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Эволюционное изменение живой системы начинается с нарушения регуляции ее равновесия и ро-
ста внутренней неупорядоченности. Типичные проявления этого процесса видны при смене тетра-
подных фаун на рубеже перми и триаса, обнаруживаясь как в конце перехода к новому равновесию
(в пионерных триасовых фаунах), так и в его начале (в терминальных пермских сообществах). В
первом случае наиболее отчетливы: незаконченность структурных изменений внутри новых групп;
высокая степень эндемизма региональных пионерных сообществ и неоднородный характер их сме-
ны во времени. Во втором случае, как видно из анализа предкризисной (вязниковской) биоты Во-
сточной Европы, наблюдаются “упреждающее” появление некоторых будущих доминантов, “воз-
вращение” в геологическую летопись ряда реликтов, а также примеры повышенной групповой
изменчивости таксонов, близких к вымиранию. Фактические или вероятные следы неравновес-
ных изменений, подобных отмечаемым в вязниковской биоте, могут быть также отчасти просле-
жены в других позднепермских фаунах Евразии и в их аналогах на территориях Южной и Север-
ной Гондваны.

Ключевые слова: пермь, триас, тетраподные фауны, эволюция, организационное равновесие, неупо-
рядоченность
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ВВЕДЕНИЕ

Переход любой системы в качественно иное
равновесное состояние начинается как снижение
эффективной регуляции ее параметров в порого-
вых условиях. Их флуктуации, вызванные расту-
щими внешними возмущениями, становятся все
более длительными (т.е. их релаксация замедля-
ется) и, наконец, переходят в необратимые изме-
нения. Это нарушение означает утрату системой
равновесия и, соответственно, снижение ее упо-
рядоченности. Такой ход событий лежит, в част-
ности, в основе биологической эволюции (Спен-
сер, 1899; Волькенштейн, 1984) – независимо от
того, идет ли речь о филетических или биотиче-
ских изменениях, ибо все они начинаются с утра-
ты прежнего равновесия живой системы.

В первом из названных случаев речь идет о на-
рушении упорядоченности типичной организа-
ции таксонов на видовом или групповом уровне.
Начальное ее снижение (в последовательных
циклах онтогенеза или в масштабе исторического
времени) проявляется как замещение прежней

организационной нормы все более широким
спектром ее малоустойчивых уклонений, т.е.
означает нарастание размаха ее изменчивости
(Шишкин, 2015, 2019а; Shishkin, 2018). Отбор на
усиление наиболее жизнеспособных вариаций
приводит к появлению на их основе мозаичных
(и в большинстве недолговечных) типов органи-
зации, гротескно сочетающих черты ее прежнего
облика с теми или иными чертами новой равно-
весной модели, в направлении которой идет эво-
люционный поиск (не обязательно успешно реа-
лизуемый). В применении к особенностям этих
ранних альтернативных линий, возникающих в
процессе формирования такой новой модели,
данный феномен получил название “архаическо-
го многообразия” (Мамкаев, 1968). С другой сто-
роны, самые начальные стадии его проявления,
фиксируемые еще на фоне преобладания черт ис-
ходной организации, известны как картина “ра-
сового старения” (Hyatt, 1866), или рост изменчи-
вости филума накануне вымирания (Simpson,
1953), или же как его терминальная неустойчи-
вость (Шишкин, 2015).

УДК 567/568:551.736/.761(470)
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Другой упомянутый выше аспект оценки эво-
люционного события как перехода к новому рав-
новесию касается перестройки организации це-
лостной биоты. Связанные с этим процессом зако-
номерности наиболее наглядны при масштабных
экосистемных изменениях. Среди признаков сни-
жения упорядоченности при таком переходе од-
ним из наиболее ожидаемых является резкая неод-
нородность (локальный эндемизм) формирую-
щихся пионерных посткризисных сообществ. При
этом нарушение или распад ценотических взаимо-
связей, контролировавших прежнее состояние
биоты, открывает здесь дорогу быстрому появле-
нию новых доминантов. Среди них могут быть
как группы или формы, не известные в предше-
ствующей геологической летописи, так и те, что
считались исчезнувшими много ранее. Характер-
ной чертой этих не вполне устоявшихся сооб-
ществ является значительная роль в них эфемер-
ных компонентов (доминантных или иных) с
кратким временем существования. Общий ана-
лиз истории таких региональных сообществ
обычно вскрывает и иные аспекты их неоднород-
ности – в отношении как этапности регистрируе-
мых в них событий, так и длительности самой
этой истории (Шишкин и др., 2006; Шишкин,
2018б, 2019б).

ПИОНЕРНЫЕ ФАУНЫ РАННЕГО ТРИАСА 
КАК ИТОГ НЕУПОРЯДОЧЕННОСТИ 

ЭВОЛЮЦИОННЫХ ПРОЦЕССОВ, 
ВЫЗВАННЫХ КРИЗИСОМ 

ПОЗДНЕПЕРМСКОЙ БИОТЫ

Все сказанное можно продемонстрировать на
примере преобразования мира наземных позво-
ночных на рубеже перми и триаса, отвечающем
эпохе крупнейшей из планетарных экосистемных
перестроек. Более всего доступен для анализа не-
посредственный результат этого события – в виде
древнейших (индско–раннеоленекских) тетра-
подных фаун раннего триаса, известных в тех или
иных вариантах почти на всех континентах. В
наиболее изученных фаунистических последова-
тельностях, обычно используемых для планетар-
ных корреляций, этот отрезок времени в целом
соответствует интервалу фаун Tupilakosaurus–
Wetlugasaurus в Восточной Европе и зоне Lystro-
saurus в Южной Африке (Ochev, Shishkin, 1989;
Shishkin, Ochev, 1993; Shishkin et al., 1995). Поми-
мо этих двух региональных биот, для целей наше-
го рассмотрения наиболее существенны также
фауны Австрало-Тасмании и Южной Америки. В
перечисленных случаях история ранних посткри-
зисных сообществ позволяет установить для них
ту или иную этапность событий или, по крайней
мере, их неоднородность во времени. Главный
материал для оценки составляют здесь сведения о
смене темноспондильных амфибий, поскольку в

большинстве сообществ этого времени (кроме
Южной Африки и Антарктиды) они либо полно-
стью доминируют, либо играют одну из главных
ролей.

Организационная неустойчивость 
пионерных раннетриасовых групп

Следы неупорядоченности структурной орга-
низации сохраняются внутри нескольких ранних
семейств триасовых темноспондильных амфи-
бий. Напомним, что в целом мезозойские Temno-
spondyli, при всех различиях их жизненных форм,
составляют морфологически достаточно одно-
родную эволюционную градацию. Ее главной
чертой является “стереоспондильная” консоли-
дированная конструкция черепа, очевидно, пред-
ставлявшая собой оптимальный тип организации
в условиях чисто водного обитания, свойственно-
го поздним Temnospondyli (Шишкин, 2018а,
2019а)1. Начиная со среднего триаса, универсаль-
ность этой конструкции не знает исключений,
т.е. наблюдаемые вариации не выходят за ее рам-
ки. Но внутри пионерных раннетриасовых се-
мейств она не всегда выглядит завершенной; т.е.
“стереоспондильный” план строения может
здесь сочетаться с мозаикой отдельных черт более
древних (палеозойских) морфотипов. Такое сов-
мещение характеристик различных эволюционных
уровней, обнаруживаемое на уровне таксонов низ-
кого ранга, есть, как уже сказано, типичная черта
архаического многообразия.

Одним из подобных примеров структурной
неупорядоченности среди пионерных триасовых
амфибий могут служить Tupilakosauridae – абер-
рантное семейство тримерорахоморфных темно-
спондилов. На фоне преобладания у них черт
“стереоспондильной” организации, они обычно
сохраняют такие неожиданные для мезозойских
форм древние особенности, как доминирование
basioccipitale в затылочном суставе и экспониро-
ванность сонных артерий на небной поверхности
черепа (Шишкин, 1973; Warren, 1999). Однако
примечательно, что переход от этих реликтовых
черт к соотношениям, типичным для триасовых
темноспондилов, имел место также и внутри это-
го семейства (т.е. самостоятельно от других
групп) – будучи документирован в качестве ред-
кого уклонения на родовом уровне (австралий-
ская форма, описанная как Brachyopoidea indet.;
Damiani, Warren, 1996; ср. Шишкин, 2019а).

Другой пример незавершенного перехода к
новой (мезозойской) модели организации связан
с сохранением у отдельных раннетриасовых

1 Факт стабильности этой конструкции по существу лежит в
основе господствующих кладистских представлений о мо-
нофилии “стереоспондилов” (Шишкин, 2018а, 2019а).
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групп амфибий архаичного строения короноид-
ной серии нижней челюсти. В этом случае преко-
роноид широко контактирует с симфизной пла-
стинкой dentale, составляя ее заднее продолже-
ние. Тем самым сохраняются соотношения,
типичные для девонских прототетрапод (ср. Ahl-
berg, Clack, 1998), но уже редкие даже среди ран-
них Temnospondyli (Шишкин, 1994; Shishkin,
Sulej, 2009). Такая картина обычна для пионерно-
го раннетриасового семейства Rhytidosteidae (ро-
ды Arcadia, Rhytidosteus, Mahavisaurus: Warren,
Black, 1985; Шишкин, 1994; Maganuco et al., 2014).
То же самое характерно и для ряда гондванских
лидеккеринид (Lydekkerina, Chomatobatrachus:
Cosgriff, 1974; Hewison, 2007); однако, у их един-
ственного лавразиатского представителя Luzo-
cephalus уже достигнут нормальный для темно-
спондилов тип соотношений, т.е. симфизная
пластинка и прекороноид разделены и лежат в
разных плоскостях (наблюдения автора). Таким
образом, и в этом случае, как у тупилакозаврид,
переход к “мезозойскому” типу организации осу-
ществлялся самостоятельно. Сходные процессы
наблюдаются и в ранней эволюции доминантной
группы триасовых амфибий – надсемейства Cap-
itosauroidea. У ее древнейшего (раннескифского)
подсемейства Selenocarinae, в отличие от всех
других “стереоспондилов”, сохраняется руди-
ментарное состояние засочленовного отростка
нижней челюсти, близкое к соотношениям у па-
леозойских форм (Новиков, 2016).

Все эти свидетельства внутренней неоднород-
ности отдельных темноспондильных групп по
степени завершенности их перехода к новой (ме-
зозойской) равновесной организации соответ-
ствуют ожидаемым закономерностям системного
преобразования (см. выше). Очевидно, что таким
же неоднородным образом этот процесс протекал
и в тех триасовых группах Temnospondyli, для ко-
торых геологическая летопись не сохранила его
документированных ранних следов.

Неоднородность состава 
и путей преобразования местных биот

По своему составу пионерные региональные
сообщества триасовых тетрапод обнаруживают
высокую гетерогенность, выраженную в их родо-
вом эндемизме (что нередко затрудняет их возраст-
ную корреляцию). Как исключение выявляются
лишь единичные таксоны с краткими эпизодами
взрывного пространственного распространения на
фоне разобщенности местных биот. Рептилии в
этих ранних фаунах представлены очень скудно (за
исключением Южной Африки, Антарктиды и,
отчасти, Китая) – как в отношении разнообразия,
так и частоты находок. К числу их наиболее общих

групп для индского времени относятся, в частно-
сти, парарептилии–проколофониды, представлен-
ные на разных континентах местными родами с
одновершинными зубами и документированные
в большинстве случаев (кроме Восточной Евро-
пы) лишь единичными находками (Cisneros,
2008a). Переход к двувершинному состоянию зу-
бов в раннеоленекское время (происходивший,
видимо, параллельно в ряде линий) ознаменовал-
ся в Южной Гондване эпизодом экспансии рода
Procolophon в Южной Африке, Антарктиде и
Южной Америке (Cisneros, 2008a, b; Dias-da-Silva
et al., 2017; Peecook et al., 2019). Характерным эле-
ментом раннетриасовых фаун являются также
диапсиды–архозавроморфы, в первую очередь,
псевдозухии–протерозухиды. В большинстве слу-
чаев последние известны лишь по фрагментарным
остаткам, что осложняет оценку валидности выде-
ленных таксонов и характера их родственных от-
ношений; среди их индских представителей наи-
более очевидно лишь тесное родство южноафри-
канского Proterosuchus из низов зоны Lystrosaurus
с китайским “Chasmatosaurus” (“Ch.” yuani) из
формации Джикаюань (Ezcurra, 2016). Для ран-
неоленекского этапа раннетриасовой истории тет-
рапод достоверные сведения о протерозухидах, по-
видимому, исчерпываются данными о Chasmato-
suchus из Восточной Европы2.

Наиболее неоднородной для начала раннего
триаса выглядит картина распространения терап-
сидных рептилий, которые доминируют в фаунах
Южной Африки и Антарктиды, но, как правило,
слабо известны на других континентах. Исключе-
ние на этом фоне составляет лишь эпизод экс-
пансии дицинодонта Lystrosaurus, захватившей
часть гондванских субконтинентов, Северную
Азию и, в минимальной степени, Восточную Ев-
ропу (Fröbisch, 2009).

В отличие от амниот, темноспондильные ам-
фибии более или менее широко представлены по-
чти во всех индских фаунах, формируя в их преде-
лах высоко эндемичные сообщества. Последние
образованы небольшой группой в основном не-
долговечных семейств, возникших, большей ча-
стью, на рубеже перми и триаса. Примерно поло-
вина из них известна в индском веке почти исклю-
чительно на южногондванских субконтинентах –
либо повсеместно (Lydekkerinidae и, вероятно,

2 Вместе с тем, недавняя оценка родственных отношений
Chasmatosuchus помещает его в совокупность (политомию)
трудно позиционируемых таксонов, “промежуточных”
между протерозухидами и эритрозухидами (Ezcurra, 2016).
Такое же положение принимается и для антарктического
рода Antarctanax – очевидно, более молодого, чем южно-
африканский Proterosuchus (Peecook et al., 2019). Близкий
по возрасту тасманийский род Tasmaniosaurus, обычно от-
носимый к протерозухидам, расценивается в этих анализах
как сестринский для Archosauriformes.
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Rhytidosteidae), либо только в Австрало-Тасма-
нии (Brachyopidae)3. Напротив, в Лавразии ли-
деккериниды представлены в это время един-
ственным местным родом, тогда как ритидосте-
иды (редкие эндемичные формы) впервые
появляются лишь в раннем оленеке (Шишкин,
1980; Шишкин, Вавилов, 1985). Настоящие же
брахиопиды, видимо, вообще сюда не проникали
в течение триаса (Шишкин, 2011). С другой сто-
роны, примитивные трематозавроидные семей-
ства (Benthosuchidae, Thoosuchidae), принадлежа-
щие к доминантам раннескифской восточноев-
ропейской фауны, целиком эндемичны для
Лавразии.

Наиболее космополитным семейством амфи-
бий в индских триасовых сообществах являются
Tupilakosauridae – с самостоятельными родами,
по меньшей мере, в Европе (Шишкин, 1973,
2011), Южной Африке (Warren, 1999) и Австралии
(Damiani, Warren, 1996; Шишкин, 2019а). Другой
общий компонент составляют древнейшие линии
надсемейства Capitosauroidea – господствующей
триасовой группы, несомненно, эволюциониро-
вавшей в Лавразии и Гондване параллельно (Wat-
son, 1962; Очев, 1966; Shishkin et al., 2004). К наи-
более ранним представителям этих независимых
линий относятся, соответственно, европейское
подсемейство Selenocarinae, и австралийские
формы типа Rewanobatrachus (Шишкин и др.,
2006; Новиков, 2016, 2018; ср. Schoch, Milner,
2000). Еще одну номинально общую, но, скорее
всего, гетерогенную пионерную группу составля-
ют длиннорылые трематозавриды–лонхоринхи-
ны. Реликты палеозойских доминантов (диссоро-
фоиды, ринезухиды) достоверно известны в нача-
ле раннего триаса лишь в Южной Африке.

На фоне эндемизма пионерных амфибийных
сообществ раннего триаса в них крайне редки
случаи более широкого распространения отдель-
ных родов. Один из таких примеров – единствен-
ная находка южноафриканского Lydekkerina в
Австралии (Warren et al., 2006); сведения о при-
сутствии этого рода в Индии более проблематич-
ны (ср. Tripathi, 1969; Shishkin et al., 1996; Schoch,
Milner, 2000). Не исключено также проникнове-
ние индийского лонхоринхина Gonioglyptus в Во-
сточную Европу (Шишкин и др., 2006).

Этапность событий в короткой истории пио-
нерных тетраподных фаун триаса (приблизитель-
но охватывающей инд – ранний оленек) также не
показывает единообразия для разных блоков су-
ши. Одним из наглядных примеров может слу-
жить сопоставление сообщества южноафрикан-

3 Обследование автором в 1993 г. образца из базальной ниж-
нетриасовой формации Нижний Фримув Антарктиды, от-
несенного к брахиопидам (Colbert, Cosgriff, 1974), не под-
твердило этого заключения (см. также: Warren, Marsicano,
2000).

ской зоны Lystrosaurus с его суммарным возраст-
ным аналогом в Южной Америке, т.е. c фаунами
формаций Буэна Виста (Уругвай)4 и Санга ду Ка-
браль (Бразилия). Характерные маркеры двух
разновозрастных интервалов зоны Lystrosaurus, а
именно, тупилакозавриды и примитивные про-
колофоны (в сочетании с лидеккеринидами) в ее
основании и, с другой стороны, массовое присут-
ствие вида Procolophon trigoniceps в ее верхней ча-
сти, находят свое прямое отражение, соответ-
ственно, в уругвайской фауне и в верхах интерва-
ла распространения бразильской (Piñeiro et al.,
2004; Shishkin, 2009; Dias-da-Silva et al., 2017). Но
в то время как два южноамериканских сообще-
ства четко разделены и не имеют общих таксонов,
в хронологически эквивалентной им фауне Lys-
trosaurus не удается распознать ясных возрастных
подразделений, хотя ее состав, несомненно, ме-
нялся во времени (Шишкин, 2018б, 2019б).

Не менее обособлена начальная история раз-
вития триасовых тетрапод Австрало-Тасмании,
где выделяются два типа пионерных сообществ
(Cosgriff, 1984) – фауна формаций Аркадия и Ре-
вана на востоке Австралии и фауна с руководя-
щим ритидостеидным родом Deltasaurus, пред-
ставленная в формациях Блайна (на западе кон-
тинента) и Ноклофти (в Тасмании). Хотя в число
их доминантов входят члены ряда общих амфи-
бийных семейств (прежде всего, ритидостеид и
брахиопид), они не обнаруживают ясной эволю-
ционной преемственности, указывающей на их
возрастные соотношения; поэтому последние
устанавливаются, в основном, лишь косвенно.
Возраст фауны формации Аркадия определяется
как индский по сопутствующей микрофлоре, а
также по присутствию в ней предполагаемого ту-
пилакозаврида и примитивного проколофоноида
(Warren et al., 2006; Шишкин, 2019а). Фауну Del-
tasaurus обычно помещают в ранний оленек (или
инд – ранний оленек) на основе ее сопоставле-
ний с одновозрастной биотой из прибрежно-мор-
ских отложений формации Кокатеа в Пертском
бассейне Австралии, включающей в себя остатки
аммонитов и конодонтов (Шишкин и др., 2006;
Haig et al., 2015; ср. Berrell et al., 2020). Общих так-
сонов для этих двух пионерных фаун достоверно
не установлено5.

4 Уругвайскую фауну иногда рассматривают в качестве пе-
реходной от перми к триасу (Piñeiro et al., 2003, 2015), ос-
новываясь на неточных определениях ее компонентов (ср.
Shishkin, 2009; Шишкин, 2018б, 2019б).

5 В то же время, для сопутствующих им рыб указывается об-
щий вид двоякодышащих–цератодонтид Ptychoceratodus
phillipsi (Kemp, 1996; Berrell et al., 2020). Последнему при-
писывается широкий возрастной диапазон, охватываю-
щий также средний триас Южной Африки (откуда происхо-
дит его голотип: Kemp, 1996) и карний Бразилии, что может
порождать сомнения в точности видовой идентификации
австралийских находок.
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Отдельную картину, трудно сопоставимую с
предыдущими вариантами, показывает ранняя
история триасовых тетрапод Европы, документи-
рованная в Европейской России и, отчасти, в
Гренландии. По сравнению с гондванскими фау-
нистическими последовательностями, она из-
вестна более детально и относительно хорошо да-
тирована, благодаря находкам ряда руководящих
для нее родов амфибий в прибрежно-морских
разрезах (Ochev, Shishkin, 1989; Шишкин, Очев,
1999; Shishkin et al., 2000). Индский этап включает
здесь в себя два различающихся преемственных
эпизода, отвечающих вместе фауне Tupilakosau-
rus (Шишкин, Новиков, 2017). Раннему из них от-
вечает обедненная биота, в которой доминирует
собственно род Tupilakosaurus (при отсутствии
других темноспондилов, кроме лидеккеринида
Luzocephalus). Сообщество позднего эпизода, из-
вестное лишь на юго-востоке Восточно-Европей-
ской платформы (помимо единичных находок в
Гренландии), показывает резкий рост таксоно-
мического разнообразия (Новиков, 2016, 2018).
Среди новых амфибий для него наиболее харак-
терны эндемичные европейские капитозавроиды
(Selenocarinae) и их дериваты (Syrtosuchinae), а
также первые лонхоринхины и некоторые “обыч-
ные” трематозавроиды, целиком или частью
представленные местными родами.

Раннеоленекский этап в эволюции восточно-
европейских сообществ документирован про-
странственно намного шире и также включает в
себя два главных возрастных интервала. Им отве-
чают две фауны с доминированием в первой –
примитивных трематозавроидов, представленных
типичными Benthosuchidae, и в последующей –
капитозавроидов подсемейства Wetlugasaurinae.
Обе эти группы неизвестны вне Евразии. Им так-
же сопутствует радиация нескольких не-бентозу-
хидных трематозавроидных линий, в первую оче-
редь, эндемичных Thoosuchinae, а также плохо
известного семейства Quantasidae. Общей чертой
всех рассмотренных европейских сообществ (как
и более поздних, вплоть до ладинского времени)
является присутствие редких реликтовых антра-
козавроморф (Chroniosuchia), эндемичных для
Евразии (Шишкин и др., 2014).

