcifolium Schvetzov et Birina, 1935 –
наиболее примитивная форма семейства (Гни-
ловская, 1972; Шуйский, 1987). Слоевище Calci-
folium пронизано трубками. Род известен из ниж-
него карбона Подмосковья, Урала, Средней Азии
и Англии (Гниловская, 1972). Приведенные на
рис. 2, а, б водоросли сходны с Calcifolium.

Далее о грибах (рис. 2–4). В столбчатом стро-
матолите (рис. 1) почти вся окремненная карбо-
натная порода состоит из минерализованных ор-
ганических остатков (рис. 4, в) – одиночных поч-
кующихся особей (клеток). Возможно, это
свидетельство того, что микроорганизмы росли
быстро. “…В благоприятных условиях, на сахари-
стых субстратах, происходит взрывоподобный
рост биомассы дрожжей” (Дьяков, 2013, с. 39).
По-видимому, подобный рост дрожжей или по-
хожих на них грибов в бюкское время привел к
образованию упомянутых строматолитов (рис. 1).
В материале наблюдаются многочисленные, пре-
имущественно округлой формы тельца микро-
скопических размеров, расположенные на по-
верхности особей (рис. 2, б; 4, г). По форме, раз-
мерам и расположению они более всего похожи
на почки рецентных дрожжей – одноклеточных
грибов, размножающихся вегетативно, исключи-
тельно почкованием. Наблюдается размножение
путем деления клеток (особей): клеточная стенка
материнской клетки выгибается наружу и дает на-
чало клеточной стенке дочерней (рис. 4, б). Име-
ются материнские клетки с не отделившимися
дочерними клетками, как, например, у рецентных
аскомицетных дрожжей родов Canada и Pichia

Рис. 3. Sakhi solomonovi gen. et sp. nov., голотип ИГАБМ
СО РАН, № 87/164: а – мицелиально-дрожжевые (?)
клетки, существующие как отдельные организмы
(особи): 1 – лентовидный мицелий особи (клетки),
имеющей мицелиально-дрожжевую структуру; 2 –
трубчатой формы мицелий особи (клетки); 3 – вмя-
тина (след) на поверхности гриба от кристалла; 4 –
гифы грибов; 5 – почки особей многочисленных
дрожжевых (?) грибов; 6 – рост гриба апикальной
клеткой в форме веточки; б – мицелиально-дрожже-
вые (?) грибы, те же, что и на фиг. а: 1 – гриб с ленто-
видным мицелием из весьма тонких гиф (2); 3 – осно-
вание лентовидного мицелия; 4 – трубковидный ми-
целий; 5 – трубковидный мицелий, основание
которого – 6; 7 – одна из почек; 8 – веточка мицелия
или гаустория, которая представляет собой боковое
ответвление гифы, проникающее внутрь клетки дру-
гого организма для добывания пищи; 9 – органы бес-
полого размножения – споры в виде конидий, обра-
зующихся экзогенно.
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(рис. 4, в). Размножение таким способом также
характерно для современных дрожжей (Дьяков,
2013). Многие дрожжи могут образовывать мице-
лий (Ботаника, 2007; Kirk et al., 2008; Дьяков,
2013; Мухин, Третьякова, 2013). Трубко- и ленто-
видные образования (рис. 3, а; 4, г) аналогичны
мицелиям грибов. Они состоят из весьма тонких
гиф, хорошо видимых как нити (рис. 3, б; 4, г).
Как известно, гифы слагают мицелии. Учитывая
то, что мицелий – самостоятельное тело, то в слу-
чае, когда мицелиальная форма (образование) –
часть дрожжевой клетки, употребляется термин
“мицелиальная структура (образование)”. Эти
структуры вполне сходны с гифами рецентных

мицелиальных грибов. Их рост происходит толь-
ко на концах нитей (гиф), в отличие от нитчатой
формы цианобактерий и водорослей, у которых
деление, рост клетки может происходить не толь-
ко на конце нити (рис. 3, а). Как известно, рост
(удлинение) кончиков гиф характерен для мице-
лиальных грибов (Дьяков, 2013). Факт такого ро-
ста, а он есть в описываемом материале (рис. 3, а;
4, в) – доказательство грибной природы докем-
брийских организмов (Bartnicki-Garcia, 1987,
1996; Каратыгин, Снигиревская, 2004). Тельца,
расположенные по одному или цепочками на вет-
вях и выростах мицелий, аналогичны органам
бесполого размножения – спорам в виде кони-

Рис. 4. Sakhi solomonovi gen. et sp. nov., экз. ИГАБМ СО РАН, № 87/165, гриб с мицелиально-дрожжевой структурой
среди дрожжевых (?) грибов: а – общий вид (1 – гриб с мицелиально-дрожжевой структурой; 2 – мицелии; 3 – гифы
грибов; 4 – почки многочисленных особей дрожжевых (?) грибов, минерализованными остатками которых в основ-
ном представлена кремнистая порода, слагающая данный участок столбчатой формы строматолита, приведенного на
рис. 1); б – средняя часть клетки (особи): 1 – вырост (выгибание наружу клеточной стенки), увеличивающий размер
особи; 2 – перемычка, связывающая две особи (возможно, материнскую и дочернюю); 3 – почки дрожжевых (?) гри-
бов; в – левая часть клетки (особи): 1 – мицелии с видимыми гифами (на снимке светлые тонкие нити); 2 – основание
мицелий, т.е., откуда они растут; 3 – выросты особей; 4 – апикальный рост особи; 5 – почки дрожжевых (?) грибов, у
которых не наблюдаются мицелиальные структуры; 6 – дочерняя клетка, не отделившееся от матери; г – правая часть
клетки (особи) одноклеточных грибов: 1 –лентовидной формы мицелий с видимыми гифами (светлые параллельно
расположенные нити наноразмеров); 2 – гифа, которая внедрилась в тело другого организма в поисках пищи; 3 –
трубкообразные мицелии двух других клеток; 4 – почки дрожжевых (?) грибов; 5 – почки гиф, посредством которых
вегетативно размножалась особь.
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дий, характерным для грибов (рис. 3, б). По срав-
нению с рецентными низшими грибами, описы-
ваемые грибы имеют очень мелкие размеры. На-
пример, диаметр гиф рецентных “колеблется от 5
до 50 мкм и более” (Емцев, Мишустин, 2012,
с. 75), тогда как у вендских – от сотых до десятых
долей мкм.

Расположение характеризуемых микроорга-
низмов на слоевищах водорослей пластинчатой
формы, разъедание их, используя гифы, свиде-
тельствует, что они были осмотрофами (рис. 2, б).
Такой тип питания характерен для дрожжевых
грибов. Некоторые мицелиальные грибы в бес-
кислородной среде превращаются в дрожжи
(Дьяков, 2013). У одноклеточных дрожжей “каждая
дрожжевая клетка – отдельная особь” (Дьяков,
2013, с. 46). У них рост диффузный, может произой-
ти в любом месте (рис. 3, а; 4, в). Возникают почки,
происходит выпячивание оболочки с образовани-
ем растущей припухлости (рис. 4, б). Исключи-
тельно почкованием в богатой питательной (во-
дорослевой в описываемом случае) среде размно-
жаются сахаромицетные дрожжи (Дьяков, 2013).

Приводимый в настоящей статье фактический
материал свидетельствует, что в венде (эдиакарии)
на юго-востоке Сибирской платформы около 550–
600 млн лет назад в водной среде существовали па-
разитирующие на водорослях (рис. 2, а, б) грибы,
имеющие дрожжевую и мицелиально-дрожже-
вую формы, то есть обитавшие в таких обликах
(рис. 3, а). По-видимому, их эволюционное раз-
витие шло посредством паразитирования на во-
дорослях, как предполагал Б.В. Громов (1976).

На основании всего изложенного выше, рас-
сматриваемые микрофоссилии следует считать
грибами, имеющими мицелиально-дрожжевую
форму. Они описываются как Sakhi solomonovi
gen. et sp. nov. и, по В.А. Мухину и А.С. Третьяко-
вой (2013), немного похожи на таксоны отдела As-
comyсota (аскомицеты), подотдела или класса
Saccharomycotina (сахаромицеты). Возможно,
они являются примитивными представителями
этого подотдела или класса.

Кроме грибов мицелиально-дрожжевой фор-
мы, в аншлифах из строматолита всюду наблюда-
ются интенсивно размножающиеся (судя по мно-
гочисленности органов размножения и вытягива-
нию оболочки клеток) дрожжевые грибы без
мицелиальных структур (рис. 3, а; 4, а), а также
остатки зеленых водорослей (Chlorophyta). Опре-
делимых хлорофит мало, так как по мере нараста-
ния отлагаемой ими извести они постепенно от-
мирали, становились пищей грибов. В основном
из минерализованных остатков одноклеточных
дрожжеподобных грибов состоит столбчатый
строматолит (рис. 1). Грибы осаждали карбонат
кальция, в результате происходила минерализа-
ция их органического вещества. В этом заключа-

лось участие грибов в образовании строматолита
столбчатой формы в гидродинамически спокой-
ной (судя по тонкости высоких столбов) водной
среде. Рост и размножение современных дрожжей
происходит очень быстро; осаждение CaCO3 – од-
на из основных их функций, выполняемых в био-
сфере (Ботаника, 2007).

Изученная коллекция № 87 хранится в Геоло-
гическом музее Ин-та геологии алмаза и благород-
ных металлов СО РАН (г. Якутск). Исследование
выполнено за счет финансирования госзаказа.

ПАЛЕОМИКОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
FUNGI INCERTAE SEDIS

Род Sakhi Kolosov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от слова саха (народа Яку-
тии); м.р.

Т и п о в о й  в и д – Sakhi solomonovi sp. nov.
Д и а г н о з. Одиночные дрожжевые грибы,

имеющие мицелиально-дрожжевую форму. Осо-
би (клетки) разной формы и размера. Размножа-
ются посредством почек и выгибанием наружу
клеточной стенки материнской клетки, в резуль-
тате чего закладывается начало клеточной стенки
дочерней. Дочерние клетки разной формы и раз-
меров. Мицелиально-дрожжевая форма грибов
образована в результате приобретения клетками
мицелиальных структур (образований) нитевид-
ной и лентовидной формы, разного количества и
размера. Рост апикальный. Грибы в строматоли-
тах, паразитирующие на зеленых водорослях, пи-
тающиеся при помощи несептированных гиф,
слагающих мицелиальные структуры.