Все изложенное показывает, что облик древ-
нейших тетраподных фаун триасовой суши несет
на себе различные следы неравновесного (неупо-
рядоченного) состояния, которое, очевидно, ха-
рактеризовало переход от пермского типа биоты
к раннемезозойскому. К ним относятся: (а) раз-
нородность и незаконченность структурных из-
менений в организации ряда недавно возникших
групп, (б) высокая степень эндемизма пионерных
региональных сообществ, и (в) неоднородная
картина смены последних во времени.

ПРОЯВЛЕНИЯ НЕУСТОЙЧИВОСТИ 
ТЕРМИНАЛЬНОЙ ПОЗДНЕПЕРМСКОЙ 

ТЕТРАПОДНОЙ ФАУНЫ 
ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ

Рассмотренные выше особенности пионерных
сообществ триасовых позвоночных, свидетель-
ствующие об их незавершенной стабилизации,
явились итогом экосистемной перестройки, свя-
занной с распадом позднепермской наземной
биоты. Необратимые изменения последней, свя-
занные с утратой ею системного равновесия, оче-
видно, протекали относительно быстро, и эпизо-
ды их временной стабилизации в новых меняю-
щихся условиях не могли быть долгими. Поэтому
вероятность сохранения их следов в геологиче-
ской летописи в целом невелика.

С этой точки зрения наиболее документиро-
ванным и редким исключением в настоящее вре-
мя является вязниковская фауна позвоночных
Восточной Европы, отвечающая терминальному
(поздневятскому) интервалу поздней перми. Эта
фауна, известная, главным образом, из бассейна
р. Клязьмы у г. Вязники, и более обрывочно – да-
лее на восток, вплоть до Волго-Вятского между-
речья, затронута многими исследованиями (см.
обзор: Шишкин и др., 2018). По сравнению с
предшествующими позднепермскими сообще-
ствами соколковского типа (Сенников, Голубев,
2017), она показывает характерные проявления не-
равновесности (переходности) своего состава, го-
ворящие о процессе поиска региональной назем-
ной биотой новой устойчивой организации. Среди
этих проявлений можно выделить несколько ос-
новных категорий, рассмотренных ниже.

Хотя по групповому составу вязниковское со-
общество в основном сохраняет позднепермский
облик, его трофическая организация меняется в
сторону картины, характерной для мезозоя.
Крупные фитофаги–парейазавры вместе с хищ-
никами–горгонопиями, венчавшими пищевую
пирамиду в фаунах соколковского комплекса,
здесь исчезают. Их роль переходит, соответствен-
но, к дицинодонтам, а среди хищников – к теро-
цефалам и первым архозаврам–протерозухиям,
представленным здесь их единственным палео-
зойским родом Archosaurus (Сенников, Голубев,
2006). Указанная трофическая связь дицинодон-
тов и протерозухид предшествует ее закреплению
уже в начальной истории раннетриасовой биоты
Южной Африки (Reig, 1970), где названные груп-
пы представлены, соответственно, родами Lystro-
saurus и Proterosuchus.

Появление в вязниковской фауне архозавров,
предваряющее их господство в мезозое, является
здесь только одним из примеров “упреждающе-
го” становления новых исторически устойчивых
типов организации на фоне распада связей внут-
ри позднепермской биоты. В составе сопутствую-
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щей ихтиофауны к числу подобных же событий
относится первое появление двоякодыщащих –
цератодонтиформ, а также, возможно, хрящевых
ганоидов из мезозойской группы Saurichthyidae
(Миних и др., 2011, 2014; Lebedev et al., 2015).

Еще одно близкое по характеру отличие вязни-
ковского сообщества от предшествующих позд-
нетатарских фаун связано с появлением в нем ре-
ликтовых антракозавров–хрониозухий из семей-
ства Bystrowianidae. Хотя последние впервые
фиксируются еще в средней перми Китая (Шиш-
кин и др., 2014, с. 60; Jiang et al., 2017), в Восточной
Европе их не находят, вплоть до вязниковского
времени. Т.е. ранее они здесь либо отсутствова-
ли, либо относились к редким маргинальным
элементам биоты, не улавливаемыми геологиче-
ской летописью. Отмеченный эпизод экспансии
быстровианид на рубеже перми и триаса в Восточ-
ной Европе, по-видимому, имел широкое про-
странственное выражение на территории Евразии
(см. ниже). Как и в случае впервые возникших
групп, принадлежащих числу будущих доминан-
тов, появление быстровианид в вязниковской
фауне предшествовало началу их мезозойской ис-
тории (ограниченной лишь ранним – средним
триасом Европы).

Следующая особенность вязниковской фау-
ны, говорящая о ее переходности и относитель-
ной неустойчивости, связана с проявлениями
“Lazarus” эффекта, т.е. с кратковременным “воз-
рождением” в ней отдельных групп, казавшихся
вымершими уже много ранее. Сюда относится
неожиданное присутствие здесь реликтов пермо-
карбоновой экваториальной биоты – Microsauria
среди амфибий и двоякодышащих рыб рода Gna-
thorhiza6 (Shishkin, Ochev, 1993; Миних и др., 2011;
Шишкин и др., 2018). В отличие от новых для па-
леозоя групп (таких как архозавры), чье появле-
ние в вязниковской фауне предвосхищало их рас-
цвет в мезозое, указанные реликты либо исчезают
уже в перми, либо, как Gnathorhiza, не пережива-
ют раннего триаса.

К явлениям того же порядка, что отмечены
выше, можно отнести и эпизод “возвращения” в
геологическую летопись узкощитковых предста-
вителей антракозавров – хрониозухид (в составе
отряда Chroniosuchia) – предполагая, что их вяз-
никовский род Uralerpeton связан близким род-
ством со своим единственным известным морфо-
логическим предшественником – сундырской
Suchonica (Голубев, 1999), существовавшей в пер-
вой половине северодвинского времени, перед
появлением соколковского фаунистического
комплекса. Такая связь представляется высоко
вероятной (Шишкин и др., 2014, с. 65). Однако в

6 На юго-востоке Восточно-Европейской платформы и в
Южном Приуралье этот род, очевидно, появляется в вят-
ском ярусе несколько ранее (Tverdokhlebov et al., 2005).

этом случае уже нет речи о возвращении прежней
доминантной группы. Оба известные нам эпизо-
да существования узкощитковых хрониозухид
были одинаково эфемерными, будучи равно при-
урочены к крупным биотическим перестройкам
(в первом случае – к позднепермскому кризису,
во втором – к переходу от среднепермской дино-
цефаловой биоты к фаунам соколковского ком-
плекса; см. Буланов, Голубев, 2011; Голубев, Бу-
ланов, 2018). Иначе говоря, в обоих случаях эти
формы представляли собой типичные “таксоны
катастрофы” (“disaster taxa”), характерные для
эпох биотических перестроек. Высокая изменчи-
вость дермальных щитков у Suchonica (Голубев,
Буланов, 2018), с характерными уклонениями в
сторону быстровианидной организации (Шиш-
кин и др., 2014), по-видимому, имеет также место
и у хуже известного вязниковского Uralerpeton.
Эта черта может служить дополнительным кос-
венным указанием на относительную неустойчи-
вость организации соответствующих переходных
биот.

В добавление ко всем указанным особенно-
стям вязниковской фауны, у единственного извест-
ного в ней рода темноспондильных амфибий – три-
мерорахоида Dvinosaurus наблюдаются разнород-
ные отклонения от организации, типичной для
палеозойских форм. Морфология его представи-
телей демонстрирует здесь характерную картину
повышенной изменчивости филума накануне
вымирания, т. е. его “терминальную неустойчи-
вость” (Шишкин, 2015). Два встреченных здесь
вида Dvinosaurus показывают резкие мозаичные
отличия – как друг от друга, так и от своего кон-
сервативного предшественника D. primus, суще-
ствовавшего на протяжении всей истории фаун
соколковского комплекса. Главные из этих отли-
чий одновременно являются отчетливыми укло-
нениями в сторону мезозойского плана темно-
спондильной организации. В одном случае (у ви-
да D. egregius) – это развитие задних сошниковых
отростков и внедрение сонных артерий в парасфе-
ноид; в другом (у D. purlensis) – развитие засочле-
новного отростка нижней челюсти и приобрете-
ние транссегментальной интеграции позвонковых
полуцентров. Альтернативность этих преобразо-
ваний у двух видов создает впечатление их дивер-
гентной эволюции, но фактически они демонстри-
руют одинаковую направленность изменений в сто-
рону мезозойского морфотипа, только выраженную
в виде разных начальных шагов (Шишкин,
2019а). Вероятно, эти два известных нам вязни-
ковских вида двинозавра составляют лишь часть
того спектра неустойчивых структурных вариан-
тов, которые одновременно возникли на базе ис-
ходной организации рода в поисках новой модели
равновесия в критически изменившихся услови-
ях. Указанная вспышка изменчивости внутри ро-
да, с отдельными гротескными уклонениями от
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его исходной консервативной организации, с
очевидностью указывает на ее исторически не-
давнее возникновение.

Само по себе наличие в вязниковской фауне
двух резко различных, и при этом пространствен-
но разделенных видов Dvinosaurus (соответствен-
но, в бассейнах рр. Клязьмы и Вятки), позволяет
предполагать ее локальную неоднородность даже
в пределах той ограниченной территории, на ко-
торой она сегодня известна. Степень этой неодно-
родности остается неясной из-за ограниченности
доступного материала, но, как показано выше на
примере раннетриасовых фаун, она составляет ти-
пичную черту переходных неравновесных биот.

При всех изменениях в сторону мезозойского
облика, наблюдаемых в терминальной пермской
тетраподной фауне Восточной Европы, она оста-
ется резко отличной от сменивших ее пионерных
раннетриасовых (индских) сообществ, не обнару-
живая с ними сходства ближе, чем на уровне еди-
ничных общих семейств, таких как Bystrowianidae
или Proterosuchidae. Если косвенно оценить вре-
мя обособления линий, к которым принадлежат
доминанты местных индских фаун, ориентируясь
при этом на время появления их ближайших род-
ственников в палеозойских сообществах, то в
большинстве случаев начало истории первых
приходится относить не ближе, чем к ранней или
средней перми. В частности, это касается двух ос-
новных пионерных семейств темноспондильных
амфибий триаса Восточной Европы. В этом слу-
чае на раннюю пермь приходится появление как
примитивных предков Tupilakosauridae, так и той
единственной палеозойской группы (ринезухид),
которую можно считать сестринской для Capito-
sauridae (Milner, Sequeira, 2004; Cisneros et al.,
2015)7. Очевидно, что даже и в случае единичных
семейств, унаследованных от вязниковской био-
ты, их древнейшие раннетриасовые представите-
ли не являются прямыми потомками выявленных
пермских таксонов (в частности, это касается
быстровианид; см. Шишкин и др., 2014). В целом
очевидно, что пионерная триасовая тетраподная
фауна региона возникла не как продукт транс-
формации терминальной пермской, но сформи-
ровалось заново, за счет маргинальных таксонов,
имевших более или менее длинную скрытую ро-
дословную (“ghost lineages”) на протяжении пер-
ми. Иначе говоря, системное преобразование фау-
ны тетрапод как целого при переходе к мезозою
выглядело на уровне ее элементарных составляю-
щих как пространство множества неупорядочен-

7 Представление о тесном родстве Tupilakosauridae с перм-
скими Dvinosauridae, принимаемое в кладистических схе-
мах (напр., Yates, Warren, 2000; Schoch,Voigt, 2019), исходит
из ряда ошибочных оценок синапоморфий этих групп
(Шишкин, 2011, 2020).

ных исторических замещений – очевидно, сначала
очень неустойчивых и меняющихся во времени.

ВЕРОЯТНЫЕ СЛЕДЫ 
“ВЯЗНИКОВСКОГО ЭПИЗОДА” В ЕВРАЗИИ 

ЗА ПРЕДЕЛАМИ ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ
Возможность выявления в региональных

пермских биотах критических терминальных из-
менений, подобных тем, что отмечены для вязни-
ковской фауны, предполагает, во-первых, доста-
точную полноту собранных остатков, потенци-
ально связанных с таким событием. Во-вторых,
для конкретного региона необходимо наличие в
геологической летописи следов как минимум
двух преемственных фаунистических эпизодов,
сравнение которых указывало бы на факт упомя-
нутых изменений. На территории Евразии вне
Восточной Европы среди костеносных толщ
поздней перми мы не знаем разрезов, достаточно
полно отвечающих этим двум требованиям. Тем
не менее, опираясь на отдельные специфические
элементы вязниковской биоты, можно полагать,
что обнаружение их аналогов в других седимента-
ционных бассейнах может с большой вероятно-
стью указывать на терминально пермский возраст
характеризующих их сообществ и, косвенно – на
неустойчивое состояние последних.

Речь идет, прежде всего, о хрониозухиях–
быстровианидах как о семействе, известном ис-
ключительно в пределах евразиатской суши.
Присутствие быстровианид в трех последователь-
ных интервалах средней–верхней перми Китая
(Шишкин и др., 2014; Liu et al., 2014; Jiang et al.,
2017; Liu, Abdala, 2017), вместе с их поздним появ-
лением в Восточной Европе, с основанием позво-
ляет считать центральную часть Азии местом ис-
ходной радиации этой группы, откуда она рас-
пространялась как на запад, так, очевидно, и на
восток (ср.: Arbez et al., 2018; Wizmann et al., 2019).
Если исходить из этого взгляда, то тогда любая
центральноевропейская находка пермских быст-
ровианид не может быть древнее вязниковской
Bystrowiana. Суммарно для Евразии можно ука-
зать три подобных находки, соотносимых по воз-
расту с названным восточноевропейским родом.

Центральная Европа (Германия)
В составе фауны из трещинных заполнений в

нижних медистых сланцах (нижний цехштейн) у
г. Корбаха, земля Гессен (Korbach, Hessen), по
единственному туловищному щитку описан
быстровианид Hassiacoscutum (Wizmann et al.,
2019), несомненно, близкий, если не тождествен-
ный Bystrowiana. Ранее здесь были установлены
фрагментарные остатки терапсид (позднеперм-
ский цинодонт Procynosuchus и неопределимый
дицинодонт), архозавроморфных диапсид, вклю-
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чая форму, близкую к Protorosaurus, а также мел-
кого парейазавра и капторинида с многорядными
зубами (Sues, Munk, 1996). Цитируемые авторы,
изучавшие эту фауну, относят ее к собственно
раннему цехштейну, т.е. к нижнему (вучапинско-
му) ярусу верхней перми, полагая, что содержа-
щие ее осадочные заполнения лишь немного мо-
ложе, чем вмещающие их коренные сланцы. Мы
не видим достаточных оснований для такого за-
ключения, учитывая как саму находку здесь быст-
ровианида, так и тот факт, что отдельные запол-
нения в местных медистых сланцах имеют в дей-
ствительности разный геологический возраст
(некоторые содержат остатки плейстоценовых
млекопитающих: Sues, Munk, 1996). Более веро-
ятным представляется отнесение обсуждаемых
остатков к терминальной перми и, тем самым, к
чансинскому ярусу. Этому не противоречит при-
сутствие среди них цинодонта Procynosuchus –
одного из руководяших таксонов терминальной
пермской зоны Dicynodon в бассейне Карру Юж-
ной Африки (Viglietti et al., 2016), а также предста-
вителя капторинид–морадизаврин – группы, от-
носящейся к числу доминантов в фауне верхней
перми Северной Африки (Jalil, Dutuit, 1996;
Modesto et al., 2018). Мы полагаем, что обсуждае-
мая фауна может быть приблизительно одновоз-
растна вязниковскому сообществу.

Китай

Как уже сказано, в перми Китая быстровиани-
ды известны из трех разновозрастных горизонтов.
В среднепермской диноцефаловой фауне Да-
шанькоу в провинции Ганьсу установлен род Yu-
menerpeton (Jiang et al., 2017), вероятно, синони-
мичный роду Ingentidens (ср.: Шишкин и др.,
2014) из той же ассоциации, описанному в каче-
стве хрониозухида (Li, Cheng, 1999). В поздне-
пермской фауне Цзиюань из формации Шан-
шихэдзы в провинции Хенань описаны виды трех
номинальных родов: Bystrowiana, Jiyuanitectum и
Dromotectum (Young, 1979; Liu et al., 2014). Сопут-
ствующий тетраподный комплекс (парейазавры,
горгонопсии, цинодонты) указывает на пример-
ное возрастное соответствие зоне Cistecephalus
Южной Африки и соколковскому комплексу Во-
сточной Европы. Наконец, собственно предмет
нашего внимания – это ближе не определимый
быстровианид, описанный вместе с остатками те-
роцефала из формации Гоудикен в разрезе Да-
лонгкоу провинции Синцзянь (Liu, Abdala, 2017).
Принадлежность формации Гоудикен к терми-
нальной перми устанавливается по составу ее ди-
цинодонтов, в котором “упреждающее” появле-
ние рода Lystrosaurus (типичного для раннего
триаса) сочетается с присутствием Jimusaria –
пермского таксона, близкого к Dicynodon (Cheng,
1980; Fröbisch, 2009).

Индокитай (Лаос)

Из пограничных отложений перми и триаса
бассейна Луанг Прабанг в Лаосе описан череп не-
обычной хрониозухии Laosuchus с утраченными
ушными вырезками (Arbez et al., 2018). Отсут-
ствие на черепе преорбитальных окон исключает
его отнесение к хрониозухидам. Очевидно, он
принадлежит либо специализированному быст-
ровианиду, либо (что менее вероятно) – предста-
вителю общих предков двух названных семейств
хрониозухий. Среди датировок, полученных для
костеносных туфогенных осадков бассейна Луанг
Прабанг (по данным цирконового анализа), наи-
более поздние дают максимальный возраст
252.0 ± 2.6 и 251.0 ± 1.4 Ma, т.е. охватывают собою
границу перми и триаса. При этом первая из них
получена из места находки двух дицинодонтов,
один из которых эволюционно отвечает уровню
Dicynodon (т.е. типу организации, доминирую-
щему в поздней перми), а второй отнесен к кан-
немейерииформам (Olivier et al., 2019). В сумме
это не проясняет реального возраста находок, учи-
тывая, что древнейший известный каннемейерии-
форм происходит из базального триаса Китая. Ци-
тированные выше исследования обсуждаемой тет-
раподной фауны априорно принимают для нее
максимальный возраст не выше 251.0 ± 1.4 Ma,
опираясь в этом решении, главным образом, на
следы перемыва цирконовых зерен во вмещаю-
щих осадках (Olivier et al., 2019). При этом стра-
тиграфическое положение фауны либо не уточ-
няется (Arbez et al., 2018), либо допускается наи-
более вероятной ее принадлежность к триасу,
хотя возможность пермского возраста также не
исключается.

Таким образом, сохраняется достаточно высо-
кая вероятность позднепермского возраста Lao-
suchus (ср. Bernardi et al., 2017). В этом случае ин-
докитайская находка может служить дополни-
тельным свидетельством, что в конце перми на
территории Евразии имел место краткий эпизод
масштабной широтной экспансии быстровиа-
нид (нашедший также отражение в вязников-
ской фауне).

ФАКТИЧЕСКИЕ ИЛИ ВОЗМОЖНЫЕ 
ПРОЯВЛЕНИЯ НЕРАВНОВЕСНОГО 

(ПЕРЕХОДНОГО) СОСТОЯНИЯ 
В ТЕРМИНАЛЬНЫХ ПЕРМСКИХ 
ТЕТРАПОДНЫХ СООБЩЕСТВАХ 

ВНЕ ЕВРАЗИИ
Южная Гондвана

Южная Африка. Геологическая летопись бас-
сейна Карру Южной Африки считается одним из
главных источников сведений об эволюции сооб-
ществ пермских наземных позвоночных. Тем не
менее, данные о начальных изменениях в мире
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тетрапод, связанных с распадом пермской биоты,
в этом случае очень скудны. Они касаются завер-
шающей пермской фауны бассейна, характеризу-
ющей зону Daptocephalus. Недавнее уточнение
объема этой зоны, связанное с ревизией списка ее
руководящих таксонов (которыми теперь при-
знаны дицинодонт Daptocephalus leoniceps и те-
роцефал Theriognathus microps), привела также к
разделению ее на две подзоны (Viglietti et al.,
2016). Из них верхняя отвечает хорошо известно-
му факту появления здесь дицинодонтов рода Ly-
strosaurus – будущего типичного компонента пи-
онерной триасовой биоты. Это изменение явля-
ется, по-видимому, единственным известным
для региона свидетельством, указывающим на
начало перестройки терминального пермского
сообщества в сторону мезозойского плана орга-
низации.

Оценка таксономического разнообразия двух
частей зоны Daptocephalus, сделанная на основа-
нии нескольких сотен надежно привязанных
костных находок, привела к заключению, что
оно, скорее всего, мало менялось во времени, не-
смотря на заметно меньшее число остатков,
встреченных в верхней подзоне. Соответственно,
признается наиболее вероятным, что реальное
массовое вымирание последней пермской фауны
имело здесь место лишь в кратком заключитель-
ном эпизоде существования ее верхней подзоны
(Viglietti et al., 2016). Объективно этот вывод мало
согласуется с ранее выдвинутым представлением
о “ступенчатом” вымирании фауны Daptocepha-
lus, основанном на предполагаемом наличии в
местных осадках следов нескольких фаз этого
процесса (Smith, Botha-Brink, 2014). При этом
данные об уровнях последнего появления в осад-
ках тех или иных анализируемых таксонов (лежа-
щие в основе указанного представления) нередко
существенно расходятся с аналогичными после-
дующими оценками, что отчасти может быть свя-
зано с различиями в мощности сопоставляемых
локальных разрезов (Viglietti et al., 2016). Но даже
если феномен “ступенчатого” вымирания в ка-
кой-то мере реален, он в этом случае касается
лишь этапов обеднения фауны Daptocephalus, но
не появления в ней новых элементов – предвест-
ников будущих доминантов или, наоборот,
“оживших” реликтов предшествующих биот. Та-
ким образом, большинство фактических прояв-
лений переходного (неравновесного) состояния
южноафриканской терминальной позднеперм-
ской фауны все еще остается скрытым от нас.