D i a g n o s i s. Single yeast fungi, having myceli-
um-yeast form. Individuals (cells) of different shapes
and dimensions. They propagate themselves by gem-
mation and bending mother cell wall outside, causing
formation of cell wall in daughter cells. Daughter cells
are of different form and dimensions. The mycelium-
yeast form of fungi was formed because cells acquired
thread-like and ribbon-like mycelium structures (for-
mations) of different amounts and dimensions. The
growth is apical. Fungi in stromatolites parasitizing on
green algae feed using non-septated hyphae, compos-
ing mycelium structures.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.

Sakhi solomonovi Kolosov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а в честь видного ученого–
биолога Н.Г. Соломонова.

Г о л о т и п – ИГАБМ СО РАН, № 87/164; Во-
сточная Сибирь, Западная Якутия, бассейн
р. Токко (правый приток р. Чары в бассейне
р. Олекмы); неопротерозой, верхний венд (эдиа-
карий), бюкская свита.
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D i a g n o s i s.The mycelial structures are no more
than five, long, and their base is not much thicker
(wider) than the rest of this element. Mycelial struc-
tures grow by lengthening of hyphae. The reproductive
organs on the mycelial structures are small, weakly ex-
pressed.

О п и с а н и е (рис. 2, б–4). Общая характери-
стика вида дана в диагнозах рода и вида. Поэтому,
не повторяя ее, отметим составляющие особи
элементы/структуры. Клетки слегка вытянутые
или округлые, интенсивно почкуются (размно-
жаются). На фото голотипа № 87/164 (рис. 3, а, б)
наблюдаются две клетки, имеющие мицелиаль-
ные структуры. Одна клетка (особь) расположена
выше, другая ниже (рис. 3, б). Расположенная ни-
же имеет две трубкообразные мицелиальные
структуры (рис. 3, а, б). Одна клетка длиной 5.95,
утончающаяся от 0.35 до 0.16 (здесь и далее разме-
ры в мкм), на месте раздува (по-видимому, подго-
товка к вегетативному размножению) толщиной
0.51; другая короче (3.20), толщиной 0.08 (в сред-
ней части 0.19). Из этих двух структур первая (бо-
лее длинная) оканчивается утончением и удлине-
нием, показывая апикальный (верхушечный)
рост особи (рис. 3, а). У этой длинной мицелиаль-
ной структуры вблизи основания есть пара
гаусторий (боковые ответвления гиф) или вето-
чек мицелиальной структуры. Они короткие
(0.12–0.24), весьма тонкие (0.06). На мицелиаль-
ных структурах наблюдаются органы бесполого
размножения – споры в виде конидий.

Расположенная выше клетка (длина 1.73; тол-
щина 0.80) имеет одну мицелиальную структуру
лентовидной формы (длина 5.40, ширина 0.43).
Слагающие эту структуру гифы имеют толщину
0.03–0.04. Они наблюдаются как весьма тонкие
(как у Surninia implicata Kolosov) нити, располо-
женные параллельно друг другу (рис. 3, б). На по-
верхности клеток имеются шаровидные и оваль-
ной формы почки разных размеров (рис. 3, б). На
поверхности клетки кристаллы (кальцит?) оста-
вили (когда она еще была мягкой) вмятины ром-
бической и прямоугольной формы (рис. 3, а).

На рис. 4, а–г видна слегка вытянутая клетка
(особь) с мицелиальными структурами. Ее длина
45.9, толщина 1.62–2.40. Имеются единичные до-
черние клетки в виде отростков размерами 1.54 ×
× 0.64; 2.02 × 0.64–0.81 (рис. 4, б). Мицелиальные
структуры лентовидные, изогнутые, направлены в
разные стороны (на снимке налево и направо). Они
отличаются друг от друга размерами (рис. 4, б). Ми-
целиальная структура, расположенная справа от
клетки, имеет длину 1.18, ширину 0.58. Она имеет
более четкую лентовидную форму (рис. 4, г), чем
мицелиальные структуры, расположенные слева
от клетки. Эти структуры довольно узкие, в ос-
новном видна их боковая часть; поэтому они ка-
жутся нитевидными (рис. 4, в). Из них одна ко-

роткая, длиной 1.94, шириной 0.10–0.16, другие
длинные, размеры соответственно 6.49 и 0.13–
0.26. Основания нескольких упомянутых струк-
тур срослись боковыми сторонами слагающих их
гиф (рис. 4, в). Такое срастание известно среди
рецентных грибов (Ботаника, 2007, с. 262). Спра-
ва от характеризуемой клетки видны тонкие труб-
коподобные мицелии (толщиной 0.11–0.16, дли-
ной от 0.8–1.98 до 2.98) других особей (клеток).