Восточная Африка. Позднепермские тетрапод-
ные фауны южноафриканского типа с полным
доминированием терапсид известны также на во-
стоке континента – прежде всего, в Малави (фор-
мация Чивета), Замбии (бассейн Луангва, форма-
ция Верхняя Мадумабиса) и Танзании (бассейн
Рухуху, формация Юсили). Среди них, при срав-

нении с эталонными сообществами бассейна
Карру, особенно выделяется фауна Юсили – из-
за высокой степени эндемизма, а также из-за сов-
местного присутствия в ней многих родов, кото-
рые в Южной Африке соответствуют разным воз-
растным (зональным) интервалам (Sidor et al.,
2010; Angielczyk et al., 2014a, b).

На фоне этих черт танзанийской фауны заслу-
живает специального внимания (в рамках нашего
исследования) присутствие среди ее эндемиков
уникальной темноспондильной амфибии Pelto-
batrachus. В современных кладистических опытах
построения системы Temnospondyli (напр., Yates,
Warren, 2000; Sсhoch, 2013) этот род рассматрива-
ется как представитель базальных “стереоспон-
дилов”, не имеющий близкого родства с какой-
либо из мезозойских групп. Однако по необыч-
ным особенностям осевого скелета эта форма
близка к триасовым плагиозаврам, и на этом ос-
новании может резонно считаться их ранним
примитивным предшественником (Panchen,
1959; Шишкин, 1987; Milner, 1990).

Появление этого аберрантного таксона – в
условиях почти полного отсутствия в поздней пер-
ми Южной Гондваны иных темноспондилов, кро-
ме доминирующего семейства Rhinesuchidae –
позволяет с осторожностью сделать два предпо-
ложения. Во-первых, возможно, что мы имеем
здесь дело с начальным нарушением нормальной
организации местной биоты, что позволило за-
крепиться в ее составе новому компоненту, пред-
варяющему становление одной из раннемезозой-
ских групп. Во-вторых, логично допустить, что
эти события могли иметь место перед самым кон-
цом перми, вместе с другими (неизвестными нам)
проявлениями предкризисной дестабилизации
тетраподного сообщества.

Достоверность этих допущений сейчас трудно
проверить. Фауну Юсили обычно сопоставляют с
южноафриканской зоной Cistecephalus (вучапин-
ский ярус), опираясь не столько на их прямое со-
ответствие, сколько на корреляцию с названной
зоной тетраподного комплекса из формации
Верхняя Мадумабиса в Замбии. В свою очередь,
синхронность этого комплекса с сообществом
Юсили обосновывается, главным образом, при-
сутствием в них общего вида дицинодонтов “Di-
cynodon” huenei (Angielczyk et al., 2014a, b). Но пра-
вомерность отнесения замбийских находок к это-
му таксону (ревизованному позднее как вид
Daptocephalus) подвергается сомнению (Kammer-
er, 2019). Кроме того, примечательно присутствие в
фауне Юсили тероцефала Theriognathus microps –
одного из руководящих видов терминальной
пермской зоны Daptocephalus в Южной Африке,
а также находка в танзанийской фауне биармозу-
хии (бурнетиида), предположительно, близкой к
виду из упомянутой зоны (Sidor et al., 2010). Одна-
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ко возможность пересмотра датировки фауны
Юсили в сторону более молодого возраста сама
по себе не говорит о ее соответствии именно за-
вершающему интервалу зоны Daptocephalus. Тем
самым остается неясным, отвечает ли, в самом
деле, появление плагиозавроида Peltobatrachus
началу кризисных изменений в позднепермской
биоте.

Австралия и Тасмания. Среди немногих тетра-
под из восточной части Южной Гондваны, имею-
щих (достоверно или предположительно) перм-
ский возраст, специального внимания заслужи-
вает брахиопидный темноспондил Bothriceps из
отложений группы Верхний Парминер на юго-
востоке о-ва Тасмания (Warren et al., 2011). Ниж-
няя часть этой толщи, содержащая остатки Both-
riceps, датируется в целом как интервал перехода
от перми к триасу. Песчаники с остатками не-
определимого дицинодонта (Rozefelds et al., 2011),
непосредственно подстилающие захоронение,
имеют абсолютную датировку 253 ± 4 млн лет,
указывающую на позднюю пермь как максималь-
но ранний допустимый для них возраст. При этом
в целом брахиопиды известны как мезозойская
группа.

На фоне своих типично брахиопидных осо-
бенностей род Bothriceps показывает также моза-
ику необычных для семейства плезиоморфий (та-
ких как форма задневисочных отверстий черепа,
сохранение foramen chordae tympani в нижней че-
люсти и др.), а, с другой стороны – редкую среди
Temnospondyli специализацию позвонков, имею-
щих диплоспондильное строение, как у тупила-
козаврид. Эта комбинация черт выглядит приме-
ром “архаического многообразия”, т.е., очевид-
но, говорит о принадлежности таксона к одной из
базальных ветвей, связанных с ранним этапом
становления брахиопидной организации. Такой
статус Bothriceps согласуется с его упомянутой
“переходной” датировкой, причем его пермский
возраст выглядит наиболее вероятным.

Еще одним примером “упреждающего” появ-
ления мезозойской группы в регионе является
присутствие ритидостеидного темноспондила
Trucheosaurus в верхней перми Нового Южного
Уэльса Австралии (Marsicano, Warren, 1998). Од-
нако интервал, из которого происходит эта на-
ходка (формация Глен Дэвис угленосной толщи
Иллаварра), датируется по палиноморфам джуль-
финским (вучапинским) ярусом, и, тем самым,
не относится к терминальной перми. Если эта да-
тировка верна, то появление на указанном уровне
раннего ритидостеида трудно связывать с нача-
лом распада пермской биоты.

Северная Африка (Центральная Пангея)

Среди тетраподных сообществ, относимых к
поздней перми, резко выделяются эндемичные
фауны Северной Африки, встреченные в форма-
ции Моради Нигерии и формации Икакерн бас-
сейна Аргана в Марокко. Они известны по ске-
летным и следовым остаткам и связаны с эквато-
риальными палеоширотами (Bernardi et al., 2017).
Уникальность их группового состава, объединя-
ющего как бы разновозрастные эпохи, позволяет
допускать, что в них зафиксировано некое пере-
ходное (относительно кратковременное) состоя-
ние в эволюции региональной биоты – очевидно,
накануне позднепермского кризиса. Фактически
в них наблюдается совмещение пенсильванско–
раннепермских по облику элементов с более
поздними пермскими формами. К первым в фау-
не Нигерии относятся темноспондильные амфи-
бии эдопоидного эволюционного уровня, вклю-
чающие в себя собственно эдопоида (кохлеозав-
рида) Nigerpeton и близко родственный таксон
Saharostega (Sidor et al., 2005; Damiani et al., 2006;
Steyer et al., 2006; Sidor, 2013). В Марокко, где тем-
носпондилы плохо известны (Steyer, Jalil, 2009),
среди амфибий доминирует лепоспондил–ди-
плокаулид, близкий к североамериканским ро-
дам Diplocaulus и Diploceraspis (Germain, 2010).
Для позднепермского времени все эти элементы
выглядят “живыми ископаемыми”, унаследован-
ными от евроамериканской пермокарбоновой
биоты, характеризовавшей “эдафозавро–нектри-
диевую” экваториальную провинцию A. Милне-
ра (Milner, 1993). Такая же оценка отчасти оправ-
дана и для одной из двух главных групп сопут-
ствующих растительноядных рептилий –
капторинид подсемейства Moradisaurinae с мно-
горядными челюстными зубами (Jalil, Dutuit,
1996; O’Keefe et al., 2005; Modesto et al., 2018). Ибо,
хотя капториниды в разной степени известны в
течение всей перми (Modesto, Smith, 2001; Reisz
et al., 2011), их расцвет также связан именно с на-
чалом этого времени. Единственным широко
представленным в Северной Африке тетрапод-
ным компонентом, обычным для поздней перми
в целом, являются парейазавры (роды Bunostegos
в Нигерии и Arganaceras в Марокко: Sidor et al.,
2003; Jalil, Janvier, 2005; Tsuji et al., 2013; Turner
et al., 2015). В фауне Моради им, как и морадизав-
ринам, принадлежит примерно треть всех нахо-
док (Bernardi et al., 2017). Напротив, скелетные
остатки терапсид либо неизвестны, либо, в случае
фауны Моради, представлены пока единственным
фрагментом, относимым предположительно к
горгонопсиям–рубиджиинам (Smiley et al., 2008).

Если гипотетически рассматривать необыч-
ную структуру североафриканских сообществ как
переходное неустойчивое состояние, связанное с
процессом дезинтеграции позднепермской био-
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ты, то оно, очевидно, должно быть достаточно
близким по времени к итоговому пермскому вы-
миранию. Т.е. во всяком случае, речь должна ид-
ти действительно о фаунах позднепермского воз-
раста.

Однако на самом деле датировка этих сооб-
ществ не вполне ясна. Присутствие диплокаулид
в Марокко позволяет допускать их раннеперм-
ский возраст (Dutuit, 1988; Milner, 1993; Lucas,
2004). С другой стороны, отнесение рассматрива-
емых фаун к поздней перми (Taquet, 1972) часто
подразумевало среднюю пермь в нынешнем по-
нимании. В этом случае оно, в основном, опира-
лось на сопоставление марокканских форм (кап-
торинида–морадизаврина и, позднее, диплокау-
лида) с сообществами из казанского яруса
Восточной Европы и из его предполагавшегося
эквивалента в Северной Америке (Taquet, 1972;
Jalil, Dutuit, 1996). Наконец, главные аргументы,
выдвигаемые в пользу собственно позднеперм-
ской датировки (преобладающей ныне) – это ве-
роятное присутствие в фауне Моради горгонопи-
да–рубджиина, а также тот факт, что все извест-
ные южноафриканские капториниды относятся
именно к этому возрасту (Smiley et al., 2008; Tsuji
et al., 2013). Более косвенным доводом служит со-
поставление североафриканских фаун с ихно-
комплексом формации Валь Гардена в Южных
Альпах, датируемым поздней пермью (Bernardi
et al., 2017). Привязка обсуждаемых фаун к ярусам
верхней перми, т.е. вучапинскому (Sidor et al.,
2005, рис. 2; Hmich et al., 2006) или чансинскому
(Modesto et al., 2018), указывается редко и без
конкретного обоснования.

Отметим также, что оценка возраста наиболее
рутинного группового компонента марокканской
и нигерийской фаун, т.е. парейазавров, остается
неоднозначной. В обоих случаях отмечается их
сходство с родом Elginia из верхней перми Шот-
ландии; но для более изученного нигерийского
Bunostegos оно предполагается конвергентным, а
сам этот таксон помещается в промежуточное по-
ложение между средне- и позднепермскими па-
рейазаврами (Jalil, Janvier, 2005; Tsuji et al., 2013;
Turner et al., 2015).

В то же время, нынешние представления о ге-
незисе и среде обитания североафриканских
пермских фаун достаточно единодушны. Связь
их архаичных элементов с пермокарбоновой био-
той Еврамерики выглядит самоочевидной; об-
суждается лишь вопрос, появились ли они на аф-
риканском континенте в ранней перми или про-
никли туда позднее (Sidor et al., 2005; Steyer et al.,
2006; Damiani et al., 2006; Germain, 2010). В каче-
стве главной причины эндемизма местных сооб-
ществ указывается усиление аридизации климата
в течение перми и, как следствие, возникновение
в экваториальной зоне лопинского времени за-

сушливого пояса со специфической биотой. Ана-
лиз литологии и геохимии местных костеносных
толщ указывает на климат, близкий к пустынно-
му, но с резко выраженными сезонами муссон-
ных осадков. Считается, что эти особенности, как
и принадлежность Северной Африки (в поздней
перми) к евроамериканской флористической
провинции, с доминированием вольциевых хвой-
ных и других голосеменных, обусловили биоти-
ческую обособленность региона от Южной
Гондваны с ее умеренным климатом и глоссопте-
риевой флорой (Sidor et al., 2005; Steyer et al. 2006;
Sidor, 2013; Looy et al., 2016; Bernardi et al., 2017).

Идея широтно-климатической обусловленно-
сти эндемизма североафриканских фаун получи-
ла также развитие в рамках общего анализа ло-
пинских континентальных биот. Согласно гипо-
тезе М. Бернарди с соавт. (Bernardi et al., 2017), в
поздней перми градиент широтной представлен-
ности тетраподных групп высокого ранга показы-
вал нарастание в сторону экватора, что согласует-
ся с рядом прежних обобщений, объясняющих
таким путем повышенное разнообразие состава
тропических сообществ – как сегодняшних, так и
древних. Авторы упомянутой гипотезы, как и
многие другие исследователи, склонны связывать
указанную особенность с тем, что низкоширот-
ным средам вообще должны быть свойственны
как повышенные темпы возникновения новых жиз-
ненных форм, так и замедленное вымирание старых.
Таким образом, принимается, что обе эти законо-
мерности (вклад которых в тропическое разнооб-
разие обсуждается с давнего времени: Stebbins,
1974) проявляются в низких широтах одновре-
менно. Как пример первого эффекта, приводится
появление в позднепермских сообществах архо-
завроморф (в числе будущих мезозойских доми-
нантов); в качестве примера второго – сохране-
ние архаичных амфибий и капторинид в обсужда-
емых североафриканских фаунах (Bernardi et al.,
2017).

Таким образом, два подчеркнутых выше фено-
мена (“упреждающее” появление эволюционных
новшеств и “запаздывающее” исчезновение от-
дельных реликтов) рассматриваются в этом слу-
чае как постоянные свойства низкоширотных
биот, т.е. получают исключительно простран-
ственное объяснение. Между тем, по нашим
представлениям, как было указано выше, оба эти
явления относятся к ожидаемым закономерно-
стям системной перестройки сообществ и потому
имеют неоднородную динамику во времени. Имеет-
ся в виду, что необратимое нарушение стабильно-
сти биотической системы в пороговых условиях
приводит ее в неравновесное состояние, при кото-
ром внутренние взаимосвязи, контролирующие
ее состав, ослабевают и теряют эффективность. В
силу этого отдельные маргинальные компоненты
сообщества получают возможность быстрого ро-
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ста численности и ускоренной стабилизации –
будь то недавно возникшие варианты жизненных
форм, или же отдельные реликты старых групп.
Этот ход событий неизбежно придает процессу
исторических преобразований биот неравномер-
ный (прерывистый) характер, который не нахо-
дит выражения в чисто пространственных объяс-
нениях их причин. Этим не оспаривается воз-
можность ведущей роли низкоширотных сред в
формировании ранних моделей организацион-
ных новшеств – по крайней мере, для эпох с рез-
кой широтной дифференциацией климата (эф-
фект “экваториальной помпы”: Дарлингтон,
1966). Однако превращение таких моделей в
устойчивые типы организации (единственно
улавливаемые геологической летописью) едва ли
имеет столь же однозначную зональную обуслов-
ленность.

В свете сказанного, касаясь причин сохране-
ния реликтов, едва ли можно априори отождеств-
лять их с “консервирующей” ролью низких ши-
рот. Во-первых, связывая с тропиками формиро-
вание новых моделей организации, мы тем самым
признаем более позднее закрепление последних в
высоких широтах, где они могут и сохраняться
дольше, чем в областях своего появления (“вне-
экваториальное персистирование”: Мейен, 1986).
Во-вторых, говоря об ископаемых реликтах, мы во
многих случаях имеем в виду “возвращение” так-
сона в доступную геологическую летопись после
определенного хронологического перерыва. Этот
феномен (“Lazarus” эффект), отражающий по-
вторное усиление роли таксона после периода его
маргинализации, очевидно, указывает на систем-
ные изменения в сообществе, к которому он при-
надлежит. Но такие изменения могли происхо-
дить в разных широтных зонах.

Затронутое выше различие в понимании при-
чин сохранения реликтов в составе продвинутых
сообществ может быть пояснено на примере рас-
смотренных североафриканских позднепермских
фаун, в которых сохраняются глубоко архаичные
амфибии (эдопоидные темноспондилы и нектри-
дии–диплокаулиды). Пространственное (“ши-
ротно-климатическое”) объяснение данного
факта ясно указывает на источник происхожде-
ния этих древних групп, но не затрагивает вопро-
са о том, насколько значима была их роль в более
ранних сообществах, стоящих ближе по времени
к пермокарбоновой экваториальной фауне Евра-
мерики. С другой стороны, в рамках системного
взгляда на механизм фаунистических перестроек,
сам факт аномального присутствия древних
групп в составе необычной для них биоты позво-
ляет с известной вероятностью подозревать по-
вторное временное усиление их роли вслед за пе-
риодом их угасания. Чтобы подтвердить такое
предположение в отношении североафриканских
фаун, необходимо было бы располагать данными

о предшествующих этапах их эволюции в течение
перми. Поскольку такие сведения отсутствуют,
мы можем опираться лишь на некоторые косвен-
ные свидетельства.

В первую очередь они касаются марокканско-
го диплокаулида (Diplocaulus minimus). Из трех
известных черепов этой формы два сохранились
достаточно полно и показывают одинаковый тип
асимметрии – укороченность и закругленность
правого заднебокового угла черепа. Индивиду-
альная изменчивость здесь маловероятна, и воз-
можной причиной этой аберрации называют
проявление “средового стресса” (Germain, 2010).
Нам, однако, представляется наиболее вероят-
ным истолкование этого феномена как типично-
го свидетельства групповой изменчивости филу-
ма накануне его вымирания (ср.: Шишкин, 2017,
2019а). Имеется в виду, что критическая смена
условий существования “нормального” предко-
вого морфотипа сделала невозможным его устой-
чивое воспроизводство в поколениях и привела к
его замене пространством лабильных вариаций,
среди которых одна или несколько смогли стаби-
лизироваться на короткое историческое время в
качестве относительно жизнеспособных (приме-
ром чему и является D. minimus). В этом случае
непосредственная предыстория данного диплок-
аулидного морфотипа, связывающая его с нор-
мальным предком, не представляла собой ряда
одинаково устойчивых и значимых форм, но де-
монстрировала провал в численности и стабиль-
ности особей, реализуемых на протяжении этого
перехода. Тогда морфология этого таксона, оче-
видно, свидетельствует о его формировании на
основе неравновесной (неустойчивой) организа-
ции у ближайших предков.

Другим объектом рассмотрения может слу-
жить предыстория поздних капторинид–моради-
заврин. Хотя конкретно для североафриканских
родов она неизвестна, ее приблизительно можно
оценить для пермской суши в целом. Подавляю-
щая часть многообразия морадизаврин, как и
капторинид вообще, приходится на раннюю
пермь Северной Америки. В средней перми име-
ются лишь крайне редкие находки из Евразии,
относящиеся к диноцефаловой фауне (Geca-
togomphius из казанского яруса Восточной Евро-
пы и Gansurhinus из формации Сидагоу Китая:
Вьюшков, Чудинов, 1957; Reisz et al., 2011). В
поздней перми морадизаврины снова входят в
число региональных доминантов – теперь уже в
Северной Африке, и, кроме того, они известны
по единичным остаткам из близких областей
Южной и Центральной Европы (слои Порт де
Канонж о-ва Майорка и цехштейн Германии:
Sues, Munk, 1996; Liebrecht et al., 2017). Един-
ственная одновозрастная находка вне этих ареа-
лов (отнесенная к среднепермскому виду: Reisz
et al., 2011) происходит из Внутренней Монголии.
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Все остальные позднепермские капториниды,
происходящие целиком из Южной Африки, не
относятся к морадизавринам и принадлежат мел-
ким насекомоядным формам с однорядными зу-
бами или зачаточной многорядностью (Gow,
2000; Modesto, Smith, 2001). Таким образом, до-
ступные данные по истории морадизаврин указы-
вают на их угасание в гваделупское время с после-
дующим локальным возвращением в число доми-
нантов к концу перми. Эта наблюдаемая картина
истории группы близка к типичному “Lazarus”
эффекту, отличаясь лишь слабой выраженностью
или краткостью пробела в ее документированной
летописи. Она позволяет с большой вероятно-
стью допускать, что важная роль морадизаврин,
отмечаемая для североафриканских сообществ,
не была непосредственно унаследована от пермо-
карбоновой биоты, но сложилась здесь заново.

При сегодняшнем уровне знаний неясно, на-
сколько описанные процессы конкретно имели
место в ходе становления североафриканскх фаун.
Но, в любом случае, сам факт присутствия диплок-
аулид или эдопоидных амфибий в одном сообще-
стве с парейазаврами отчетливо свидетельствует,
что последнее показывало черты неравновесно-
сти и сложилось относительно недавно по отно-
шению ко времени своего регистрируемого су-
ществования. Справедливость сказанного сохра-
няется и в том гипотетическом случае, если
североафриканские фауны в действительности
относятся к средней перми (см. выше). В этом
случае свойственные им проявления неравновес-
ности могли бы соответствовать ранней стадии
системного перехода от гваделупской биоты к ло-
пинской.
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On Traces of Non-Equilibrium States in the Evolution
of Terrestrial Vertebrate Communities Across Paleozoic–Mesozoic Boundary

M. A. Shishkin
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Evolutionary change in a living system starts with a violation of system’s equilibrium and an increase in its
internal disorderliness. Typical manifestations of this process are exemplified by the transformation of the tet-
rapod faunas across the Permian–Triassic boundary. These are seen both at the end of the transition to a new
equilibrium (in the pioneer Triassic faunas) and at its beginning (in the terminal Permian communities). In
the first case, the most distinct manifestations are: unfinished state of structural changes within some new
groups; a high degree of endemism of regional pioneer communities, and the heterogeneity of their change
with time. In the second case, as can be seen from the analysis of the early-crisis (Vyaznikovian) biota of East-
ern Europe, the observed events primarily include: the “precocious” appearance of some future dominants;
the “return” of a number of relics to the fossil record; and the examples of the explosive group variability in
some taxa close to extinction. Actual or probable traces of non-equilibrium changes, similar to those noted
in the Vyaznikovian biota, can be also partly traced in other Late Permian faunas of Eurasia and in coeval
communities of southern and northern Gondwana.

Keywords: Permian, Triassic, tetrapod faunas, evolution, organizational equilibrium, disorderliness
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Из отложений нижнего турне нижнего карбона Волго-Уральского бассейна и нижнего фамена
верхнего девона Полярного Урала описаны новый род Nestelliana gen. nov. и два новых вида радио-
лярий: N. glomerosa sp. nov. и N. grassiclatrata sp. nov.

Ключевые слова: Radiolaria, новые род и виды, нижнефаменский подъярус, нижнетурнейский подъ-
ярус, Полярный Урал, Волго-Уральский бассейн, Россия
DOI: 10.31857/S0031031X22010020

В настоящее время впервые в истории иссле-
дования радиолярий в отложениях нижнего турне
нижнего карбона скв. Мелекесской-1 Волго-
Уральского бассейна (рис. 1) встречены радиоля-
рии очень хорошей сохранности. Радиолярии
представлены 25 видами из девяти родов. При
этом половина видов пока не известна науке и бу-
дет описана в специальных работах, посвящен-
ных новым таксонам радиолярий.

Настоящая статья посвящена описанию уди-
вительного и очень редкого морфотипа радиоля-
рий в виде клубка хаотично переплетающихся
апофизов, заполняющих всю внутреннюю по-
лость скелета. Необычная морфология скелета
впервые была проиллюстрирована Ф. Гурмелон
(Gourmelon, 1987) при описании радиолярий из
отложений среднего – начала верхнего турне
нижнего карбона гор Монтань-Нуар Франции
(Vachard et al., 2017). Среди них обращает на себя
внимание морфотип с хаотичным переплетением
апофизов, образующих широкоячеистую струк-
туру скелетной ткани, заполняющей всю внут-
реннюю часть скелета (рис. 2, а, б). Однако Гур-
мелон (Gourmelon, 1987) отнесла этот морфотип
радиолярий к виду Polyentactinia polygonia Fore-
man, 1963.

Аналогичный морфотип из сросшихся ради-
альных и тангенциальных стержней (рис. 2, в)
был обнаружен А. Брауном и Р. Шмидт-Эффин-
гом (Braun, Schmidt-Effing, 1988) из отложений
нижнего визе (слои Pericyclus-Delta) нижнего

карбона Франкенвальда (Бавария) и также отне-
сен к виду P. polygonia.

Вместе с тем, вид P. polygonia (рис. 3, а, б) от-
личается формированием шести- или восьмилу-
чевой двойной спикулы, от лучей которой на раз-
ных расстояниях отходят прямые или слегка изо-
гнутые шипики, которые разветвляются и
анастомозируют, и образуют очень рыхлую ре-
шетчатую оболочку с угловыми ячейками1 (Fore-
man, 1963). То есть, морфологические особенно-
сти скелета P. polygonia характеризуются наличи-
ем одной решетчатой оболочки с угловыми
широкими ячейками и отсутствием заполнения
внутреннего объема скелета рыхлой ячеистой
скелетной тканью.

Следовательно, морфотипы (рис. 2, а–в), опи-
санные Гурмелон (Gourmelon, 1987), Брауном и
Шмидт-Эффингом (Braun, Schmidt-Effing, 1988),
принципиально отличаются от представителей
P. polygonia и могут быть рассмотрены в составе
нового рода и вида: Nestelliana glomerosa sp. nov.

Своеобразный морфотип радиолярий в виде
клубка хаотично переплетающихся апофизов был
встречен в отложениях нижнего фамена верхнего
девона Полярного Урала и изначально был опре-
делен как Tetragregnon quadrispinosa (Foreman,

1 “A six- to eight-rayed double spicule, from the rays of which
arise straight spinules that branch and anastomose. The spinules
arise at various distances along each ray, their branches are few
and straight or only slightly curved, and the resultant meshwork
is very loose and formed of few angular meshes” (Foreman,
1963, с. 281).

УДК 563.14:551.734.5/.735.1(234.81+470.42)
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Рис. 1. Местонахождение радиолярий Nestelliana gen. nov.: а – Полярный Урал, р. Пальник-Ю; б – Волго-Уральский
бассейн, скв. Мелекесская-1.
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1963) (Afanasieva, Amon, 2011; Афанасьева, Амон,
2012; Афанасьева, 2020; Afanasieva, 2020). Однако
современные исследования показали ошибоч-
ность этого определения, а особенности морфо-
логии позволяют уверенно отнести данный мор-
фотип к новому роду Nestelliana gen. nov. (табл. I,
фиг. 2–4 (см. вклейку).

Таким образом, необычный клубковидный
морфотип радиолярий встречен в отложениях:
(1) нижнего фамена верхнего девона Полярного
Урала России; (2) нижнего турне нижнего карбо-
на Волго-Уральского бассейна России; (3) сред-
него–начала верхнего турне нижнего карбона гор
Монтань-Нуар Франции; (4) нижнего визе (слои
Pericyclus-Delta) нижнего карбона Франкенваль-
да Германии.

Данный морфотип радиолярий описывается
ниже в качестве нового рода Nestelliana gen. nov. с

двумя новыми видами: N. glomerosa sp. nov. и
N. grassiclatrata sp. nov.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ
Т И П RADIOLARIA

Н А Д К Л А С С POLYCYSTINA
К Л А С С SPUMELLARIA
О Т Р Я Д CANCELLIATA

СЕМЕЙСТВО HAPLENTACTINIIDAE NAZAROV 
IN NAZAROV ET POPOV, 1980

ПОДСЕМЕЙСТВО HAPLENTACTINIINAE NAZAROV IN 
NAZAROV ET POPOV, 1980

Род Nestelliana Afanasieva, gen. nov.

Н а з в а н и е в честь палеонтолога и стратигра-
фа Г.П. Нестелл, проф. Техасского университета,
г. Арлингтон, США; ж.р.

Т и п о в о й  в и д – Nestelliana glomerosa sp. nov.

Рис. 2. Морфотипы Nestelliana glomerosa sp. nov.: а, б – восстановлено из: Gourmelon, 1987 (табл. 10, фиг. 1, 5), ×300:
а – экз. LPB 12819, б – экз. LPB 12808; в – восстановлено из: Braun, Schmidt-Effing, 1988 (рис. 23), экз. REM 12/2, штрих
30 мкм.

а б в

Рис. 3. Polyentactinia polygonia Foreman, 1963: а, б – восстановлено с увеличением размера фотографий из: Foreman,
1963 (табл. 5, фиг. 1a, 1b): а – шестилучевая спикула, экз. USNM 640455, ×320; б – восьмилучевая спикула, экз. USNM
640454, ×320.

а б
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Д и а г н о з. Скелет субсферической формы
образован хаотичным переплетением апофизов,
заполняющих всю внутреннюю полость скелета.
Внутренний каркас расположен эксцентрично и
представлен условно четырьмя стержневидными
лучами, расходящимися от единого центра
(рис. 4, б: s). Продолжением лучей внутренней
спикулы являются основные удлиненно-кониче-
ские иглы (рис. 4, б: L). На разных уровнях основ-
ных игл развиваются прямые или изогнутые апо-
физы (рис. 4, б: a), соединение и переплетение ко-
торых между собой образует рыхлый решетчатый
клубок с полигональными отверстиями. На узлах
соединения апофизов формируются дополни-
тельные стержневидные и удлиненно-кониче-
ские иглы (рис. 4, б: l). Размер основных и допол-
нительных игл на внешней поверхности скелета
примерно одинаковый и составляет около 10–
12% от диаметра скелета. На апофизах внешней
поверхности скелета развиты тонкие стержне-
видные и конические шипики (рис. 4, б: h).

В и д о в о й  с о с т а в. Два вида: типовой вид
Nestelliana glomerosa из нижнего фамена верхнего
девона Полярного Урала России и нижнего кар-
бона: нижнего турне Волго-Уральского бассейна
России, среднего – начала верхнего турне гор
Монтань-Нуар Франции и нижнего визе Фран-
кенвальда Германии; N. grassiclatrata sp. nov. из
нижнего фамена верхнего девона Полярного
Урала и нижнего турне нижнего карбона Волго-
Уральского бассейна России.

С р а в н е н и е. От Haplentactinia Foreman,
1963 (характеризующегося развитием шестилуче-
вой спикулы, образованием решетчатой оболоч-
ки скелета и наличием шести основных длинных
стержневидных игл), от Polyentactinia Foreman,
1963 (отличающегося образованием одной ре-
шетчатой оболочки с полигональными ячейками
и двойной спикулы с шестью или более лучами),
от Provisocyntra Nazarov et Ormiston, 1987 (облада-
ющего четко дифференцированными слоями
скелета, образованными сетчатым переплетени-
ем очень тонких прутьев) и от Secuicollacta Naza-
rov et Ormiston, 1984 emend. MacDonald, 1998 (ха-
рактеризующегося развитием спикулы с пятью–
семью и более лучами, ориентированными в од-
ной плоскости, и одного луча, перпендикулярно-
го к остальным) новый род отличается хаотичным
переплетением стержневидных апофизов, запол-
няющих всю внутреннюю полость скелета, и
формированием условно четырехлучевой спику-
лы. От Tetragregnon Ormiston et Lane, 1976, кото-
рый характеризуется развитием субтетраэдриче-
ского скелета, образованного хаотичным пере-
плетением апофизов, и четырехлучевой спикулы,
продолжением лучей которой являются хорошо
развитые длинные стержневидные основные иг-
лы, новый род отличается субсферической фор-
мой скелета и развитием очень коротких кониче-
ских основных игл.

З а м е ч а н и е. Плотное переплетение апо-
физов не позволяет уверенно идентифицировать
строение внутреннего каркаса. Однако в резуль-

Рис. 4. Схема строения Nestelliana glomerosa sp. nov., экз. ПИН, № 5508/6916-09; Волго-Уральский бассейн, Мелекес-
ская впадина, скв. Мелекесская-1, инт. 1881.7–1883.2 м; нижний карбон, нижнетурнейский подъярус: а – позитивное
и б – негативное изображение. Обозначения: a – апофизы, h – шипы и шипики, L – основные иглы, l – дополнитель-
ные иглы, s – спикула. Штрих = 30 мкм.

а б
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тате наблюдений удалось установить фрагменты
трех лучей спикулы (рис. 4, б: s) и проследить раз-
витие двух основных игл (рис. 4, б: L), являющих-
ся продолжением лучей внутренней спикулы.

Nestelliana glomerosa Afanasieva sp. nov.

Табл. I, фиг. 1–3

Polyentactinia polygonia Foreman, 1963: Gourmelon, 1987,
табл. 10, фиг. 1, 5; Braun, Schmidt-Effing, 1988, рис. 23.

Tetragregnon quadrispinosa (Foreman, 1963): Afanasieva,
Amon, 2011, табл. 26, фиг. 7; Афанасьева, Амон, 2012,
табл. 29, фиг. 7; Афанасьева, 2020, табл. 43, фиг. 3; Afanasieva,
2020, табл. 36, фиг. 7.

Н а з в а н и е  в и д а от glomerosus лат. – клуб-
кообразный (собравшийся в клубок).

Г о л о т и п – ПИН, № 5508/6916-09; Россия,
Волго-Уральский бассейн, скв. Мелекесская-1,
инт. 1881.7–1883.2 м, обр. 6916; нижний карбон,
нижнетурнейский подъярус.

О п и с а н и е (рис. 2, 4). Скелет субсфериче-
ский, среднего размера (D = 118–171 мкм). Внут-
ренняя полость скелета заполнена хаотичным пе-
реплетением относительно тонких стержневид-
ных апофизов (tw = 3–5 мкм, D/tw = 31.5–39.3).
Внешняя оболочка образована разрастанием
уплощенных апофизов, формирующих очень
большие (D/dp = 6.0–6.8) полигональные отвер-
стия разного размера (от 18 до 25 мкм). Основные
иглы удлиненно-конические, очень короткие
(L/D = 0.1–0.3) и относительно толстые (L/wL =
= 3.2–5.3). На узлах соединения апофизов фор-
мируются дополнительные удлиненно-кониче-
ские иглы: короткие (D/l = 4.1–5.5) и относитель-
но толстые (l/wl = 4.8–5.2). На поверхности апо-
физов внешней сферы развиты очень длинные
конические шипики (D/h = 7.9–10.1).

Р а з м е р ы  в  м к м  и  о т н о ш е н и я2

(рис. 5):

С р а в н е н и е. От вида N. grassiclatrata sp. nov.,
характеризующегося короткими основными иг-
лами и хаотичным переплетением очень толстых
апофизов, окаймляющих очень большие полиго-
нальные отверстия (от 26 до 34 мкм), вид N. glom-
erosa sp. nov. отличается развитием очень корот-
ких основных игл и очень тонких апофизов, фор-
мирующих полигональные отверстия меньшего
размера (от 18 до 25 мкм).

М а т е р и а л. Шесть скелетов: один экз. из ти-
пового местонахождения; два экз. из верхнефа-
менских отложений на р. Пальник-Ю Полярного
Урала России; два экз. из среднего–начала верх-
него турне гор Монтань-Нуар Франции; один
экз. из нижнего визе Франкенвальда Германии.

2 Статистический анализ абсолютных и относительных зна-
чений параметров скелетов радиолярий палеозоя показал
устойчивую закономерность изменения размеров скелета,
его частей и их соотношений. Наличие таких устойчивых
зависимостей позволяет формализовать процесс классифи-
кации данных и оперировать при описании видов понятия-
ми “очень большой”, “большой”, “маленький” или “очень
маленький”, которым отвечают определенные ранжирован-
ные количественные величины (Афанасьева, 2000).

Экз. № D dp tw L wL l wl h

5508/6916-09 (голотип) 171 25 5 37 7 31 6 17
5312/15951 126 21 4 16 5 – – –
5312/15721 118 18 3 32 8 29 6 15

Экз. № D/tw D/dp D/l D/h L/D L/wL l/wl dp/tw

5508/6916-09 
(голотип)

34.2 6.8 5.5 10.1 0.2 5.3 5.2 5.0

5312/15951 31.5 6.0 – – 0.1 3.2 – 5.8
5312/15721 39.3 6.6 4.1 7.9 0.3 4.0 4.8 6.0

Рис. 5. Основные абсолютные и относительные морфометрические параметры скелетов сферических радиолярий па-
леозоя (Афанасьева, 2000): D − диаметр внешней оболочки, dp − диаметр полигональный ячеек внешней оболочки,
h − высота шипов, L − длина основных игл, l − длина второстепенных игл, tw − толщина апофизов внешней оболочки,
wL − ширина основания основных игл, wl − ширина основания второстепенных игл.
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Nestelliana grassiclatrata Afanasieva sp. nov.

Tабл. I, фиг. 4, 5

Н а з в а н и е  в и д а от grassus лат. – толстый и
clatratus лат. – решетчатый.

Г о л о т и п – ПИН, № 5508/6916-07; Россия,
Волго-Уральский бассейн, скв. Мелекесская-1,
инт. 1881.7–1883.2 м, обр. 6916; нижний карбон,
нижнетурнейский подъярус.

О п и с а н и е. Скелет субсферический, боль-
шой (D = 138–162 мкм). Внутренняя полость ске-
лета заполнена хаотичным переплетением очень
толстых стержневидных апофизов (tw = 8–10 мкм,
D/tw = 16.2–17.3). Внешняя оболочка образована
разрастанием уплощенных апофизов, формиру-
ющих очень большие (D/dp = 4.8–5.3) полиго-
нальные отверстия разного размера (от 26 до
34 мкм). Основные иглы удлиненно-конические,
короткие (L/D = 0.4) и относительно толстые
(L/wL = 4.8). На узлах соединения апофизов фор-
мируются дополнительные удлиненно-кониче-
ские иглы: короткие (D/l = 3.9–5.8) и очень тол-
стые (l/wl = 3.0–3.8). На поверхности апофизов
внешней сферы развиты очень длинные кониче-
ские шипики (D/h = 12.6–18).

Р а з м е р ы  в  м к м  и  о т н о ш е н и я
(рис. 5):

М а т е р и а л. Два экз. из типового местона-
хождения и из верхнефаменских отложений на
р. Пальник-Ю Полярного Урала России.

* * *
Автор приносит свою искреннюю благодар-

ность А.С. Алексееву, Г.П. Нестелль и В.С. Виш-
невской за ценные советы и конструктивные ре-
комендации; Л.И. Кононовой за консультации

относительно возраста вмещающих пород;
Л.И. Кононовой и В.М. Назаровой за предостав-
ленный материал по радиоляриям; А.Ф. Банни-
кову, Я.М. Кузьминой, М.А. Кнорре и А.В. Коро-
мысловой за ценные советы и замечания при под-
готовке статьи к печати.

Исследование морфологии радиолярий про-
водилось на сканирующих электронных микро-
скопах CamScan и TESCAN на базе Палеонтоло-
гического ин-та им. А.А. Борисяка РАН (ПИН).
Коллекции радиолярий фаменского яруса верх-
него девона № 5312 и турнейского яруса нижнего
карбона № 5508 хранятся в ПИН РАН. Измере-
ния элементов скелетов радиолярий и морфомет-
рический анализ абсолютных и относительных
значений параметров раковин радиолярий палео-
зоя проводились по стандартной методике (рис. 5)
(Афанасьева, 2000).

Работа выполнена в рамках госзадания ПИН
РАН.
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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. Nestelliana glomerosa sp. nov.: 1 – голотип ПИН, № 5508/6916-09: 1а – штрих = 53 мкм, 1б – штрих = 23 мкм,
1в – штрих = 20 мкм; 2 – экз. ПИН, № 5312/15951, штрих = 36 мкм; 3 – экз. ПИН, № 5312/15721: 3а – штрих = 40 мкм,
3б – штрих = 15 мкм.
Фиг. 4, 5. Nestelliana grassiclatrata sp. nov.: 4 – экз. ПИН, № 5312/15818, штрих = 46 мкм; 5 – голотип ПИН, № 5508/6916-07:
5а – штрих = 20 мкм, 5б – штрих = 59 мкм, 5в – штрих = 15 мкм.
Нижний карбон, нижнетурнейский подъярус; Россия, Волго-Уральский бассейн, скв. Мелекесская-1, инт. 1881.7–
1883.2 м, обр. 6916 (фиг. 1, 5). Верхний девон, нижнефаменский подъярус; Россия, Полярный Урал, р. Пальник-Ю
(фиг. 2–4).

Экз. № D dp tw L wL l wl h

5508/6916-07 (голотип) 162 34 10 58 12 42 11 9
5312/15818 138 26 8 – 12 24 8 11

Экз. № D/tw D/dp D/l D/h L/D L/wL l/wl dp/tw

5508/6916-07 
(голотип)

16.2 4.8 3.9 18.0 0.4 4.8 3.8 3.4

5312/15812 17.3 5.3 5.8 12.6 – – 3.0 3.3
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New Radiolarian Genus Nestelliana gen. nov. and New Species of Late Devonian
from the Polar Urals and of Early Carboniferous

from the Volga-Ural Basin of Russia
M. S. Afanasieva

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

The new radiolarian genus Nestelliana gen. nov. and two new species: N. glomerosa sp. nov. and N. grassicla-
trata sp. nov., are described from the deposits of the Lower Carboniferous, Lower Tournasian from the Volga-
Ural Basin and the Upper Devonian, Lower Famennian from the of the Polar Urals of Russia.

Keywords: Radiolaria, new genus and species, Lower Famennian, Lower Tournasian, Polar Urals, Volga-Ural
Basin, Russia
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Приводятся результаты ревизии видов Crassatella (Bathytormus) из среднеэоценовых отложений,
вскрытых карьерами Ингулецкого горно-обогатительного комбината и Визирка 1 (г. Кривой Рог).
Род Bathytormus переведен в ранг подрода. Из состава вида, описанного ранее как Bathytormus cipitis
cipitis (Berezovsky, 1998), выделены в новый вид Crassatella (Bathytormus) ignava формы, обладающие
на макушечной области валикообразными ребрами. Название C. (B.) cipita оставлено за створками,
у которых верхняя часть покрыта расставленными пластинчатыми ребрами. В связи с изменениями
объема и диагностических признаков последнего вида и типового подвида приведены их переопи-
сания.

Ключевые слова: моллюски, двустворки, палеоген, Украина
DOI: 10.31857/S0031031X22010032

В западном борту карьера Ингулецкого горно-
обогатительного комбината (ИнГОКа), располо-
женного вблизи южной окраины г. Кривой Рог,
вскрыта тридцатиметровая толща среднеэоцено-
вых отложений, некоторые слои которой содер-
жат многочисленные створки двустворчатых
моллюсков хорошей сохранности (рис. 1).

По количеству обнаруженных видов данное
местонахождение находится на первом месте сре-
ди всех местонахождений среднеэоценовых мол-
люсков территории Украины. На сегодня отсюда
извлечены створки 160 видов бивальвий (Бере-
зовский, 2010).

Одной из особенностей этого местонахожде-
ния ископаемой фауны является присутствие
большого количества створок новых видов мол-
люсков. Уже были опубликованы описания но-
вых видов Lithophaga (Бiлокрыс и др., 1991), Eufis-
tulana и Clavagella (Белокрыс, 1991a), Gastrochaena
(Белокрыс, 1991б), Aspidopholas (Белокрыс, 1992),
Coralliophaga (Березовский, 1994а), Trigonodesma
(Березовский, 1997а), Barbatia (Березовский,
1997б, 2002б), Cardita, Glans, Loxocardium и
Nemocardium (Березовский, 1998а), Crassatella
(Березовский, 1998б, 2004, 2018б), Chama (Бере-
зовский, 2000, 2002а), Pitar и Callista (Березов-
ский, 2005), Miocardiopsis (Березовский, 2007a),
Vulsella (Березовский, 2007б), Circe (Березов-
ский, 2008), Acar (Березовский, 2014), Crassatina
(Березовский, 2018а). Здесь же обнаружены и

представители нескольких новых родов биваль-
вий (Березовский, 2015).

Среди Crassatellidae из эоценовых отложений
карьера ИнГОКа в 1998 г. был описан новый вид
Bathytormus cipitis и два его подвида, B. cipitis cip-
itis и B. cipitis curtus (Березовский, 1998б), а в
2004 г. было опубликовано описание еще одного
нового подвида Bathytormus под названием Cras-
satella (Bathytormus) lamellosa remissa (Березов-
ский, 2004).

Особенностью материала по Bathytormus из
среднеэоценовых пород карьера ИнГОКа являет-
ся наличие в коллекции большого числа целых
створок (свыше 700). Часть из них, в основном те,
которые извлечены из зеленовато-серых песков
кровли малиновской свиты (рис. 1), обладают в
той или иной степени потертой наружной по-
верхностью; непотертые экземпляры встречают-
ся редко. Вместе с тем, большинство створок, из-
влеченных из серовато-зеленых алевритовых
глин подошвы староингулецкой свиты (рис. 1),
имеют очень хорошую сохранность, позволяю-
щую судить о весьма нежных элементах их
скульптуры.