С р а в н е н и е. Единственный вид рода.
М а т е р и а л. Кроме голотипа, фрагменты пя-

ти клеток.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Микрофоссилии, обнаруженные в окремнен-

ных столбчатой формы строматолитах бюкской
свиты венда (эдиакария) Берёзовского прогиба
на юго-востоке Сибирской платформы, имеют
исключительно хорошую сохранность. По-види-
мому, она связана: с их микроскопическими раз-
мерами; с особыми тафономическими условия-
ми, вызванными совпадением времени и места
действия ряда биотических и абиотических фак-
торов, в результате чего органика не разлагалась
быстро, как это часто бывает; водоросли, возмож-
но, образовывали коллоидный раствор, который
мог способствовать окремнению микроорганиз-
мов за счет их собственного кремния; наконец,
быстрое захоронение илом части строматолитов в
результате хорошо известной на Сибирской плат-
форме поздневендской (эдиакарской) трансгрес-
сии моря.

Микрофоссилии идентифицированы как мик-
роскопические грибы, похожие на представите-
лей отдела или класса Ascomyсota (аскомицеты).
Описанный фактический материал свидетель-
ствует, что около 600 млн лет назад в экосистеме
столбчатых строматолитов существовали такие
грибы. Они имели разветвленную мицелиальную
структуру, которая позволяла им адаптироваться
к условиям, близким к наземным, и добывать ор-
ганические вещества.
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Uniquely Preserved Fungi in the Vendian (Ediacaran) of Yakutia
P. N. Kolosov

Diamond and Precious Metal Geology Institute, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Yakutsk, Russia

Remains of uniquely preserved microorganisms are found in silicified columnar stromatolites in the Byuk-
skaya suite (formation) of the Vendian (Ediacaran) Beryozovsky trough, south-east of the Siberian platform
(south-west of Yakutia). As a result of biologic explanation of these remains, systematic (fungi) position of
microorganisms is determined: yeast cells, being in mycelium-yeast form, parasitizing on green algae thallus-
es. New genus and species Sakhi solomonovi gen. et sp. nov. is identified and described.

Keywords: fungi, yeast cells, green algae, Vendian (Ediacaran), Beryozovsky trough, Siberian platform
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Новый метод цифрового отбеливания (напыления) изображений макрофоссилий основан на обра-
ботке пакета фотографий окаменелости и является разновидностью преобразовательной фотограм-
метрии. Он не требует создания трехмерных моделей, использования специализированных и доро-
гостоящих ресурсов, отличается технической простотой и высокой скоростью получения отбелен-
ного изображения. Он апробирован в изображении крупных и средних макрофоссилий, но может
применяться и при фотографировании мелких окаменелостей, в том числе и микрофоссилий.
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ВВЕДЕНИЕ

В практике создания палеонтологических
описаний и фотографирования макрофоссилий
широко используется метод напыления или отбе-
ливания (whitening), который позволяет создать
изображения экземпляров с однородной окрас-
кой. Благодаря этому удается наилучшим обра-
зом показать форму и рельеф поверхности изоб-
ражаемого образца и лимитировать неоднород-
ности ее текстуры и отражательной способности,
которые обусловлены особенностями сохранно-
сти фоссилии. В настоящее время применяется
несколько методик отбеливания, объединяемые в
две группы – химические и цифровые. При хими-
ческом напылении образец макрофоссилии по-
крывается тонким налетом оксида магния или
хлорида аммония, который дает относительно рав-
номерную белую окраску по всей поверхности на-
пыления (Teichert, 1947; Kier et al., 1965; Feldmann,
1989; Parsley et al., 2018). Основное преимущество
такого метода – высокая скорость подготовки
оригинала для фотографирования. К недостаткам
относится зависимость исследователя от реакти-
вов и оборудования, наличия специальных усло-
вий для напыления и помещения с вытяжкой.
Также химический метод не годится для напыле-
ния крупных экземпляров (размером более
30 см), поскольку он не дает эффективную равно-
мерную окраску поверхности. И, наконец, хими-
ческое напыление попросту загрязняет поверх-
ность фоссилии, поэтому оно не всегда может
быть применено, в особенности для номенкла-
турных типов с плохой сохранностью.

Цифровые способы отбеливания (whitening),
заменяющие собой химическое напыление об-
разцов, основаны на создании трехмерных моде-
лей с помощью разнообразных методов: лазерно-
го сканирования (Bates et al., 2010), фотограммет-
рии (Breithaupt, Matthews, 2001; Falkingham, 2012
и др.), полиномиального наложения текстуры
(polynomial texture mapping, PTM) (Hammer, Spo-
cova, 2013). Общей особенностью этих методов
является создание цифровой 3-D модели путем
лазерного сканирования образца или наложения
серии фотографий. Последние могут быть полу-
чены при фотографировании из разных положе-
ний фотокамеры вокруг образца или при стацио-
нарном положении фотокамеры, но с различным
положением источников освещения. Не вдаваясь
глубоко в сравнительный анализ этих методов,
отметим, что они имеют ряд существенных недо-
статков, не позволяющих эффективно проводить
массовое фотографирование образцов с цифро-
вым отбеливанием. Это связано с тем, что методы
трехмерного моделирования с высоким разреше-
нием технически громоздки, поскольку требуют
дорогостоящих стационарного оборудования и
программного обеспечения (при лазерном скани-
ровании или томографии) и (или) весьма трудо-
емки на всех этапах создания трехмерного файла,
включая постобработку. Так, для получения гото-
вого изображения с цифровым осветлением ме-
тодом фотограмметрии требуется от 24 до 207 фо-
тографий объекта (в среднем 41–68), а процесс по-
лучения 3-D модели может занимать до 40 минут
(Falkingham, 2012). PTM-метод более оперативен
в постобработке, но также требует получения

УДК 56.072
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большого числа фотоизображений (не менее 50)
для создания качественной трехмерной модели
(Hammer, Spocova, 2013). Следует признать, что
вышеперечисленные методы мало оперативны,
требуют много времени (или на начальном этапе,
или во время постобработки), что не позволяет их
использовать в ситуации, когда необходимо обра-
ботать большую выборку экземпляров в сжатые
сроки.