Наибольшее скопление створок Bathytormus в
карьере ИнГОКа характерно для пород кровли
малиновской свиты и осадков подошвы староин-
гулецкой свиты. На остальных стратиграфиче-
ских уровнях моллюски встречаются значительно
реже и, как правило, имеют худшую сохранность.

УДК 564.1:551.781(477)
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Среднеэоценовые слои с тем же среднеэоце-
новым комплексом фауны вскрыты также и в се-
верном борту затопленного карьера Визирка 1,
который расположен примерно в 2 км севернее
карьера ИнГОКа. Число обнаруженных экзем-
пляров бивальвий из данного местонахождения

заметно меньше, но все найденые здесь Bathytor-
mus имеют идеальную сохранность.

Историю изучения Bathytormus из среднеэоце-
новых отложений Кривого Рога и его окрестно-
стей можно трактовать следующим образом.

Впервые несколько десятков створок Bathytor-
mus отличной сохранности были обнаружены
Л.С. Белокрысом в алеврито-глинистой породе
карьера Визирка 1. Д.Е. Макаренко отнес их к ви-
ду Crassatella lamellosa Lamarck (Макаренко, Бе-
локрыс, 1985).

При первичной диагностике (в 1987–1994 гг.)
все Bathytormus из эоценовых пород карьера Ин-
ГОКа также были отнесены к виду Crassatella
lamellosa. Этот факт нашел свое отражение в тек-
сте диссертации А.А. Березовского (1994б). В дан-
ной работе было отмечено, что от типичных
C. lamellosa из лютетских пород Парижского бас-
сейна обнаруженные створки отличаются отсут-
ствием концентрических ребер в нижней полови-
не взрослых створок. Этот факт объяснялся из-
менчивостью скульптуры или потертостью
материала. Было также подмечено, что створки
из песков кровли малиновской свиты (рис. 1) ка-
рьера ИнГОКа, в своем большинстве, по очерта-
нию отличаются от створок, встречающихся в вы-
шележащем слое алевритовых глин подошвы ста-
роингулецкой свиты (рис. 1). Причем, в выборке
из слоя песка попадаются редкие створки, не от-
личимые по контуру от большинства створок,
встречающихся в алевритовых глинах. И наобо-
рот, в слое алевритовых глин имеются редкие эк-
земпляры, по контуру идентичные большинству
экземпляров из слоя песка. На основании данных
фактов был сделан вывод о принадлежности ство-
рок из песка и створок из алевритовых глин к од-
ному виду.

Немного позднее, после изучения характера
потертости створок и обнаружения редких непо-
тертых экземпляров был сделан вывод о том, что
все обсуждаемые створки Crassatella из карьера
ИнГОКа всегда в своей нижней части имеют уча-
сток наружной поверхности без ребер, причем от-
сутствие ребер не связано с их потертостью. Кро-
ме того, согласно трактовке родовой диагностики
в справочнике “Treatise …” (Newell, 1969), рас-
сматриваемые створки были отнесены не к роду
Crassatella, а к роду Bathytormus. По характеру
скульптуры Bathytormus из карьера ИнГОКа был
выделен в новый вид Bathytormus cipitis, состоя-
щий из двух подвидов. К подвиду B. cipitis cipitis
были причислены створки, встречающиеся в слое
песка, а к подвиду B. cipitis curtus – обычно более
укороченные экземпляры, характерные для слоя
алевритовых глин (Березовский, 1998б).

Рис. 1. Геологический разрез западного борта карьера
Ингулецкого ГОКа и возрастное распространение
подвидов Crassatella (Bathytormus) cipita cipita
(Berezovsky). Символами обозначены: AR–PR – ар-
хейские и протерозойские магматические и метамор-
фические породы, Pg2r – углистая глинисто-песчаная
толща среднеэоценовой рахмановской свиты, Pg2m –
толща глинистых песков среднеэоценовой малинов-
ской свиты, Pg2st(kr) – толща глинисто-алевритовой
породы с многочисленными окремненными желва-
ками среднеэоценовых кряжевских слоев староингу-
лецкой свиты, Pg2st(mg) – толща алевритово-глини-
стой породы со слоями кремнистых алевролитов
(в подошве) среднеэоценовых могилевских слоев
староингулецкой свиты, Pg3br – толща глин со слоя-
ми и желваками марганцевой руды нижнеолигоцено-
вой борисфенской свиты, N2s –неогеновые карбо-
натные породы сарматского региояруса. Вертикаль-
ными пронумерованными линиями показано
распространение в разрезе подвидов C. (B.) cipita: 1 –
C. (B.) cipita cipita, 2 – C. (B.) cipita curta, 3 –
C. (B.) cipita remissa. Справа от литологической ко-
лонки указана мощность осадочных палеогеновых
толщ.

N2s
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В 2000–2004 гг. после изучения появившегося
нового материала по Bathytormus и после анализа
уже имеющегося, было отмечено, что створки
Bathytormus из карьера ИнГОКа разделяются на
две группы. К первой группе принадлежит боль-
шинство створок. Характерной их особенностью
является скульптированная концентрическими
ребрами макушечная область и безреберная
оставшаяся часть наружной поверхности. Ко вто-
рой группе были отнесены редко встречающиеся
экземпляры, у которых пластинчатыми ребрами
была покрыта не только макушечная область, но
и средняя часть наружной поверхности. Переход-
ные экземпляры между первой и второй группа-
ми раковин обнаружены не были. За первой груп-
пой створок было сохранено название B. cipitis
cipitis, а вторая была отнесена к новому подвиду
B. lamellosa (B. lamellosa remissa) (Березовский,
2004).

После того, как в моей коллекции появились
экземпляры типичных B. lamellosa из лютетских
отложений Парижского бассейна, стало возмож-
ным их непосредственное сравнение со створка-
ми Bathytormus из эоценовых отложений Кривого
Рога. После тщательного сравнительного анализа
был сделан вывод о том, что раковины, отнесен-
ные к B. lamellosa remissa, нельзя причислять к ви-
ду B. lamellosa. Кроме того, было замечено, что в
слое среднеэоценового песка из карьера ИнГОКа
выборка из экземпляров, имеющих концентриче-
ские ребра только на макушечной области (под-
вид B. cipitis cipitis), распадается на две группы. К
первой группе принадлежат створки с пластинча-
тыми ребрами, а ко второй – створки с валикооб-
разными ребрами. Данные факты заставили пере-
изучить все имеющиеся створки Bathytormus из
среднеэоценовых пород Кривого Рога и заново
провести их идентификацию.

В результате переизучения были получены
следующие результаты.

1. Род Bathytormus переведен в ранг подрода.
Изменения рода существительного, принятого в
качестве названия родового таксона, с мужского
(Bathytormus) на женский (Crassatella), повлекло
за собой согласование окончаний видовых на-
званий.

Несмотря на то, что в американском справоч-
нике по систематике бивальвий (Newell, 1969) и в
российском справочнике по классификации дву-
створчатых моллюсков (Невесская и др., 2013)
Bathytormus трактуется как отдельный род, в про-
цессе изучения многочисленных (около 70) па-
леогеновых видов Crassatellidae, имеющихся в мо-
ей коллекции, было выяснено, что почти все ука-
зываемые родовые признаки Bathytormus

коррелятивно зависят исключительно от очерта-
ния раковины.

Так, в качестве диагностических признаков
рода Bathytormus в “Treatise …” (Newell, 1969) ука-
зываются удлиненно-треугольная форма ракови-
ны, округленный передний край, зауженный зад-
ний, очень маленькие, слабо прозогирные ма-
кушки, пластинчатый передний латеральный зуб
в правой створке, наклонные кардинальные зу-
бы, сильно удаленные от макушки латеральные
зубы, большие мускульные отпечатки, зазубрен-
ные края створок и сильно приближенный к краю
кардинальной площадки нижний край ямки для
внутренней связки. Последний признак, по мне-
нию автора рода Р. Стюарта, является основопо-
лагающим при выделении рода Bathytormus
(Stewart, 1930).

Изучение различных палеогеновых видов
Crassatellidae и их изменчивости показало, что пе-
речисленные выше признаки явно недостаточны
для обособления Bathytormus в отдельный род.
Только удлиненная, узкая форма створок Bathy-
tormus отчетливо отличает их от створок рода
Crassatella. Обособление видов, выделяющихся
только своим очертанием раковин, в отдельный
род, на мой взгляд, неправильно. К подобному
выводу пришли также M. Гилберт и Л. Ван де Пул
(Gilbert, Van de Poel, 1970) после изучения различ-
ных представителей крассателл из коллекции Ко-
ролевского ин-та естественных наук Бельгии
(Брюссель). Поэтому, опираясь на вышесказан-
ное, в данной статье Bathytormus выделяются в
качестве подрода рода Crassatella. Отмечу также,
что подробный анализ диагностических призна-
ков Bathytormus и доказательства их зависимости
от формы раковины приведены в работе, посвя-
щенной описанию Crassatellidae из верхнеэоце-
новых пород г. Днепра (Березовский, 2018б).

2. Из выборки створок, ранее идентифициро-
вавшихся как Bathytormus cipitis cipitis (Березов-
ский, 1998б), обособлены в новый вид экземпля-
ры, обладающие на макушечной области валико-
образными ребрами. Этот вид получил название
Crassatella (Bathytormus) ignava sp. nov. Название
С. cipitis cipitis оставлено за створками, у которых
верхняя часть покрыта расставленными пластин-
чатыми ребрами.

3. Подвид Crassatella (Bathytormus) lamellosa rem-
issa (Березовский, 2004) переведен в другой вид –
C. (B.) cipita в качестве подвида C. (B.) cipita rem-
issa. Выяснено, что экземпляр, который был при-
нят в качестве голотипа подвида B. cipitis remissus,
происходит не из песков кровли малиновской
свиты, а из толщи алеврито-глинистой породы
староингулецкой свиты, залегающей выше
(рис. 1). Остальные экземпляры, изображенные в
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статье Березовского (2004, рис. 9–12) под назва-
нием C. (Bathytormus) lamellosa remissa, отнесены
к C. (Bathytormus) cipita cipita.

4. Небольшие, полностью ребристые створки
из среднеэоценовых отложений карьера Визирка 1,
ранее идентифицированные Д.Е. Макаренко и
Л.С. Белокрысом как Crassatella lamellosa, отнесе-
ны к молодым экземплярам C. (B.) cipita remissa.

5. Экз. № Bv-187/146, изображенный в статье
Березовского (1998б, табл. I, фиг. 10) под назва-
нием Bathytormus cipitis cipitis, был принят в каче-
стве голотипа С. (Bathytormus) cipita remissa под
номером И-64/01 (Березовский, 2004).

Стратиграфические уровни распространения
подвидов C. (Bathytormus) cipita показаны на
рис. 1.

Ниже приводится описание нового вида
С. (Bathytormus) ignava sp. nov. В связи с тем, что
из выборки, ранее полностью относимой к
C. (Bathytormus) cipita cipita, большая часть эк-
земпляров была обособлена в новый вид
С. (Bathytormus) ignava, ниже приводится также и
уточненное описание вида C. cipita и его подвида
C. cipita cipita.

Строение геологического разреза участка за-
падного борта карьера ИнГОКа, откуда были из-
влечены рассматриваемые ниже створки Cras-

satella, показано на рис. 1. Строение геологиче-
ского разреза палеогеновых отложений карьера
Визирка 1 приведено в работе Макаренко и Бело-
крыса (1985).

СЕМЕЙСТВО CRASSATELLIDAE FERUSSAC, 1822

Род Crassatella Lamarck, 1799
Подрод Bathytormus Stewart, 1930

Crassatella (Bathytormus) ignava Berezovsky, sp. nov.

Табл. II, фиг. 1–5 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а от ignavus лат. – вялый,
безжизненный.

Г о л о т и п – геологический музей Криворож-
ского национального университета (ГМ КНУ),
№ И-401/430, левая створка; Украина, окрестности
г. Кривой Рог (карьер ИнГОКа); средний эоцен.

О п и с а н и е (рис. 3). Раковины длиной до
32 мм, умеренновыпуклые, со слабовыступаю-
щими макушками, сильно смещенными к перед-
нему краю. С ростом очертание створок меняется
от укороченного, округленно-прямоугольного у
юных, до удлиненного, округленно-трапецие-
видного у взрослых экземпляров. Апикальный
угол у створок длиной 24–31 мм колеблется от
126° до 135°. Передняя часть створок округлена и
оттянута или исключительно вперед, или вперед
и немного вниз. Задняя часть – усеченная, оття-
нута исключительно назад. Передний и нижние
края дугообразные. Задний край, а также перед-
няя и задняя ветви кардинального края прямые.
Передняя ветвь кардинального края у кончика
макушки может иметь более или менее отчетли-
вый прогиб вовнутрь. Переднее и центральные
поля створки выпуклые, заднее поле – плоское
или слабо вогнутое. Заднее поле отделено от цен-
трального низким, дугообразно прогнутым в сто-
рону переднего края перегибом. Этот перегиб в
своей верхней половине отчетливый, угловатый,
а в нижней – сглаженный, округленный. При-

Рис. 2. Строение замочного аппарата представителей
Crassatella (Bathytormus). Символами обозначены:
RV – правая створка; LV – левая створка; 2, 3a, 3b, 4b,
5b – кардинальные зубы; AI, AII, PII, PIII – латераль-
ные зубы; f2 – ямка для зуба 2, f3a – ямка для зуба 3a,
f3b – ямка для зуба 3b, f4b – ямка для зуба 4b, f5b – ямка
для зуба 5b, fAI – ямка для зуба AI, fAII – ямка для зуба
AII, fPII – ямка для зуба PII, fPIII – ямка для зуба PIII,
flgin – ямка для внутреннего лигамента, flgex – ямка для
внутренней части наружной связки; mes – смычной
край щитка левой створки; es – щиток; ln – лунула.

ln

ln

es

es
mes

AI

AII

3a f2

f3b f3a

3b
RV

4b

f4b
5b

2

fPII

fPIII PII

PIII

flgin

flgin
fAII

fAI

flgex

flgex

LV

Рис. 3. Юная левая створка Crassatella (Bathytormus)
ignava sp. nov., экз. ГМ КНУ, И–401/500 высотой
6.3 мм снаружи, обладающая утолщенными (шири-
ной до 0.3 мм) концентрическими ребрами, ×5;
г. Кривой Рог, карьер ИнГОКа; средний эоцен, пески
малиновской свиты.



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 1  2022

РЕВИЗИЯ BATHYTORMUS (CRASSATELLIDAE, BIVALVIA) 31

мерно посередине заднего поля у некоторых эк-
земпляров имеется очень тонкая (около 0.15 мм),
слабо углубленная радиальная бороздка, которая
становится видимой только после ориентации
створки определенным образом относительно
светового потока.

Скульптура наружной поверхности представ-
лена на переднем поле и на передней половине
центрального поля низкими, сближенными, тон-
кими, валикообразными концентрическими реб-
рами; на задней половине центрального поля –
низкими, сближенными, тонкими лентовидны-
ми концентрическими ребрами; на заднем поле –
тонкими, очень низкими, сильно расставленными,
отчетливыми нитевидными концентрическими
ребрышками, в промежутках которых находятся
более низкие и более тонкие, сильно сближенные
концентрические струйки. Макушечная область
покрыта достаточно расставленными тонкими
валикообразными ребрышками (рис. 3).

Первое ребро появляется на расстоянии около
0.05 мм от кончика макушки. Первые два ребра
неотчетливые, прерывистые, чрезвычайно тон-
кие (около 0.01–0.02 мм толщиной) и низкие,
сильно сближенные, нитевидного облика. Ниже-
лежащие ребра отличаются от первичных своей
заметно большей высотой и толщиной, которые
придают им валикообразный облик. Ребра посте-
пенно удаляются друг от друга по направлению к
нижнему краю. На юных створках высотой около
2.5 мм наружная поверхность несет 12 ребер. На
заднем перегибе расстояние между вершинами
третьего и четвертого ребер равно 0.15 мм, рассто-
яние между вершинами одиннадцатого и двена-
дцатого ребер составляет уже 0.4 мм. Ребра на зад-
нем поле подобных юных створок немного более
тонкие и немного более низкие, чем на остальной
наружной поверхности.

На центральном поле более крупных экзем-
пляров, ниже 12-го ребра, в интеркостальных
промежутках появляются более тонкие и более
низкие промежуточные концентрические ребра
морщинистого облика. На удалении примерно 6–
7 мм от макушки главные и промежуточные ребра
сравниваются между собой как по размеру, так и
по облику. В результате нижняя часть централь-
ного поля взрослых створок может нести низкие,
тонкие (0.3–0.5 мм), валикообразные ребрышки,
имеющие ширину интеркостальных промежут-
ков 0.3–0.5 мм. Облик ребер этой нижней части
раковины нестабильный. Здесь среди сравни-
тельно толстых ребер (шириной около 0.5 мм) мо-
жет находиться одно или два более тонких (0.2–
0.3 мм толщиной) ребрышка или, наоборот, сре-
ди тонких ребрышек может присутствовать одно
или два более толстых ребра. Иногда этот участок
наружной поверхности несет регулярно расстав-
ленные валикообразные ребра одной толщины, а

иногда поверхность покрыта нерегулярными, не-
равномерно расставленными валикообразными
ребрами различной толщины. Часто среди ребри-
стой поверхности находятся участки, покрытые
только струйками нарастания. Встречаются также
створки, у которых на центральном поле после ва-
ликообразных макушечных ребер вся оставшаяся
наружная поверхность покрыта только нерегуляр-
ными, тонкими, сильно сближенными чрезвы-
чайно низкими концентрическими струйками.

Заднее поле с сильно расставленными, очень
низкими и тонкими (толщиной около 0.1 мм)
концентрическими ребрышками нитевидного
облика. Ширина интеркостальных промежутков
этих ребер постепенно увеличивается к нижнему
краю. На заднем поле у заднего перегиба ширина
интеркостальных промежутков на удалении 15 мм
от макушки равна около 2 мм. В нижней части
заднего поля взрослых створок подобные реб-
рышки обычно отсутствуют. Здесь поверхность
покрыта только нерегулярными, почти вплотную
поставленными, очень тонкими (менее 0.05 мм
толщиной), нитевидными концентрическими
струйками.

Кроме концентрической скульптуры, наруж-
ная поверхность створок несет еще и тончайшие,
сильно сближенные, очень низкие радиальные
струйки. Ширина радиальных струек и их интер-
костальных промежутков достигает 0.1 мм.

Строение замочного аппарата типичное для
представителей Bathytormus (рис. 2). В правой
створке имеются три кардинальных и два лате-
ральных зуба. Средний зуб 3b клиновидный,
мощный, высокий. Зубы 3a и 5b пластинчатые,
тонкие, низкие. Передний латеральный зуб AI ва-
ликообразный, низкий, обособленный, удлинен-
ный. Задний латеральный зуб PIII очень длин-
ный, проходит посередине смычной кромки щит-
ка, придавая ей заостренный облик. В левой
створке присутствуют два кардинальных и два ла-
теральных зуба. Кардинальные зубы примерно
одинаковы, они клиновидные, высокие. Перед-
ний кардинальный зуб немного толще заднего.
Латеральный зуб AI валикообразный, тонкий и
низкий, проходит посередине смычной грани лу-
нулы. Зуб PII валикообразный, утолщенный,
низкий и длинный.

Мускульные отпечатки отчетливые, примерно
одинаковые по размеру. Передний отпечаток суб-
овальный, задний – почти круглый, усечен со
стороны макушки. Под передней ветвью карди-
нального края находится маленький, сильно
углубленный округлый отпечаток ножного му-
скула. Мантийная линия достаточно сильно уда-
лена от нижнего края. Изнутри нижний край
имеет неотчетливую мелкую зазубренность, кото-
рая часто отсутствует на его передней половине.
Остальные края гладкие, без зубцов.
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Р а з м е р ы  в  м м  и  о т н о ш е н и я:

Примечание. Здесь и далее: Д – длина створки, В – высота,
Вп – выпуклость, ДЗ – длина заднего края, АУ – величина
апикального угла, СУ – степень удлиненности (В/Д), СВ –
степень выпуклости (В/Вп), СР – степень равносторонности
(ДЗ/Д).

В о з р а с т н ы е  и з м е н е н и я. Юные створ-
ки будут всегда заметно менее удлиненные, чем
взрослые экземпляры (рис. 3). Так, у створок дли-
ной 9 мм средняя степень удлиненности равна
0.77, в то время как у створок длиной 29 мм сред-
няя степень удлиненности равна 0.62.

Замечено колебание толщины макушечных
ребер у юных, длиной 5–7 мм экземпляров. На
одних створках подобного размера толщина ре-
бер достигает 0.3 мм (рис. 3), а на других – только
0.15 мм.

И з м е н ч и в о с т ь. Взрослые экземпляры ха-
рактеризуются достаточно стабильным контуром
раковины, но по скульптуре центрального поля
выделяются два крайних типа створок, между ко-
торыми существуют постепенные переходы:

– с ребристой макушечной областью (высотой
4–5 мм) и с почти гладкой остальной частью на-
ружной поверхности, на которой присутствуют
только струйки и бороздки нарастания;

– с наружной поверхностью, полностью по-
крытой концентрической скульптурой; причем
верхняя часть подобных раковин несет регуляр-
ные валикообразные ребра, а нижняя часть – не-
регулярные морщинистые.

Нижний край раковин может быть как слабо-,
так и сильновыпуклым. Задняя ветвь кардиналь-
ного края прямая или вогнутая. Передняя ветвь
кардинального края у макушки прямая или имеет
участок, немного прогнутый вовнутрь. Задний
край обычно прямой, но у некоторых экземпля-
ров он слабо дуговидный, выпуклый наружу.

С р а в н е н и е. Новый вид отличается от сов-
местно с ним встречающегося C. (B.) cipita
(Berezovsky) скульптурой наружной поверхности.
У него макушечная область покрыта валикооб-
разными, а не пластинчатыми концентрически-
ми ребрами. Кроме того, у C. (B.) ignava передний
край изнутри гладкий, а у C. (B.) cipita зазубрен-
ный. Очертание створок у C. (B.) cipita и C. (B.) ig-
nava может быть одинаковым, но у C. (B.) ignava
обычно задняя часть створки более удлиненная и
не имеет участка у заднего перегиба, прогнутого
вовнутрь.

Экз. № Д В Вп ДЗ АУ СУ СВ СР

И-401/430 29.5 17.7 5.7 20.8 133° 0.60 0.32 0.71
И-401/23 23.3 15.5 4.7 17.2 130° 0.67 0.30 0.74
И-401/424 22.6 14.0 4.5 15.0 132° 0.62 0.32 0.66
И-401/37 19.8 13.1 3.7 12.9 131° 0.66 0.28 0.65

Хорошо отличаются друг от друга по скульпту-
ре и юные створки этих видов. На макушечной
области у C. (B.) ignava ребра всегда нитевидного,
а не пластинчатого облика, интеркостальные
промежутки всегда имеют заметно меньшую ши-
рину (см. рис. 3 и фиг. 8, 9, 10 в табл. II). Так, на
створках высотой около 7 мм у C. (B.) ignava мо-
жет насчитываться около 26 валикообразных ре-
бер, в то время как на наружной поверхности ство-
рок C. (B.) cipita подобного размера будет присут-
ствовать только около 14 пластинчатых ребер.

От всех остальных представителей Bathytormus
C. (B.) ignava sp. nov. отличается скульптурой:
тонкими, сравнительно расставленными, ре-
льефными, валикообразными ребрами на маку-
шечной области раковины, очень тонкими, силь-
но расставленными, очень низкими нитевидными
ребрышками на заднем поле и неотчетливыми, не-
регулярными, достаточно сближенными валико-
образными или морщинистыми ребрами (кото-
рые часто отсутствуют) на нижней части цен-
трального поля.

З а м е ч а н и е. Створки этого вида обособле-
ны из выборки, которая ранее полностью относи-
лась к Bathytormus cipitis cipitis (Березовский,
1998б).

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

М а т е р и а л. 450 целых створок.

Crassatella (Bathytormus) cipita (Berezovsky, 1998)

Табл. II, фиг. 6–11; табл. III, фиг. 1–13 (см. вклейку)

Bathytormus cipitis: Березовский, 1998б, с. 17, табл. I,
фиг. 4–11.

Г о л о т и п – ГМ КНУ, № Bv–187/24, левая
створка; Украина, окрестности г. Кривой Рог (ка-
рьер ИнГОКа); средний эоцен.

О п и с а н и е (рис. 4, а, б; 5–7). Раковины дли-
ной до 29 мм, удлиненные, субтрапециевидные,
со слабо выступающими макушками, сильно сме-
щенными к переднему краю, умеренно выпук-
лые. Задний перегиб низкий, но отчетливый, с уг-
ловатой вершиной на всем своем протяжении.
Апикальный угол у створок длиной 24–29 мм ко-
леблется от 112° до 132°. Передняя часть створок
округленная, задняя часть – усеченная. Нижний
край может быть как идеально дугообразным,
так и иметь слабый прогиб вовнутрь перед зад-
ним перегибом. Задний край прямой или слабо-
выпуклый. Переднее и центральное поля створ-
ки выпуклые, заднее поле – плоское или слабо-
вогнутое.

Верхняя часть взрослой раковины покрыта
сравнительно широко расставленными, низки-
ми, пластинчатыми концентрическими ребрами.
Высота поверхности, покрытой пластинчатыми
ребрами, колеблется от 7 до 14 мм. Расстояние меж-
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ду ребрами постепенно увеличивается по направле-
нию к нижнему краю и достигает 2.0–2.5 мм. На од-
ном этапе роста наиболее широко ребра расстав-
лены на вершине заднего перегиба.

Нижняя часть наружной поверхности ракови-
ны может быть или идеально гладкой, или с ли-
ниями нарастания, или с нерегулярными, слабы-
ми концентрическими морщинами.

Между скульптурой верхней и нижней частей
раковины существует узкая переходная зона, за-
нятая одним или двумя ребрами переходного,
пластинчато-морщинистого облика.

Кроме описанной выше скульптуры, наруж-
ная поверхность створок покрыта еще и тончай-
шими, сильно сближенными, очень низкими ра-
диальными струйками, которые, в свою очередь,
пересекаются еще более тонкими и еще более
сближенными концентрическими струйками.
Ширина радиальных струек и их интеркосталь-
ных промежутков достигает 0.1 мм.

Строение замочного аппарата типичное для
представителей Bathytormus (рис. 2). В правой
створке имеются три кардинальных и два лате-
ральных зуба. Средний зуб 3b клиновидный,
мощный, высокий. Зубы 3a и 5b пластинчатые,
тонкие, низкие. Передний латеральный зуб AI ва-
ликообразный, низкий, обособленный, удлинен-
ный. Задний латеральный зуб PIII очень длин-
ный, проходит посередине смычной кромки щит-
ка, придавая ей заостренный облик. В левой
створке присутствуют два кардинальных и два ла-
теральных зуба. Кардинальные зубы примерно
одинаковые по размеру, они клиновидные, высо-
кие. Передний кардинальный зуб немного толще
заднего. Латеральный зуб AI валикообразный,
тонкий и низкий, проходит посередине смычной
грани лунулы. Зуб PII валикообразный, утолщен-
ный, низкий и длинный.

Мускульные отпечатки отчетливые, примерно
одинаковые по размеру, достигают 4.5 мм в высо-
ту. Передний отпечаток субовальный, имеет во-
гнутый дугообразный задний край и выпуклый
дугообразный передний край. Задний отпечаток
округлый, усечен со стороны макушки. Под пе-
редней ветвью кардинального края находится ма-
ленький, сильно углубленный округлый отпеча-
ток ножного мускула. Мантийная линия отчетли-
вая, заметно удалена от нижнего края. Изнутри
нижний и передний края мелкозазубренные, зад-
ний край гладкий.

С о с т а в. Три временных подвида: Crassatella
(Bathytormus) cipita cipita (Berezovsky) (табл. II,
фиг. 6–11), C. (B.) cipita curta (Berezovsky) (табл. III,
фиг. 1–8) и C. (B.) cipita remissa Berezovsky
(табл. III, фиг. 9–13). Отличие створок различных
подвидов C. (B.) cipita отчетливо наблюдается на
взрослых экземплярах. Молодые экземпляры этих
подвидов могут быть идентичны, но в выборке, в

общем, будут отличаться друг от друга, как по кон-
туру, так и по площади, занятой ребрами.

С р а в н е н и е. Вид хорошо отличается от всех
других представителей Bathytormus своей ориги-
нальной скульптурой: наличием у взрослых
створок в верхней части пластинчатых концен-
трических ребер, а в нижней части – нерегуляр-
ных, сближенных морщин или только линий на-
растания.

От C. (B.) lamellosa Lamarck, встречающегося в
среднеэоценовых отложениях Европы, данный
таксон отличается отсутствием концентрических
ребер на нижней части у экземпляров высотой
свыше 14 мм, и заметно большей выпуклостью
(рис. 4). У створок высотой 18–19 мм выпуклость
равна: у С. (B.) cipita около 6 мм, у C. (B.) lamellosa –
4.5–4.7 мм. Кроме этого, С. (B.) cipita отличается
также большим наклоном вершин ребер к наруж-
ной поверхности, более толстыми, более расстав-
ленными радиальными струйками микроскульп-
туры и постоянным присутствием в интерко-
стальных промежутках пластинчатых ребер более
тонких и низких, нерегулярных, морщинистых
концентрических ребрышек. У C. (B.) lamellosa
подобные вторичные ребра всегда отсутствуют.

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. Около 300 целых створок.

Crassatella (Bathytormus) cipita cipita (Berezovsky, 1998)

Табл. II, фиг. 6–11

Bathytormus cipitis cipitis: Березовский, 1998б, с. 18, табл. I,
фиг. 9, 11, non фиг. 10.

Г о л о т и п – ГМ КНУ, № Bv–187/24, левая
створка; Украина, окрестности г. Кривой Рог (ка-
рьер ИнГОКа); средний эоцен.

О п и с а н и е (рис. 4, а, б; 5, а; 6; 7). Раковины
длиной до 29 мм, но почти все обнаруженные

Рис. 4. Очертание и выпуклость левых створок дли-
ной 29 мм Crassatella (Bathytormus) cipita cipita
(Berezovsky) и C. (B.) lamellosa Lamarck, ×1: а, б –
C. (B.) cipita cipita, экз. ГМ КНУ, Bv–187/24: а – сна-
ружи, б – со стороны макушки; в, г – С. (B.) lamellosa,
экз. ГМ КНУ, PB–10/01: в – снаружи, г – со стороны
макушки.

а

б

в

г
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створки не превышают 23 мм, только голотип и
еще один экземпляр имеют большую длину.
Обычно взрослые створки этого подвида обладают
формой очертания, представленной на рис. 5, а.
Апикальный угол у створок длиной 18–29 мм ко-
леблется от 120° до 132°, среднее значение – 126°.
Передняя часть створок в той или иной степени
оттянута вперед и вниз, задняя усеченная часть
оттянута обычно только назад, но иногда – назад
и немного вниз. Нижний край или исключитель-
но дугообразный, или иногда имеет очень слабый
прогиб вовнутрь у заднего перегиба. Прямая пе-
редняя ветвь кардинального края обычно у кон-
чика макушки имеет слабый прогиб вовнутрь.
Задняя ветвь кардинального края прямая или ду-
гообразно вогнутая. Задний перегиб слабо дуго-
образно прогнут в сторону переднего края. При-
мерно посередине заднего поля у многих экзем-
пляров имеется очень тонкая (около 0.15 мм),
слабо углубленная радиальная бороздка, которая

становится видимой только после ориентации
створки определенным образом относительно
светового потока.

Скульптура наружной поверхности в верхней
части раковины представлена регулярными, низ-
кими, расставленными концентрическими реб-
рами, имеющими низкие, утолщенные, треуголь-
ные в поперечном сечении основания, и тонкие
(толщиной до 0.15 мм), низкие, пластинчатые
вершины. Склоны оснований ребер прямые.
Нижние склоны немного более длинные и более
полого наклоненные, чем верхние. В верхней ча-
сти раковины ребра, переходя через задний пере-
гиб, на заднем поле теряют свои возвышенные и
утолщенные основания. В результате верхняя
часть заднего поля покрыта только расставленны-
ми, очень низкими и очень тонкими (до 0.1 мм)
концентрическими пластинами. От макушки до
горизонтальной линии, удаленной от нее на рас-
стояние около 9 мм, основания ребер постепенно
увеличиваются как в высоту, так и в ширину, и
достигают у заднего перегиба 1.1 мм в толщину.
После этого этапа роста основания ребер начина-
ют резко уменьшаться по высоте, вплоть до пол-
ного исчезновения в нижней части раковины.
Число ребер центрального поля равно числу ре-
бер заднего поля. Отчетливо скульптированная
пластинчатыми ребрами поверхность централь-
ного поля имеет высоту от 7 до 14 мм. Подсчитать
точное число пластинчатых ребер не представля-
ется возможным из-за потертости кончика ма-
кушки у всех имеющихся крупных экземпляров.
Если не учитывать потертый кончик макушки

Рис. 5. Очертание и величина площади, занятой пластинчатыми ребрами у типичных взрослых створок различных
подвидов Crassatella (Bathytormus) cipita (Berezovsky), ×1: а – C. (B.) cipita cipita, б – C. (B.) cipita curta, в – C. (B.) cipita
remissa.

а б в

Рис. 6. Изменчивость контура раковины с ростом у
Crassatella (Bathytormus) cipita cipita (Berezovsky).
Изображены типичные очертания створок длиной 15,
19, 23 и 29 мм, ×1.

15 мм

19 мм

23 мм

29 мм

Рис. 7. Различные типы очертаний Crassatella (Bathy-
tormus) cipita cipita (Berezovsky) у взрослых створок
высотой около 15 мм, ×1: а – типичное очертание, б –
укороченное очертание, в – удлиненное очертание.

а б в
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высотой около 1 мм, то на створках высотой око-
ло 13 мм насчитываются 14–15 пластинчатых ре-
бер. От макушки по направлению к нижнему
краю ребра постепенно отодвигаются друг от дру-
га. На самых крупных имеющихся створках рас-
стояние между вершинами двух–трех самых ниж-
них ребер на вершине заднего перегиба достигает
2.4 мм. На вершине заднего перегиба на участке
высотой 5 мм, верхняя граница которого удалена
от кончика макушки на расстояние 5 мм, умеща-
ются четыре ребра. В интеркостальных проме-
жутках ребер обычно располагаются одна–три
более низких, нерегулярных нитевидных или ва-
ликообразных концентрических струек, толщи-
ной до 0.3 мм.

В нижней части раковины центральное поле
обычно покрыто нерегулярными, низкими, сбли-
женными, неотчетливыми, часто рассеченными
вдоль на две части концентрическими морщина-
ми, которые наиболее ясно проявлены в нижней
половине передней части центрального поля. Эти
морщины могут быть как отчетливыми, так и едва
заметными.

В нижней части заднего поля имеются только
неровные, очень низкие и очень тонкие, сильно
сближенные концентрические струйки нитевид-
ного облика, толщина которых составляет около
0.05 мм. Ширина интеркостальных промежутков
этих струек равна 0.3–0.4 мм. Изнутри нижний
край створок мелко зазубрен.

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

В о з р а с т н ы е  и з м е н е н и я. Створки вы-
сотой около 0.75 мм обладают почти правильным
округленно-треугольным очертанием (их степень
удлинения равна 0.88) и наружной поверхностью,
покрытой четырьмя расставленными, очень ре-
льефными ребрами, имеющими заостренную
вершину. Эти створки слабовыпуклые, а их ма-
кушка почти центральная, на ее кончике различа-
ется гладкий, очень маленький (высотой около
0.1 мм) округленнно-треугольный продиссоконх.
Задний перегиб низкий и плавный. У нижнего
края продиссоконха находятся два очень низких,
чрезвычайно тонких (около 0.01 мм), сильно
сближенных (на расстояние около 0.01 мм), ните-
видных концентрических ребрышка. Но иногда
эти ребрышки отсутствуют. На удалении около
0.05 мм от нижнего нитевидного ребрышка рас-
полагается сравнительно высокое, очень рельеф-
ное первое пластинчатое концентрическое ребро.
Расстояние между вершинами первого и второго

Экз. № Д В Вп ДЗ АУ СУ СВ СР

Bv-187/24 28.7 18.2 6.0 20.6 126° 0.63 0.32 0.71
И-131/38 23.2 14.5 4.1 15.4 132° 0.62 0.28 0.66
И-131/443 20.6 13.2 4.2 14.0 129° 0.64 0.32 0.68

пластинчатых ребер равно 0.1 мм. Расстояние
между вторым и третьим ребром пластинчатой
скульптуры колеблется от 0.10 до 0.15 мм, между
третьим и четвертым ребром равно 0.20–0.25 мм.

У слабовыпуклых створок высотой 0.9–1.2 мм
происходит постепенное оттягивание задней ча-
сти назад и вниз. Они имеют резко несимметрич-
ное округленно треугольное очертание. В резуль-
тате подобного развития створки высотой 1.5 мм
приобретают укороченное округленно-прямо-
угольное очертание (передний, нижний и задний
края дугообразные; передняя и задняя ветви кар-
динального края прямые). Их макушка не вы-
ступающая, резко смещена вперед, а наружная
поверхность покрыта семью пластинчатыми
ребрами.

Створки высотой 2.2–2.5 мм имеют уже отчет-
ливо прямоугольное очертание (их степень удли-
нения равна 0.82–0.83) и выступающую маку-
шечную область.

В общем, юные створки будут всегда заметно
менее удлиненными, чем взрослые экземпляры
(табл. II, фиг. 8, 9). Так, у створок длиной 7–8 мм
обычно средняя степень удлиненности равна
0.84, в то время как у створок длиной 18–29 мм
средняя степень удлиненности равна 0.63. Апи-
кальный угол юных экземпляров будет заметно
больший, а нижний край более выпуклый.

У многих экземпляров длиной 21–23 мм заме-
чен прогиб вовнутрь задней части нижнего края,
у меньших створок подобный прогиб обычно от-
сутствует. Изменение контура раковин с ростом у
типичных C. cipita cipita показано на рис. 6.

Юные и взрослые экземпляры различаются и
по степени выпуклости. Так, у створок высотой
6–7 мм средняя степень выпуклости равна 0.24, а
у молодых и взрослых высотой 18–29 мм – 0.30.

У створок высотой около 6.5–7.0 мм расстоя-
ние между вершинами самых последних ребер
равно около 1.1 мм. На створках подобного разме-
ра общее число пластинчатых ребер может дости-
гать 14. В их интеркостальных промежутках нахо-
дятся от одного до трех нитевидных, более тонких
и низких промежуточных концентрических реб-
рышек. Участок макушечной области высотой
около 1.5–2 мм за счет отчетливого рельефа ребер
имеет ступенчатый поперечный профиль, ниже –
сначала слабоволнистый, а затем – не волни-
стый, плавно выпуклый профиль.

Помимо ребер, почти вся наружная поверх-
ность юных раковин покрыта еще и тончайшими
(около 0.1 мм толщиной), сильно сближенными
(на расстояние около 0.1 мм), регулярными, пра-
вильными радиальными струйками нитевидного
облика. Подобная радиальная скульптура замеча-
ется уже на удалении около 0.15 мм от кончика
макушки. Тончайшие, почти вплотную постав-
ленные друг к другу концентрические струйки,
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которые покрывают радиальные струйки, появ-
ляются на удалении около 0.3 мм от макушки.

Вся наружная поверхность створок высотой до
13–14 мм может быть покрыта сравнительно ши-
роко расставленными, пластинчатыми концен-
трическими ребрами. У более крупных экзем-
пляров нижняя часть центрального поля створок
будет или с низкими концентрическими морщи-
нами, или со струйками.

У юных правых створок (высотой 5–7 мм) раз-
личаются: высокий весьма отчетливый, обособ-
ленный средний кардинальный зуб; очень низкий
и тонкий, обособленный задний кардинальный
зуб и низкий, тонкий передний кардинальный
зуб, частично слившийся с передней ветвью кар-
динального края. В этой створке имеется только
один обособленный нижне-передний латераль-
ный зуб. Он умеренной длины, низкий, тонкий,
валикообразный. Под смычной кромкой перед-
ней ветви кардинального края находится отчет-
ливая бороздчатая ямка для принятия латераль-
ного зуба противоположной створки. На нижней
грани смычной кромки задней ветви кардиналь-
ного края располагается вдавленность для вложе-
ния смычной кромки противоположной створки.

У юных левых створок (высотой 5–7 мм) име-
ются два высоких, узко-клиновидных кардиналь-
ных зуба, примерно одинаковых по размеру. Лате-
ральные зубы представлены передним пластинча-
тым зубом умеренной длины и двумя длинными
задними зубами субпластинчатого облика.

У створок 18–29 мм длиной степень удлинен-
ности равна 0.59–0.68, среднее – 0.63; степень
выпуклости – 0.27–0.33, среднее 0.30; степень
равносторонности – 0.63–0.86, среднее 0.71.

И з м е н ч и в о с т ь. Среди типичных, наибо-
лее часто встречаемых взрослых и молодых ство-
рок этого подвида реже всего попадаются как
укороченные, так и удлиненные экземпляры
(рис. 7). В зависимости от очертания створок из-
меняется степень изогнутости их нижнего, перед-
него, заднего и кардинального краев.

Так, нижний край раковин может быть как
слабо-, так и сильновыпуклым. Задняя ветвь кар-
динального края может быть вогнутой или пря-

мой. Передняя ветвь кардинального края обычно
у макушки имеет участок, немного прогнутый
вовнутрь. Но иногда передняя ветвь кардиналь-
ного края прямая. Задний край обычно прямой,
но у некоторых экземпляров он дуговидный, вы-
пуклый наружу.

С р а в н е н и е. C. (B.) cipita cipita отличается
от подвида C. (B.) cipita curta (см. табл. III,
фиг. 1–8) иным очертанием и скульптурой (рис. 5).
У C. (B.) cipita cipita створки, в общем, более низ-
кие, значение апикального угла больше, больше
высота поверхности, занятой пластинчатыми
ребрами, и на заднем поле всех створок имеется
узкая, серединная радиальная бороздка, а не тон-
кое серединное нитевидное радиальное ребрыш-
ко. У C. (B.) cipita cipita средняя степень удлинен-
ности равна 0.63, у C. (B.) cipita curta – 0.69; у
C. (B.) cipita cipita среднее значение апикального
угла равно 126°, у C. (B.) cipita curta – 122°; высота
наружной поверхности, покрытой пластинчаты-
ми ребрами, у C. (B.) cipita cipita достигает 14 мм,
у C. (B.) cipita curta – не превышает 9 мм. Сравне-
ние основных числовых характеристик створок
C. (B.) cipita cipita и C. (B.) cipita curta длиной 18–
29 мм показано в табл. 1.

C. (B.) cipita cipita отличается от подвида C (B.)
cipita remissa (табл. III, фиг. 9–13) контуром боль-
шинства раковин, меньшей площадью наружной
поверхности, покрытой концентрическими реб-
рами, и немного более сближенными пластинча-
тыми ребрами (рис. 4). Так, несмотря на то, что у
C. (B.) cipita cipita площадь, покрытая пластинча-
тыми ребрами, достигает в высоту 14 мм, но
обычно высота участка, несущего ребра, меньше.
У многих створок C. (B.) cipita cipita высотой око-
ло 14 мм участок наружной поверхности вблизи
нижнего края без пластинчатых ребер. В то же
время, все створки C. (B.) cipita remissa высотой
14 мм всегда полностью покрыты отчетливыми,
очень рельефными пластинчатыми ребрами.
Только более крупные экземпляры C (B.) cipita
remissa имеют у нижнего края участок без пла-
стинчатых ребер.