Описываемый в настоящей работе метод поз-
воляет получить изображение окаменелости с
цифровым отбеливанием за более короткий срок,
поскольку требует лишь минимальных времен-
ных и технических затрат на начальной стадии его
создания. Это связано с тем, что новый метод не
нуждается в программном создании трехмерной
модели образца. Он, как и PTM-метод, основан
на наложении текстур, но отличается на стадии
постобработки.

ОПИСАНИЕ МЕТОДА
Новый метод включает два этапа – начальный

и постобработки.
Начальный этап состоит в создании комплекта

фотоизображений экземпляра окаменелости,
предназначенного для последующей обработки.
Для фотографирования подходит цифровая фо-
токамера с любым разрешением, фотоштатив и
мобильный источник освещения любого уровня
(от настольной лампы до профессиональных фо-
тоосветителей). Фотографирование макрофосси-
лий производится на ровном фоне из стационар-
ного положения фотокамеры, изменяется только
положение осветителя. Спуск затвора произво-
дится при полной неподвижности фотокамеры с
помощью пульта, фототросика или с задержкой
спуска. Для конечного изображения с цифровым
отбеливанием одного образца необходимо созда-
ние нескольких (2–10) фотографий любого фор-
мата (raw, tif, jpeg) с разным освещением.

Этап постобработки производится в любом ре-
дакторе растровой графики, где возможна работа
с несколькими слоями (в данной работе вся по-
следовательность обработки показана на примере
Adobe Photoshop). Цифровое отбеливание завер-
шается на этом этапе, производится вручную и
включает в себя следующие стадии:

1. Создание слоев. Все фотографии, получен-
ные с разным освещением, объединяются в мно-
гослойный файл, в котором число слоев соответ-
ствует числу фотографий. В качестве первого
(нижнего) слоя необходимо использовать фото-
изображение, которое наилучшим образом отра-
жает рельеф экземпляра. Фотографии из нижних
слоев служат основой, или матрицей для цифро-
вого отбеливания, а из верхних – используются
как текстурный материал для наложения.

2. Очистка фона. Прежде чем отбеливать изоб-
ражение, необходимо произвести очистку фона

до белого цвета, поскольку при последующем на-
ложении текстур граница между фоном и изобра-
жением образца становится неотчетливой. В ре-
дакторе Adobe Photoshop это производится авто-
матическим выделителем (инструмент magic
wand tool) с чувствительностью от 10 до 30. Для
полного выделения фона достаточно выделить
освещенные участки фона на нескольких слоях
(они располагаются в разных местах фона при
различном положении осветителя) при нажатой
клавише Shift. При автоматическом выделении
нередко сохраняются мелкие детали контура,
обусловленные разными причинами (загрязне-
ние фона, микрорельеф, зависящий от сохранно-
сти образца, и др.), поэтому после полного выде-
ления фона желательно произвести сглаживание
контура (алгоритм Select–Modify–Smooth, с ра-
диусом 1–6).

3. Сохранение многослойного файла в формате
psd. Он состоит из нескольких фотографий образ-
ца с обрезанным фоном. В дальнейшем этот файл
может использоваться для создания нескольких
вариантов цифрового отбеливания.

4. Регулировка инверсий. Все или большинство
фотографий, кроме выбранной в качестве основы
для отбеливания, поочередно инвертируются (ал-
горитм Image–Adjustment–Invert) до состояния
негатива, при этом после инвертирования оче-
редного слоя необходимо увеличить его прозрач-
ность (опция Opacity на панели слоев) до не-
скольких процентов. Норма прозрачности опре-
деляется количеством слоев: чем больше слоев,
тем выше прозрачность. Тем не менее, прозрач-
ность каждого слоя может быть неравномерной и
регулируется опытным путем для создания более
выразительного изображения формы и рельефа
поверхности образца. На таком изображении не
должно быть заметно текстуры исходной, неотбе-
ленной, поверхности образца. В среднем, величи-
на прозрачности каждого слоя в файле из 10 слоев
составляет 3–9%, а в файле из трех слоев – 20–
30%. После инвертирования очередного слоя
изображение становится все более серым и в кон-
це операции должно стать максимально серым.
Результат следует сохранить отдельным файлом в
формате tif или jpeg. Все последующие операции
производятся с этими файлами.