З а м е ч а н и я. Выше приведено уточненное
описание подвида, в сравнении с оригинальным

Таблица 1. Сравнение основных числовых характеристик C. (B.) cipita cipita и C. (B.) cipita curta

Характеристики

Подвид

C. (B.) cipita cipita C. (B.) cipita curta

пределы среднее пределы среднее

Степень удлиненности 0.59–0.68 0.63 0.63–0.78 0.69
Степень выпуклости 0.27–0.33 0.30 0.29–0.42 0.34
Степень равносторонности 0.63–0.89 0.71 0.63–0.83 0.70
Апикальный угол 120°–132° 126° 112°–130° 122°
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описанием (Березовский, 1998б), так как из вы-
борки C. (B.) cipita cipita были исключены много-
численные экземпляры, которые в настоящей ра-
боте отнесены к виду C. (B.) ignava sp. nov. Кроме
этого, описана более подробно их индивидуаль-
ная и возрастная изменчивость.

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

М а т е р и а л. 67 створок, наружная поверх-
ность которых хорошо сохранила скульптуру, и
около 50 экз., у которых из-за их потертости
скульптура просматривается слабо.
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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. 1–5. Crassatella (Bathytormus) ignava sp. nov., ×2: 1 – голотип ГМ КНУ, И-401/430, левая створка длиной 29.5 мм:
1а – снаружи, 1б – изнутри, 1в – со стороны макушки; 2 – экз. ГМ КНУ, И-401/450, правая створка длиной 29.3 мм:
2а – снаружи, 2б – изнутри; 3 – экз. ГМ КНУ, И-401/02, молодая левая створка длиной 16.0 мм снаружи, покрытая
концентрическими ребрами только на макушечной области; 4 – экз. ГМ КНУ, И-401/23, молодая правая створка дли-
ной 23.3 мм снаружи, полностью покрытая концентрическими ребрами; 5 – экз. ГМ КНУ, И-401/424, молодая левая
створка длиной 22.6 мм снаружи, полностью покрытая концентрическими ребрами; г. Кривой Рог, карьер Ингулец-
кого ГОКа; средний эоцен.
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Фиг. 6–11. Crassatella (Bathytormus) cipita cipita (Berezovsky): 6 – голотип ГМ КНУ, Bv-187/24, левая створка длиной
28.7 мм, ×2.5: 6а – снаружи, 6б – изнутри, 6в – со стороны макушки, 6г – со стороны макушечной области, хорошо
просматривается характер скульптуры заднего поля; 7 – экз. ГМ КНУ, И-131/38, молодая левая створка длиной
23.2 мм снаружи, хорошо видны пластинчатые ребра в верхней части створки и морщинистые, валикообразные ребра
в нижней части, ×2.5; 8 – экз. ГМ КНУ, И-131/05, юная правая створка длиной 7.6 мм снаружи, ×4; 9 – экз. ГМ КНУ,
И-131/04, юная левая створка длиной 7.3 мм снаружи, ×4; 10 – экз. ГМ КНУ, И-131/09, молодая левая створка длиной
20.0 мм снаружи, ×2; 11 – экз. ГМ КНУ, И-131/443, молодая правая створка длиной 20.6 мм снаружи, ×2; г. Кривой
Рог, карьер Ингулецкого ГОКа; средний эоцен.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Фиг. 1–8. Crassatella (Bathytormus) cipita curta (Berezovsky), ×2.2: 1 – экз. ГМ КНУ, Bv-188/129, правая створка длиной
28.5 мм: 1а – снаружи, 1б – изнутри, 1в – со стороны макушки; 2 – экз. ГМ КНУ, Bv-188/10, юная левая створка дли-
ной 11.8 мм снаружи; 3 – экз. ГМ КНУ, Bv-188/01, раковина длиной 28.7 мм, вид со стороны макушки; 4 – голотип
подвида ГМ КНУ, Bv-188/130, левая створка длиной 24.8 мм: 4а – снаружи, 4б – изнутри; 5 – экз. ГМ КНУ, Bv-188/60,
молодая левая створка длиной 22.9 мм снаружи, с максимально развитой концентрической скульптурой (аномальный
экземпляр) (верхняя часть этой створки покрыта расставленными пластинчатыми ребрами, в промежутках которых
находятся тонкие и нерегулярные, более низкие морщинистые ребра; нижняя часть створки несет только низкие,
сближенные и нерегулярные морщинистые ребра); 6 – экз. ГМ КНУ, Bv-188/133, молодая левая створка длиной
17.3 мм снаружи, полностью покрытая пластинчатыми ребрами; 7 – экз. ГМ КНУ, Bv-188/03, молодая левая створка
длиной 17.6 мм снаружи, покрытая пластинчатыми ребрами только в своей верхней части; 8 – экз. ГМ КНУ,
Bv-188/200, аномально удлиненная левая створка длиной 27.6 мм снаружи; г. Кривой Рог, карьер Ингулецкого ГОКа;
средний эоцен.
Фиг. 9–13. Crassatella (Bathytormus) cipita remissa (Berezovsky), средний эоцен, ×2.2: 9 – голотип подвида ГМ КНУ,
И-64/01, правая створка длиной 24.8 мм: 9а – снаружи, 9б – изнутри, 9в – со стороны макушки; г. Кривой Рог, карьер
Ингулецкого ГОКа; 10 – экз. ГМ КНУ, И-64/03, молодая левая створка длиной 16 мм снаружи; 11 – экз. ГМ КНУ,
И-64/05, правая створка длиной 22 мм снаружи; 12 – экз. ГМ КНУ, И-64/06, левая створка длиной 21.2 мм снаружи;
13 – экз. ГМ КНУ, И-64/07, левая створка длиной 20 мм снаружи; г. Кривой Рог, карьер Визирка-1.

Revision of Bathytormus (Crassatellidae, Bivalvia) of the Middle Eocene
of Kryvyi Rih (Ukraine)

A. A. Berezovsky
Krivoi Rog National University, Kryvyi Rih, 50027 Ukraine

The results of the revision of Crassatella (Bathytormus) from the Middle Eocene sediments exposed by the
open pits of the Ingulets Mining and Processing Plant and Vizirka-1 (Kryvyi Rih) are presented.

Keywords: Mollusca, bivalves, Paleogene, Ukraine
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Из рязанских и валанжинских отложений п-ова Нордвик описаны новые виды белемнитов семей-
ства Cylindroteuthididae: Arctoteuthis angusta sp. nov. и Boreioteuthis mirifica sp. nov. Впервые в Восточ-
ной Сибири определен вид Lagonibelus necopinus (Gustomesov, 1960), известный ранее только с Се-
верного Урала, и изучены онтогенетические изменения ростров данного вида, что позволило обос-
новать его подсемейственную и родовую принадлежность.
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П-ов Нордвик расположен на северо-западе
Республики Саха (Якутия), близ юго-восточной
части п-ова Таймыр. Рязанские и нижневалан-
жинские отложения обнажаются на восточной
части полуострова, обращенной к Анабарскому
заливу; верхний валанжин обнажается в северо-
западной его части, обращенной к бухте Нордвик
(рис. 1).

Первые находки раннемеловых белемнитов
нордвикского разреза были сделаны в 1953 г. и
принадлежали Т.М. Емельянцевой и Е.С. Ершо-
вой, из их сборов Н.С. Воронец (1962) описала
новый вид Cylindroteuthis subobeliscoides. Следу-
ющий этап исследований раннемеловых белем-
нитов Нордвика связан с полевыми работами гео-
логов НИИГА (ныне ВНИИ Океангеология) под
руководством В.Н. Сакса в 1958 г. Результаты из-
ложены в ряде работ, обобщающих данные по
позднеюрским и раннемеловым белемнитам Се-
вера СССР (Сакс, Нальняева, 1964, 1966; и др.) В
дальнейшем масштабные исследования данного
разреза проводились в 1967 и 1975 гг., полученная
информация по белемнитам отражена в двух ста-
тьях (Басов и др., 1970; Захаров и др., 1983). В ходе
полевого сезона 1989 г. О.В. Шенфилем собрано
порядка десяти экземпляров белемнитов в ниж-
немеловой части нордвикского разреза. По ре-
зультатам изучения распределения белемнитов в
нижнемеловых разрезах севера Восточной (Сред-
ней) Сибири им предложено зональное расчлене-
ние вмещающих отложений, при этом четыре
биостратона выделены для нижнего мела п-ова

Нордвик (три белемнитовые зоны и один слой с
белемнитами) (Шенфиль, 1992). Белемниты, на
основании которых было предложено расчлене-
ние, монографически не описаны. О.С. Дзюба
(2012) по сборам В.А. Захарова, М. Коштяка и
М.А. Рогова 2003 г., В.А. Маринова и др. 2007 и
2009 гг., а также Шенфиля 1984–1989 гг. уточнила
таксономический состав белемнитов в погранич-
ных волжско-рязанских отложениях, дополнила
и уточнила зональное расчленение этого страти-
графического интервала.

Данные по раннемеловым белемнитам п-ова
Нордвик выше приграничного юрско-мелового
интервала довольно скудны. В частности, валан-
жин, в т. ч. бывшая “готеривская” часть разреза, по
данным предшественников, охарактеризован еди-
ничными находками белемнитов (Сакс, Нальняева,
1964, 1966; Захаров и др., 1983). Исследование ранее
не востребованных коллекций, собранных в разные
годы конца прошлого–начала нынешнего веков
В.А. Захаровым, Ю.И. Богомоловым, Ю.И. Плот-
никовым, О.В. Шенфилем, В.А. Мариновым и
А.С. Алифировым, позволило расширить палеон-
тологическую характеристику нижнемеловых от-
ложений п-ова Нордвик по белемнитам (Ефре-
менко, 2020). В настоящей статье приводится
описание двух новых видов, а также вида Lagoni-
belus necopinus (Gustomesov, 1960), ранее извест-
ного только на Северном Урале.

При характеристике геологического распро-
странения таксонов принята точка зрения о позд-
неваланжинском возрасте зоны Homolsomites bo-

УДК 564.581+551.763.12(571.5)
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Рис. 1. Расположение обнажений и сводный разрез верхов рязанского яруса – валанжина на п-ове Нордвик, откуда
происходят описанные в работе таксоны. Литологическое строение разреза, нумерация обнажений (штрихами пока-
заны границы слоев) и пачек даны по Захарову и др. (1983), за исключением условно выделенного обн. 37 (по полевому
дневнику А.С. Алифирова, 2009 г.), которое является верхней частью обн. 36 (послойное сопоставление не известно).
Биостратиграфическое расчленение верхов рязанского яруса–нижнего валанжина по: Богомолов (1989), верхнего ва-
ланжина – по: Захаров и др. (1983), с коррекцией возраста по: Барабошкин (2021).
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jarkensis бореальной шкалы (Барабошкин и др.,
2006; Барабошкин, 2021), традиционно помещав-
шейся в основание нижнего готерива (Захаров
и др., 1983; и др.). В работе использована нумера-
ция обнажений, слоев и пачек по Захарову и др.
(1983), с дополнением из полевого дневника Али-
фирова полевого сезона 2009 г. (рис. 1).

МЕТОДЫ И ТЕРМИНОЛОГИЯ

Для определения таксономической принад-
лежности ростров белемнитов применялась си-
стема измерений, впервые использованная для
юрских и меловых белемнитов В.Н. Саксом и
Т.И. Нальняевой (1964) и ставшая на данный мо-
мент общепринятой для семейства Cylindro-
teuthididae (рис. 2). Данная методика позволяет
сравнивать между собой ростры различных ста-
дий онтогенеза и разной морфологии. Из отно-
сительных параметров вычислялись: относи-
тельная длина послеальвеолярной части ростра
ПА (%) = ПА (мм)/СБ (мм) × 100 [ПА (%) ростров
с обломанной вершиной вычислялось “по фак-
ту” с использованием знака “>”, без экстраполя-
ции]; отношение бокового диаметра к спинно-
брюшному у вершины альвеолы ББ (%) =
= ББ (мм)/СБ (мм) × 100; относительная длина
привершинной части ростра ДПЧ (%) =
= ДПЧ (мм)/ПА (мм) × 100; отношение спинно-
брюшного радиуса к спинно-брюшному диаметру у

вершины альвеолы Rб (%) = Rб (мм)/СБ (мм) × 100;
отношение бокового диаметра к спинно-брюш-
ному у перехода к привершинной части ростра
бб (%) = бб (мм)/сб (мм) × 100. Измерения про-
изводились электронным штангенциркулем с
разрешающей способностью 0.01 мм. Использу-
емая в разделе терминология для обозначения
элементов морфологии ростров предложена
Г.Я. Крымгольцем (1960), дополнена Саксом и
Нальняевой (1964) и Дзюба (2004). Чтобы избе-
жать чрезмерного употребления количественных
показателей, применялись шкалы размерности и
удлиненности ростров (табл. 1) (Сакс, Нальняева,
1964; Дзюба, 2004). Для изучения онтогенеза ис-
пользовалась продольная пришлифовка. Важной
характеристикой для определения систематиче-
ского положения ростра является удлиненность
ростра на начальных стадиях развития и ее измене-
ние в онтогенезе, позволяющие разграничивать
подсемейства белемнитов (Дзюба, 2011). Изучен-
ная коллекция белемнитов хранится в Центре кол-
лективного пользования “Коллекция ГЕОХРОН”
при Ин-те нефтегазовой геологии и геофизики
им. А.А. Трофимука СО РАН под № 2104.

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ

В данной работе автор придерживается систе-
мы надвидовых таксонов цилиндротеутидид,
предложенной Дзюба (2011).

Рис. 2. Элементы морфологии ростров белемнитов и схема их измерений: a – брюшная сторона; б – продольное сече-
ние в спинно-брюшной плоскости. Элементы морфологии: А – альвеола; В – вершина ростра; ВА – вершина альве-
олы; Бр – брюшная борозда; Ос – осевая линия. Производившиеся замеры: 1 – установленная длина ростра (ДУ); 2 –
длина послеальвеолярной части (ПА); 3 – диаметр боковой у вершины альвеолы (ББ); 4 – диаметр боковой в привер-
шинной части (бб); 5 – длина привершинной части (ДПЧ); 6 – радиус спинно-брюшной у вершины альвеолы (Rб);
7 – диаметр спинно-брюшной у вершины альвеолы (СБ); 8 – диаметр спинно-брюшной в привершинной части (сб).
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СЕМЕЙСТВО CYLINDROTEUTHIDIDAE STOLLEY, 1919

ПОДСЕМЕЙСТВО CYLINDROTEUTHIDINAE STOLLEY, 1919

Род Arctoteuthis Sachs et Nalnjaeva, 1964
Arctoteuthis angusta Efremenko, sp. nov.

Табл. IV, фиг. 1, 2 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а от angustus лат. – узкий,
заостреннй.

Г о л о т и п – ГЕОХРОН, № 2104/1; север Во-
сточной Сибири, п-ов Нордвик, обн. 36(37) на
60 см выше второго конкреционного горизонта
по А.С. Алифирову (полевой дневник 2009 г.);
верхний валанжин, зона Homolsomites bojarkensis.

О п и с а н и е. Ростр крупный, сильно вытяну-
тый, субцилиндрический на всем протяжении.
Имеет относительно короткую привершинную

часть. Ростр сжат в спинно-брюшном направле-
нии, однако при переходе в привершинную часть
может быть незначительно сжат с боков. Узкая и
длинная брюшная борозда начинается от верши-
ны ростра и доходит почти до альвеолярной ча-
сти. Поперечное сечение округлое в альвеоляр-
ной части, ближе к вершине ростра наблюдается
уплощение брюшной стороны из-за развития бо-
розды. Спинная и брюшная стороны субпарал-
лельны на всем протяжении послеальвеолярной
части, вершина смещена к брюшной стороне.
Вершина альвеолы приближена к брюшной сто-
роне, Rб порядка 35%. На основании изучения
поперечного сечения обломков описанных рост-
ров осевая линия изгибается к брюшной стороне.

Р а з м е р ы  и  о т н о ш е н и я:

С р а в н е н и е. По морфологии наиболее бли-
зок к A. porrectiformis (Anderson, 1945), от которо-
го отличается более короткой привершинной ча-
стью и более длинной брюшной бороздой, протя-
гивающейся до альвеолярной части ростра без
существенного расширения в его средней части.
От A. harabylensis (Sachs et Nalnjaeva, 1964) и
A. pachsensis (Sachs et Nalnjaeva, 1964) новый вид
отличается более сильной удлиненностью. В от-
личие от A. pachsensis описываемый вид, к тому
же, имеет более короткую привершинную часть и

хорошо развитую брюшную борозду. От A. sub-
porrecta (Bodylevsky, 1960), напротив, отличается
несколько меньшей удлиненностью, а также хо-
рошо развитой длинной брюшной бороздой и
формой ростра, а точнее – гораздо более корот-
кой привершинной частью и более резко выра-
женным к ней переходом.

З а м е ч а н и я. Следует отметить ростр A. cf.
angusta spec. juv.) (табл. IV, фиг. 6), происходящий
из зоны Euryptychites astieriptychus нижнего ва-

№ экз. ДУ, мм ПА, мм ПА, % СБ, мм ББ, мм ББ, % ДПЧ, мм ДПЧ, % сб, мм бб, мм бб, % Rб (%)

2104/1 109 107 849 12.6 12.8 102 37.0 35 12.4 12.0 97 35
2104/2 118 >118 >803 14.7 15.5 105 44.6 – 14.2 14.8 104 –

Таблица 1. Морфологическая характеристика ростров на основании количественной оценки признаков

Общая длина, мм Диаметр, мм Размер ростра ПА, % Удлиненность 
послеальвеолярной части

>200 >30 Очень крупный <200 Очень короткая

100–200 20–30 Крупный 200–300 Короткая

60–100 10–20 Средний 300–400 Умеренно вытянутая

<50–60 <10 Небольшой 400–600 Вытянутая

600–850 Сильно вытянутая

850–1400 Длинная

>1400 Очень длинная
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ланжина (обн. 35, сл. 34). Ростр является ювениль-
ным (ДУ 89 мм, ПА 68 мм, СБ 7,4 мм), однако уже
обладает признаками, свойственными виду A. an-
gusta sp. nov., а именно – субцилиндрической фор-
мой ростра, узкой, длинной брюшной бороздой,
протягивающейся почти до альвеолярной части, а
также уменьшением степени спинно-брюшного
сжатия к вершине ростра (ББ 101%, бб 95%). С
учетом возможности изменения как удлиненно-
сти, так и формы ростра в онтогенезе, для точного
подтверждения существования данного вида в
нижнем валанжине необходимы находки ростров
более поздних стадий онтогенеза в этом интервале.

М а т е р и а л. Голотип и паратип ГЕОХРОН,
№ 2104/2 (без сохранившейся альвеолярной ча-
сти), местонахождение и возраст те же, на 40 см
выше первого конкреционного горизонта по
А.С. Алифирову. Сборы Алифирова, 2009 г.

ПОДСЕМЕЙСТВО PACHYTEUTHIDINAE STOLLEY, 1919

Род Boreioteuthis Sachs et Nalnjaeva, 1966
Boreioteuthis mirifica Efremenko, sp. nov.

Табл. V, фиг. 3, 4 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а от mirificus лат. – стран-
ный.

Г о л о т и п – ГЕОХРОН, № 2104/3; север Во-
сточной Сибири, п-ов Нордвик, обн. 36(37) слой 9
по А.С. Алифирову (полевой дневник 2009 г.);
верхний валанжин, зона Homolsomites bojarkensis.

О п и с а н и е. Ростр среднего размера, умерен-
но вытянутый, конической формы, заметной
сильнее всего при взгляде на брюшную или спин-
ную сторону. В альвеолярной части ростр сжат в
спинно-брюшном направлении, в удлиненной
привершинной части умеренно сжат с боков. Из-
за неравномерно выраженного сжатия заметно
изменяется форма поперечного сечения. В аль-
веолярной части поперечное сечение округлое до
субтрапецеидального, наблюдается уплощение
брюшной и боковых сторон. В привершинной ча-
сти из-за сжатия ростра с боков поперечное сече-
ние округлое, уплощенное с брюшной стороны.
На брюшной стороне в задней части ростра раз-
вивается узкая борозда, которая, постепенно рас-
ширяясь, в пределах привершинной части пере-
ходит в уплощение, прослеживающееся вплоть до
альвеолярной части. Боковые стороны при взгля-
де со спинной стороны в привершинной части
прямолинейные, наклонные к вершине. Вершина
ростра приближена к спинной стороне, более пря-
молинейной, чем брюшная. Альвеола прямая, ее
вершина смещена к брюшной стороне, Rб 35–38%.

Р а з м е р ы  и  о т н о ш е н и я:

С р а в н е н и е. От B. coartata Sachs et Nalnjae-
va, 1966, характеризующегося похожим сужением
ростра к вершине, отличается сжатием ростра с
боков в привершинной части и прямолинейной
спинной стороной. От B. hauthali (Blüthgen, 1936)
и B. freboldi (Blüthgen, 1936) отличается короткой
брюшной бороздой и более коническим ростром.
При этом, B. hauthali и B. freboldi имеют ростры
субцилиндрической формы, умеренно сжатые в
спинно-брюшном направлении на всем протяже-
нии. От B. shastensis (Anderson, 1938) отличается
сильным сужением ростра в привершинной ча-
сти, иным характером развития брюшной бороз-
ды (у B. shastensis борозда широкая и длинная),
некоторой трапециевидностью поперечного се-
чения в альвеолярной части ростра и сдавленно-
стью его с боков в привершинной части.

М а т е р и а л. Голотип и паратип ГЕОХРОН,
№ 2104/3, местонахождение то же, обн. 33, слой 48;
рязанский ярус, зона Tolla tolli. У обоих ростров
отсутствует вершина. Сборы Ю.И. Плотникова
1982 г., А.С. Алифирова 2009 г.

ПОДСЕМЕЙСТВО LAGONIBELINAE GUSTOMESOV, 1977

Род Lagonibelus Gustomesov, 1964
Lagonibelus necopinus (Gustomesov, 1960)

Табл. IV, фиг. 3–5; табл. V, фиг. 1, 2, 5

Cylindroteuthis (Lagonibelus) necopina: Густомесов, 1960,
c. 199, тaбл. 47, фиг. 1.

Lagonibelus (Lagonibelus) cf. necopinus: Сакс, Нальняева,
1964, с. 108, табл. 19, фиг. 5.

Lagonibelus (Lagonibelus) necopinus: Гольберт и др., 1972,
с. 159, табл. 5, фиг. 1, 2.

Г о л о т и п – Гос. геол. музей им. В.И. Вернад-
ского, Москва, № 86/IV-126; Северный Урал,
р. Толья; готерив–баррем (по: Густомесов, 1960).
По мнению Сакса (Гольберт и др., 1972), все на-
ходки этого вида на р. Толья происходят из верх-
него готерива, зоны Speetoniceras versicolor.