5. Полное отбеливание. Сохраненные изобра-
жения, полученные в результате регулировки ин-
версий, имеют цвет, близкий к серому, но сохра-
няют спектральные цвета в разных его частях. Для
полного отбеливания необходимо перевести
изображение в серую гамму. Простейшими спо-
собами перевода в серый цвет являются алгоритм
смены цветового режима Image–Mode–Grayscale
или алгоритм обесцвечивания Image–Adjust-
ment–Desaturate. Для получения отбеленного
изображения с более качественной проработкой
рельефа лучше использовать алгоритм обесцвечи-
вания с обработкой тона/насыщенности: Image–
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Adjustment–Hue/Saturation. В последнем случае
(опция Hue/Saturation) необходимо понижать на-
сыщенность каждого цвета (красного, желтого,
зеленого, голубого, синего и фиолетового) по от-
дельности через изменение яркости (Lightness)
путем осветления или затемнения. Это достигает-
ся опытным путем до создания нужного эффекта,
при котором полностью исчезает текстура, не
связанная с рельефом поверхности образца. По-
лученное изображение является полностью отбе-
ленным и может быть в дальнейшем доведено до
нужного состояния яркости и контраста в том же
редакторе.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Рассмотрим результаты цифрового напыления

на примере аммонитов.
Первый пример – образец с матовой поверх-

ностью: аммонит Kosmoceras medea Callomon,
средний келловей г. Елатьма. Экземпляр пред-
ставлен конечной жилой камерой, заполненной
карбонатным песчаником, и фрагмоконом, со-
хранившим раковинный слой. Для создания
изображения с цифровым напылением сделано
две фотографии без отбеливания с разным осве-
щением – боковым (рис. 1, а) и фронтальным
(рис. 1, б). Первая фотография послужила матри-
цей для отбеливания, вторая – текстурой с инвер-
тированием и регулировкой инверсии (прозрач-
ность 42%). Первичный результат отбеливания
представлен изображением желтовато-серого
цвета с повышенным содержанием синего в тени
(рис. 1, в). Конечный результат получен преобра-
зованием предыдущего через алгоритм обесцве-
чивания с обработкой тона/насыщенности (оп-
ция Hue/Saturation) (рис. 1, г). Это наиболее про-
стой и благоприятный для отбеливания случай,
потребовавший минимальное число операций и
около двух–трех минут чистого времени на фото-
съемку и постобработку.

Второй пример – образец с глянцевой поверх-
ностью: Funiferites patruus (Eichwald) emend. Niki-
tin, верхний келловей разреза у д. Горенка. Эк-
земпляр представлен пиритизированным фраг-
моконом, сохранившим раковинный слой. Этот
более сложный для отбеливания случай потребо-
вал создания 11 фотографий (рис. 2), из которых
первые три (рис. 2, а–в) послужили матрицей для
отбеливания, остальные (рис. 2, г–л) использова-
ны как инвертированные текстуры с прозрачно-
стью 9–10%. Первичный результат отбеливания
представлен красновато-серым изображением со
слабыми бликами и повышенным содержанием
синего в тени (рис. 2, м). При полном отбелива-
нии блики и оттенки спектральных цветов удале-
ны с помощью обесцвечивания с обработкой то-
на/насыщенности (рис. 2, н). Для создания окон-
чательного результата было потрачено, в общей
сложности, около шести минут.

ОБСУЖДЕНИЕ
Положительными особенностями данного ме-

тода являются:
1. Относительная простота начального этапа.

Метод не требует большого количества фотогра-
фий образца из одного положения, поэтому эко-
номит время, увеличивает производительность
работы с коллекциями и дает возможность обра-
ботки массового материала, что особенно удобно
в форс-мажорных обстоятельствах. Качествен-
ный результат методика часто дает при мини-
мальном количестве фотографий с разным осве-
щением (три, а иногда даже две). Оптимальное
число фотографий из одного ракурса находится в
интервале 6–8 и только в сложных случаях (при
особой сохранности фоссилии) требуется боль-
ший объем фотографий (до 10–15). Создание па-
кета фотографий для одного экземпляра занима-
ет чаще всего не больше минуты.

2. Метод не требователен к технике и узкопро-
фильному программному обеспечению, как на
начальной стадии, так и на стадии постобработ-
ки. Он не нуждается в специальном помещении и
может быть применен даже в крайне неудобных
условиях.

3. Высокая пластичность при постобработке,
что позволяет создать несколько вариантов отбе-
ливания, в результате чего на изображении может
проявиться различный рельеф поверхности об-
разца. В качестве матрицы отбеливания может
быть использовано любое фотоизображение с
разным освещением, которое при необходимости
перемещается в основание многослойного файла.
В отдельных случаях матрица может быть создана
при наложении нескольких фотографий с удач-
ным, но различным освещением, благодаря чему
в рельефе поверхности проявятся детали, не за-
метные при одностороннем освещении.

4. Потенциальный размер образца может быть
любым – от самых крупных (до нескольких мет-
ров), до очень мелких (меньше миллиметра). Ме-
тод может быть использован даже при изображе-
нии микрофоссилий, полученных под световым
микроскопом или бинокуляром.

5. Качество изображения зависит только от
разрешения матрицы цифрового фотоаппарата,
которым пользуется исследователь, поэтому мо-
жет быть любым, в том числе очень высоким.

К недостаткам метода можно отнести:
1. Отсутствие автоматизма в постобработке,

что отличает новый метод от других способов
цифрового отбеливания. Этап постобработки
требует навыка обработки растровой графики в
графических фоторедакторах, а описанная выше
работа со слоями требует самообучения и экспе-
риментирования. Тем не менее, в случае овладе-
ния всеми навыками постобработки, цифровое
отбеливание одного образца редко занимает ин-
тервал времени больше 10 минут.
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2. Метод чувствителен к микрорельефу и отра-
жательной способности поверхности образца.
Лучше всего для фотографирования подходят эк-
земпляры с матовой поверхностью, которые тре-
буют минимального числа фотографий и слоев
при создании отбеленных изображений, что, как
следствие, экономит время. Образцы фоссилий с
глянцевой поверхностью на фотографиях образу-
ют блики, которые необходимо устранять при по-

стобработке. Для таких экземпляров на началь-
ном этапе необходимо создание большего числа
фотографий (и, соответственно, слоев при посто-
бработке), чем для образцов с матовой поверхно-
стью. Это необходимо, чтобы сформировать
сложную матрицу отбеливания из нескольких
слоев, наложение которых в режиме контролиру-
емой прозрачности позволяет устранить блики на
каждом фотоизображении. Такая работа при по-

Рис. 1. Результат цифрового отбеливания фотографии Kosmoceras medea Callomon на основе матрицы отбеливания (а)
и текстурной фотографии (б): в – результат отбеливания без обесцвечивания, г – полностью отбеленное изображение.

а б

в г
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Рис. 2. Результат цифрового отбеливания фотографий Funiferites patruus (Eichwald) emend. Nikitin на основе матрицы
отбеливания из трех фотографий (а–в) и текстурных фотографий (г–л): м – результат отбеливания без обесцвечива-
ния, н – полностью отбеленное изображение.
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стобработке также требует опыта и не может быть
произведена автоматически.

Общее время, затраченное на отбеливание по
данному методу (включая начальный этап и по-
стобработку), может занимать от 5 до 40 минут на
один образец. Это время зависит от количества
созданных фотографий на начальном этапе и
уровня владения исследователя данным методом.
При полном владении методом время создания
изображения с цифровым напылением одного
образца с матовой поверхностью может состав-
лять от 1.6 до 5 мин (табл. 1).

В сложных условиях, например, при отбелива-
нии изображений образцов с глянцевой поверх-
ностью, время обработки может увеличиться за
счет дополнительных операций.

Данный метод можно считать разновидностью
фотограмметрии на двухмерном уровне (2-D),
что отличает его от других методик на основе по-
строения 3-D моделей. Он используется уже не-
сколько лет для изображения фоссилий в палеон-
тологических и биостратиграфических работах
автора и апробирован на аммонитах различной
сохранности и размера, от мелкоразмерных
(Kiselev, Rogov, 2018) до гигантских (Киселев, Ро-
гов, 2018).

Работа выполнена при поддержке РФФИ
(грант 18-05-01070).
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The New Method of Digital Whitening of Macrofossil Images
D. N. Kiselev

Ushinsky Pedagogical University, Yaroslavl, Russia

The new method of digital whitening (sputtering) of macrofossil images is based on the processing of a pack-
age of photographs of a fossil and is a kind of conversion photogrammetry. It does not to form three-dimen-
sional models and to use specialized and expensive resources, is distinguished by its technical simplicity and
high speed of obtaining a whitening image. It has been tested in the imaging of large and medium-sized mac-
rofossils, but it can also be used in photographing small fossils, including microfossils.

Keywords: digital whitening, sputtering, photogrammetry, ammonites

Таблица 1. Время, затраченное на обработку фотографий для создания изображения с цифровым напылением
одного образца (в секундах) в зависимости от количества слоев и сложности обработки

Этапы и стадии 
цифрового напыления

Количество фотоизображений (матрица + текстурные слои)

2 3 4 5 6 7 8 9

Начальный этап 10 15 20 25 30 35 40 45
Создание слоев 5 10 15 20 25 30 35 40
Очистка фона 5 10 15 20 25 30 35 40
Сохранение многослойного файла 5 5 5 5 5 5 5 5
Регулировка инверсий 10 20 30 40 50 60 70 80
Полное отбеливание 60 60 60 60 60 60 60 60
Сумма затрачен-
ного времени

с 97 123 149 175 201 227 253 279
мин 1.6 2 2.5 3 3.5 3.8 4.2 4.5
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30 ноября 2020 г., не дожив двух дней до своего
88-летия, скончалась одна из выдающихся пали-
нологов и активнейших членов палинологическо-
го сообщества России, доктор геолого-минерало-
гических наук Майя Владимировна Ошуркова.

Майя Владимировна родилась 2 декабря 1932 г. в
Ленинграде. В 1956 г. она окончила кафедру био-
географии географического факультета ЛГУ по
специальности “Ботаническая география”, защи-
тив дипломную работу по изучению пыльцы бе-
рез, которая стала ее первой публикацией. После
окончания университета Майя Владимировна ра-
ботала сначала старшим лаборантом (1956 г.), за-
тем младшим научным сотрудником (1957–1961)
в Лаборатории геологии угля АН СССР (c 1962 г. –
Отдел геологии угля ВСЕГЕИ). Во ВСЕГЕИ
Майя Владимировна работала с 1962 г. сначала
младшим научным сотрудником, позднее (1980–
1987 гг.) старшим научным сотрудником и с 1988
г. ведущим научным сотрудником в Отделе геоло-
гии угля. В 1964 г. защитила кандидатскую дис-
сертацию по палеоботаническому обоснованию

стратиграфии верхних свит карбона Карагандин-
ского угольного бассейна, в 1982 г. – докторскую
диссертацию по теме “Фациально-палеоэкологи-
ческий метод фитологических исследований для
целей детальной стратиграфии и корреляции (на
примере угленосного карбона Центрального Ка-
захстана)”. С 2000 г. и до последних дней жизни
Майя Владимировна трудилась в Отделе страти-
графии и палеонтологии ВСЕГЕИ в должности
ведущего научного сотрудника.

Майя Владимировна внесла большой вклад в
изучение микроспор, мегаспор и макроскопиче-
ских остатков растений из отложений карбона и
нижней перми угольных бассейнов и месторож-
дений Казахстана, Минусинского бассейна Рос-
сии, Донецкого и Львовско-Волынского бассей-
нов Украины, Добруджанского и Свогенского
бассейнов Болгарии. Ею были разработаны прин-
ципы и метод фациально-палеоэкологических
исследований в палеоботанике, введен термин
“фитоориктоценоз” и дано его определение.
Майя Владимировна провела типизацию фито-
ориктоценозов угленосного карбона Централь-
ного Казахстана, установила возможность ис-
пользования их палеоэкологических сукцессий
для экостратиграфических построений.

В 2001 г. Майя Владимировна опубликовала
справочник по изучению ископаемых мегаспор, в
котором описаны основные принципы изучения
ископаемых мегаспор с целью использования их
для расчленения, корреляции и возрастной дати-
ровки отложений.

В 2003 г. ею была опубликована работа по изу-
чению ископаемых микроспор, в которой рас-
смотрена морфология ископаемых спор и пыль-
цевых зерен, уточнены понятия и термины, даны
унифицированные описания диагнозов форма-
родов, приведен основной видовой состав рода.
Монография получила высокую оценку среди оте-
чественных и зарубежных коллег (в 2004 г. ей была
присуждена премия Ханса Раусинга III степени за
лучшую палеонтологическую работу 2003 г.).

За годы профессиональной деятельности
Майи Владимировны вышли в свет более 120 пуб-
ликаций; эти работы широко используются пали-
нологами и геологами при биостратиграфических
исследованиях отложений позднего палеозоя, а
также в качестве учебных пособий.
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С 1993 г. М.В. Ошуркова занималась создани-
ем компьютерных баз данных по палинологии и
стратиграфии. В их числе база данных “Номен-
клатура миоспор позднего палеозоя” (LPMN),
содержащая информацию по систематике и но-
менклатуре миоспор девона, карбона и перми;
информационная система “Монографическое
описание миоспор”, позднее база данных “Моно-
графическое описание миоспор позднего палеозоя
России”, предназначенная для накопления и хра-
нения информации по систематике и описанию
ископаемых дисперсных миоспор; электронный
биографо-библиографический справочник “Па-
линологи России”. До последнего дня Майя Вла-
димировна осуществляла редактирование и ввод
авторских стратонов в разработанную и созданную
ею (при поддержке Отдела отраслевых информаци-
онных систем и банков данных ВСЕГЕИ) базу дан-
ных “Электронный стратиграфический словарь
фанерозоя России” (изначально – информаци-
онно-поисковая система “Стратиграфия фанеро-
зоя России”), предназначенную для хранения,
поиска и обработки многоаспектных данных по
описанию стратонов.

С 2001 г. под редакцией Майи Владимиров-
ны осуществлялось издание и широкое распро-
странение среди палинологов России и зару-
бежных коллег информационного бюллетеня
“ПАЛИНИНФОРМ”, благодаря которому рос-
сийские палинологи и зарубежные коллеги узна-
вали о прошедших и предстоящих событиях и ме-
роприятиях. В нем освещались новые публика-
ции коллег и успешно завершенные защиты

диссертаций, сообщалось о потерях палинологи-
ческого сообщества.

Майя Владимировна вела активную научно-
общественную деятельность в качестве члена бюро
Палинологической комиссии России (с 1980 г.),
бюро комиссии Межведомственного стратигра-
фического комитета по каменноугольной систе-
ме (1982), совета Международной федерации па-
линологических обществ – IFPS (1988–1996),
Межведомственного стратиграфического коми-
тета России (с 1992 г.), редакционной коллегии
журнала “Региональная геология и металлоге-
ния” (с 1993 г.), члена Совета (1995) и Почетного
члена (1996) Палеонтологического общества при
РАН, члена ученого и диссертационного советов
ВСЕГЕИ.

Высокие заслуги и научные достижения Майи
Владимировны были отмечены профессиональ-
ным знаком “Отличник разведки недр” Мингео
СССР (1985), медалью “Ветеран труда” (1986).

Майя Владимировна Ошуркова отличалась
необыкновенной внутренней дисциплиной, си-
стемностью в любом виде деятельности, четко-
стью мысли и верным словом. Интеллигентный,
скромный, исключительно порядочный и внима-
тельный человек. В ее присутствии всегда неволь-
но хотелось выпрямить спину и сделать макси-
мум возможного.

Ученый совет ВСЕГЕИ, Центральный совет
Палеонтологического общества, коллеги, друзья