О п и с а н и е. Ростр крупный, сильно вытяну-
тый, на протяжении большей своей части субци-
линдрический. Сильно сжат с боков, особенно
вблизи альвеолы. В привершинной части наблю-
дается узкая, слабо выраженная брюшная бороз-
да. Вершина остроконечная, конической фор-

№ экз. ДУ, мм ПА, мм ПА, % СБ, мм ББ, мм ББ, % сб, мм бб, мм бб, % Rб (%)

2104/3 88.7 >61.6 >367 16.8 18.1 108 15.5 14.8 95 38
2104/4 71.0 >57.0 >328 17.4 18.0 103 14.2 14.0 99 35
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мы. Переход к привершинной части ярко не вы-
ражен. Привершинная часть заметно удлинена
(ДПЧ 47–62%). Поперечное сечение округленно-
субчетырехугольное, до овального.

Альвеола изогнута к брюшной стороне, зани-
мает 1/4 часть ростра, брюшной радиус составля-
ет порядка 38% от спинно-брюшного диаметра.
Осевая линия приближена к брюшной стороне.
Так как среди имеющегося материала присут-
ствуют как ростры ранних стадий онтогенеза
(табл. IV, фиг. 5; табл. V, фиг. 5), так и взрослых
особей (табл. IV, фиг. 3, 4; табл. V, фиг. 1, 2), по
ним можно установить особенности изменения
формы ростра и удлинения послеальвеолярной

части по мере взросления белемнита. Так, на ран-
них стадиях развития ростр имеет менее выра-
женную цилиндрическую форму, близкую к ци-
линдро-конической. ПА у взрослых особей со-
ставляет 629–812%, при СБ 9.1–9.8 мм – 481–
500%. На продольной пришлифовке ростра
(табл. IV, фиг. 3) видно, что ювенильный ростр
умеренно удлинен (ПА 679% при СБ 7.7 мм), име-
ет форму, близкую к цилиндро-конической, и
остроконечную вершину, что доказывает принад-
лежность отдельно найденных ростров ранних
стадий онтогенеза (табл. IV, фиг. 5; табл. V,
фиг. 5) к тому же виду.

Р а з м е р ы  и  о т н о ш е н и я:

И з м е н ч и в о с т ь. На основе имеющегося
материала можно установить, что ББ изменяется
в пределах 89–97%, бб – от 93 до 98%. Брюшная
борозда проявлена слабо, ее сложно зафиксиро-
вать вследствие корродированности поверхности
ростров, поэтому она может быть заметна лишь
на крупных экземплярах.

С р а в н е н и е. От L. napaensis (Anderson,
1945) отличается большим удлинением послеаль-
веолярной части. По сравнению с L. notabilis
(Gustomesov, 1960), имеющим округленно-субче-
тырехугольное поперечное сечение, резко отли-
чается овальным поперечным сечением и боль-
шей степенью бокового сжатия.

З а м е ч а н и я. От известного в сибирских раз-
резах “Lagonibelus superelongatus (Blüthgen,
1936)”, определение которого нуждается в реви-
зии [номинальный вид является представителем
Boreioteuthis (Doyle, Kelly, 1988), тогда как сибир-
ские экземпляры “Lagonibelus superelongatus” ча-
стично отнесены к виду Arctoteuthis porrectiformis
(Anderson, 1945) (Дзюба, 2004)], отличается удли-
ненной привершинной частью: у L. necopinus она
занимает 1/3 длины ростра, а у “L. superelongatus”
1/5 длины ростра. Ростры L. necopinus могут быть
приняты за таковые рода Сylindroteuthis, отлича-
ющегося рострами, имеющими большую удли-
ненность на начальных стадиях развития и посте-
пенно теряющими сильную удлиненность по ме-
ре роста. Однако по имеющемуся материалу
заметно, что у L. necopinus по мере роста увеличи-
вается удлиненность послеальвеолярной части

ростра. Ювенильный ростр, наблюдаемый на
пришлифовке, не соответствует параметрам рода
Cylindroteuthis, так как недостаточно для этого
удлинен. В первоописании L. necopinus представ-
лен неполными рострами, не позволяющими
изучение внутреннего строения и не дающими
представление о морфологии целых ростров (Гу-
стомесов, 1960). Это отчасти касается и последу-
ющих работ. Саксом и Нальняевой (1964) был
описан неполный ростр L. cf. necopinus, попереч-
ное сечение которого позволяло условно отнести
его к данному виду. Самим автором вида принад-
лежность к роду Lagonibelus обосновывалась
сильно эксцентричной альвеолой, являющейся
признаком слабого удлинения ростра на началь-
ных стадиях развития (Густомесов, 1960). На име-
ющемся материале заметно, что альвеола смеще-
на к брюшному краю, но при этом не сильно экс-
центрична, хотя ростр ранних стадий онтогенеза,
действительно, не обладает сильной удлиненно-
стью. Описание полных ростров L. necopinus
впервые было выполнено Саксом (Гольберт и др.,
1972) также из типового местонахождения (Се-
верный Урал, р. Толья). При этом впервые опи-
сывалось внутреннее строение ростров данного
вида. Отмечалось, что на начальных стадиях
ростр по относительному удлинению примерно
равен взрослому (при диаметре 4 мм ПА около
800%), что характерно для ростров рода Lagoni-
belus. В предыдущих работах авторами описыва-
ется длинная брюшная борозда, выраженная у
изучаемых автором данной работы ростов в го-
раздо меньшей степени. Также изученные ростры

№ экз. ДУ, мм ПА, мм ПА, % СБ, мм ББ, мм ББ, % ДПЧ, мм ДПЧ, % сб, мм бб, мм бб, % Rб (%)

2104/5 171.0 151.0 812 18.6 16.6 89 71.7 47 17.1 15.9 93 38
2104/6 150.3 111.9 629 17.8 16.6 93 69.4 62 17.5 16.4 94 –
2104/7 68.0 49.0 500 9.8 9.5 97 26.0 53 9.2 8.7 95 –
2104/8 54.0 43.8 481 9.1 8.3 91 25.0 57 8.3 8.1 98 –
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несколько менее сжаты с боков по сравнению с
голотипом. Нужно отметить и отличие ростра,
изображенного в работе А.В. Гольберта и др.
(1972, табл. 5, фиг. 1), от голотипа и восточноси-
бирских экземпляров L. necopinus. Этот ростр
имеет заметно меньшее удлинение послеальвео-
лярной части. Однако в целом отличие уральских
находок L. necopinus от восточносибирских не
позволяет выделить их в отдельные виды.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхи верхнего ва-
ланжина (зона Homolsomites bojarkensis) севера
Восточной Сибири, верхний готерив (зона Spee-
toniceras versicolor) Северного Урала.

М а т е р и а л. Четыре ростра хорошей сохран-
ности и два неполных ростра из верхнего валан-
жина, зоны H. bojarkensis п-ова Нордвик
[обн. 36(37)]. Сборы А.С. Алифирова 2009 г.

ОБСУЖДЕНИЕ
Обнаружение новых видов белемнитов обу-

словлено слабой степенью изученности раннеме-
ловых представителей этой группы головоногих в
Арктике, и особенно длинноростровых форм.
Это применимо даже к одному из наиболее ак-
тивно посещаемых палеонтологами разрезов
нижнего мела на территории Сибири – разрезу
Нордвик, фауна белемнитов валанжинской части
которого охарактеризована по единичным наход-
кам. Поэтому установление новых видов белем-
нитов даже в относительно хорошо изученном
рязанском ярусе все еще возможно.

На основании стратиграфического распро-
странения вида Boreioteuthis mirifica sp. nov. (ря-
занский ярус – верхний валанжин) стоит предпо-
лагать обнаружение данного вида в других разрезах
Арктики, в которых вскрываются одновозрастные
отложения. Несмотря на то, что на п-ове Нордвик
остатки этого вида не обнаружены в нижнем ва-
ланжине, очевидно, следует ожидать новых нахо-
док этого вида на севере Сибири в этом интервале.

Значительно пополнена таксономическая ха-
рактеристика зоны Homolsomites bojarkensis, из
которой происходит большая часть новых нахо-
док: B. mirifica sp. nov., характерный и для более
древних отложений; Lagonibelus necopinus, из-
вестный из верхнего готерива Северного Урала;
Arctoteuthis angusta sp. nov., вероятно, появляю-
щийся в разрезе в нижнем валанжине (рис. 1).
Среди описанных видов отсутствуют таксоны,
которые однозначно могут служить индикатора-
ми верхнего валанжина по причине их более ши-
рокого стратиграфического распространения.
Однако нахождение в разрезах такого вида, как
A. angusta sp. nov., может указывать на стратигра-
фическое положение вмещающих отложений, ве-
роятно, не ниже аммонитовой зоны Eurypty-
chites astieriptychus нижнего валанжина, а в слу-

чае с Lagonibelus necopinus – не ниже верхнего
валанжина.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящей работе приведено описание двух
новых видов, установленных в нижнемеловых от-
ложениях п-ова Нордвик: Arctoteuthis angusta sp.
nov. из верхов верхнего валанжина, представлен-
ного двумя экземплярами (предположительно,
судя по находке A. cf. angusta sp. nov., встречается
также в верхней половине нижнего валанжина);
Boreioteuthis mirifica sp. nov. из верхов рязанского
яруса и верхнего валанжина, также описанного
по двум экземплярам. Третьим описанным видом
является Lagonibelus necopinus – вид, известный
ранее только из зоны Speetoniceras versicolor верх-
него готерива Северного Урала. Автором впервые
приводится описание данного вида с севера Во-
сточной Сибири, где он обнаружен в верхах верх-
него валанжина. Также впервые изображено про-
дольное сечение ростра L. necopinus, что позволя-
ет полноценно судить о подсемейственной и
родовой принадлежности этого вида, так как для
того, чтобы отличить виды подсемейства Lagoni-
belinae, и рода Lagonibelus в частности, от пред-
ставителей подсемейства Cylindroteuthidinae, не-
обходимо изучить изменение удлиненности рост-
ра в онтогенезе. Ранее определение родовой
принадлежности вида L. necopinus основывалось
на косвенных данных.

* * *
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I V
Все: север Восточной Сибири, п-ов Нордвик.
Фиг. 1, 2. Arctoteuthis angusta sp. nov.: 1 – голотип ГЕОХРОН, № 2104/1: 1а – вид с брюшной стороны, 1б – поперечное
сечение вблизи альвеолы, 1в – вид с левой стороны; 2 – экз. ГЕОХРОН, № 2104/2: 2а – вид с брюшной стороны, 2б –
вид с левой стороны, 2в – поперечное сечение у вершины альвеолы; обн. 36(37); верхний валанжин, зона Homolsomites
bojarkensis.
Фиг. 3–5. Lagonibelus necopinus (Gustomesov, 1960): 3 – экз. ГЕОХРОН, № 2104/6, продольная пришлифовка, линией
обозначена форма ростра на ранней стадии развития; 4 – экз. ГЕОХРОН, № 2104/9: 4а – вид с брюшной стороны, 4б –
поперечное сечение в послеальвеолярной части, 4в – вид с левой стороны; 5 – экз. ГЕОХРОН, № 2104/8: 5а – вид с
брюшной стороны, 5б – поперечное сечение в альвеолярной части, 5в – вид с левой стороны; обн. 36(37); верхний ва-
ланжин, зона Homolsomites bojarkensis.
Фиг. 6. Arctoteuthis cf. angusta sp. nov. (spec. juv.); экз. ГЕОХРОН, № 2104/10: 6а – вид с брюшной стороны, 6б – попе-
речное сечение в альвеолярной части, 6в – вид с левой стороны; обн. 35, сл. 34; нижний валанжин, зона Euryptychites
astieriptychus.
Длина масштабной линейки 10 мм; звездочкой (*) отмечено положение вершины альвеолы.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V
Все: север Восточной Сибири, п-ов Нордвик.
Фиг. 1, 2, 5. Lagonibelus necopinus (Gustomesov, 1960): 1 – экз. ГЕОХРОН, № 2104/11: 1а – поперечное сечение в аль-
веолярной части, 1б – вид с брюшной стороны, 1в – вид с левой стороны; 2 – экз. ГЕОХРОН, № 2104/5: 2а – вид с
брюшной стороны, 2б – поперечное сечение в альвеолярной части, 2в – вид с левой стороны; 5 – экз. ГЕОХРОН,
№ 2104/7: 5а – вид с брюшной стороны, 5б – вид с левой стороны, 5в – поперечное сечение в альвеолярной части;
обн. 36(37); верхний валанжин, зона Homolsomites bojarkensis.
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Фиг. 3, 4. Boreioteuthis mirifica sp. nov.: 3 – экз. ГЕОХРОН, № 2104/4: 3а – вид с брюшной стороны, 3б – вид с левой
стороны, 3в – поперечное сечение в альвеолярной части; обн. 33, сл. 48; рязанский ярус, зона Tollia tolli; 4 – голотип
ГЕОХРОН, № 2104/3: 4а – вид с брюшной стороны, 4б – вид с левой стороны, 4в – поперечное сечение у вершины
альвеолы; обн. 36(37); верхний валанжин, зона Homolsomites bojarkensis.
Длина масштабной линейки 10 мм; звездочкой (*) отмечено положение вершины альвеолы.

New Belemnites of the Family Cylindroteuthididae from the Lower Cretaceous
of Northern East Siberia (Nordvik Peninsula)
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1Trofimuk Institute of Petroleum-Gas Geology and Geophysics, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, 
Novosibirsk, 630090 Russia

2Novosibirsk State University, Novosibirsk, 630090 Russia

New belemnite species of the family Cylindroteuthididae are described from the Lower Cretaceous deposits
of the Nordvik Peninsula, namely Arctoteuthis angusta sp. nov. and Boreioteuthis mirifica sp. nov. For the first
time in East Siberia, the species Lagonibelus necopinus (Gustomesov, 1960), previously known only from the
Northern Urals, was identified, and the ontogenetic changes of the rostra of this species were studied that
made it possible to justify its subfamily and generic affiliation.

Keywords: belemnites, Ryazanian, Valanginian, Arctic, Cylindroteuthididae
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АКРОКРЕТИДНЫЙ ТИП МИКРОСТРУКТУРЫ РАКОВИНЫ
У РОДА KASAGITTELLA MERGL (ОТРЯД LINGULIDA)

ИЗ ВЕРХНЕДЕВОНСКИХ ОТЛОЖЕНИЙ ВОЛГО-УРАЛЬСКОГО РЕГИОНА
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Впервые описана колумнарно-пластинчатая микроструктура раковины у Kasagittella sp. (отряд
Lingulida, семейство Obolidae King, 1846) из верхнего девона (франские отложения) Усть-Черем-
шанской структурно-фациальной зоны. Данная микроструктура более характерна для отряда
Acrotretida.

Ключевые слова: верхний девон, Волго-Уральский регион, Kasagittella, лингулиформные брахиопо-
ды, Obolidae, колумнарно-пластинчатая структура
DOI: 10.31857/S0031031X22010123

Материал, предоставленный Л.И. Кононовой
(МГУ), происходит из одной из скважин Усть-
Черемшанской структурно-фациальной зоны
Камско-Кинельской системы прогибов Волго-
Уральской области. Образцы кремнисто-глини-
стых пород в интервале глубин 2005–2014 м; на-
ряду с лингулидами встречены конодонты: Pal-
matolepis barba Ziegler et Sandberg, Pa. proversa
Ziegler, Pa. kireevae Ovnatanova, Pa. ljaschenkoae
Ovnatanova, Pa. luscarensis Klapper, Pa. ormistoni
Klapper et al., Polygnatus lodinensis Polsler, Ancy-
rodella nodosa Ulrich et Bassler. Данный комплекс
конодонтов характерен для мендымской свиты
верхнего франа (верхний девон), коррелируемой
с зоной Early rhenana стандартной конодонтовой
шкалы (Фортунатова и др., 1916).

Род Kasagittella Mergl, 2001 описан (Mergl,
2001) из отложений верхнего силура – нижнего
девона Баварии. Наши находки, обнаруженные в
отложениях верхнего девона Волго-Уральского
региона, являются самыми поздними. Описывае-
мая форма отличается от K. klara Mergl, 2001 и
раннедевонского вида K. pinguis Mergl, 2001 уз-
кой, сильно вытянутой макушечной частью, уз-
ким, глубоким ножным желобком, длинной вен-
тральной псевдоареей.

Kasagittella sp. имеет раковину удлиненно-
овальных очертаний, с заостренной макушечной
частью. Боковые края выпуклые, незначительно

плавноизогнутые. На внутренней поверхности
брюшной створки узкий, глубокий ножной жело-
бок (табл. VI, фиг. 1; см. вклейку). Вентральная
псевдоарея широкая, длинная, протягивается бо-
лее чем на треть длины створки, далее переходит
в лимб (табл. VI, фиг. 2). Ширина лимба в задней
половине створки 150–180 мкм, по направлению
вперед на сохранившейся части створки она уве-
личивается до 250 мкм (табл. VI, фиг. 1). Лимб ха-
рактеризуется уплощенной внутренней поверх-
ностью и краевым валиком, имеющим в попереч-
ном сечении округлый контур. Ширина валика
около 5 мкм. Он отделен от плоской части лимба
неглубокой выемкой (табл. VI, фиг. 3). Микро-
структура валика тонкогранулированная, грану-
лы размерами 0.1–0.2 мкм. Выемка между вали-
ком и плоской частью лимба имеет прослой, со-
стоящий из гранул размерами до 0.5 мкм
(табл. VI, фиг. 4). На границе с внутренней поло-
стью створки видны волнисто изогнутые линии –
отпечатки мускульных волокон (табл. VI, фиг. 6).
На сколе почти вертикальной стенки внутренней
части лимба видна колумнарно-пластинчатая
микроструктура, состоящая из комбинации па-
раллельных пластин и пересекающихся с ними
вертикальных образований – колумнов (табл. VI,
фиг. 5). Толщина пластин и колумнов равна
2.5 мкм (табл. VI, фиг. 7). На внутренней поверх-
ности створки видны колумнарно-пластинчатая
структура и отпечатки мускульных волокон. В

УДК 564.81.551.762.3
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средней части створки преобладают отпечатки
мускульных волокон (табл. VI, фиг. 8). Толщина
отдельной нитки мускульного волокна местами
достигает 1 мкм (табл. VII, фиг. 1; см. вклейку).
Под плотным поверхностным слоем на верти-
кальном срезе лимба хорошо сохранилась колум-
нарно-пластинчатая структура. Наблюдается рас-
положение отдельных ее частей под углом к со-
седним ее частям. Расстояние между пластинами
в этой микроструктуре 16–18 мкм, толщина пла-
стин и колумнов 1.5–2.0 мкм (табл. VII, фиг. 2).
На разных участках изменяется угол наклона от-
дельных частей колумнарно-пластинчатой мик-
роструктуры, также изменяются расстояние меж-
ду пластинами и высота колумнов. Толщина пла-
стин и колумнов остается постоянной. На
внутренней поверхности створки под внутрен-
ним вертикальным склоном лимба также наблю-
дается расположение под углом отдельных частей
колумнарно-пластинчатой структуры по отноше-
нию к соседним частям структуры. Ближе к сере-
дине створки колумнарно-пластинчатая структу-
ра находится по соседству с отпечатками муску-
лов, имеющих волокнистое строение (табл. VII,
фиг. 3). На другом участке при хорошей сохран-
ности этой микроструктуры расстояние между
пластинами 14 мкм, длина колумнов также равна
14 мкм (табл. VII, фиг. 4). Характер колумнарно-
пластинчатой микроструктуры хорошо виден на
внутренней стороне ножного желобка (табл. VII,
фиг. 5).

Под прослоем с изогнутыми волокнами разли-
чается прослой, сложенный гранулами размером
0.5–0.6 мкм. Ширина выхода данного прослоя
1.5 мкм. Скопления гранул образуют друзы по
три–четыре гранулы в одной друзе (табл. VII,
фиг. 6). Пластинчатое строение брюшной створ-
ки отмечается на боковых краях створки в районе
лимба, где выделяются две параллельные пласти-
ны (табл. VII, фиг. 7). В средней части створки
имеются три параллельные пластины толщиной
каждая около 4–5 мкм (табл. VII, фиг. 8).

Наличие колумнарно-пластинчатой микро-
структуры раковины изначально было описано
для брахиопод отряда Acrotretida (Williams, Hol-
mer, 1992). Позднее появились публикации, в ко-
торых такой тип микроструктуры раковины был
обнаружен у ряда семейств отряда Lingulida. Об-
зор этих публикаций приводится в работе
Х. Сковстеда и Л. Холмера (Skovsted, Holmer,

2006). К таким семействам отнесены Kyrshabak-
tellidae Koneva, 1986, Dysoristidae Popov et Usha-
tinskaya, 1992 и Lingulellotretidae Koneva et Popov,
1983. В работе М. Стренг и др. (Streng et al., 2008)
описаны лингулоидные брахиоподы, относящиеся
к семейству Eoobolidae Holmer, Popov et Wrona,
1996, имеющие колумнарно-пластинчатую струк-
туру раковины. Полученные результаты изуче-
ния микроструктуры раковины на нашем мате-
риале из верхнего девона Русской платформы
позволили обнаружить колумнарно-пластинча-
тую структуру раковинного вещества еще у од-
ного лингулиформного семейства, Obolidae
King, 1846. Таким образом, из 12 семейств надсе-
мейства Linguloidea пять имеют акротретидную
микроструктуру раковины, что свидетельствует о
вероятных филогенетических связях отрядов Lin-
gulida и Acrotretida. Для нескольких семейств
лингулят строение раковинного вещества остает-
ся неизвестным. Для окончательного решения
характера родственных отношений этих отрядов
требуются дополнительные исследования.

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

Авторы выражают искреннюю благодарность
Л.И. Кононовой и Г.Т. Ушатинской за ценные
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основных положений статьи.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I
Фиг. 1–8. Kasagittella sp., экз. ПИН, № 5609/51, брюшная створка: 1 – внутренняя поверхность, передний край не со-
хранился, ножной желобок; масштаб 500 мкм; 2 – макушечная часть, ножной желобок, псевдоарея, переходящая в
лимб; масштаб 200 мкм; 3 – наружная краевая часть лимба с валиком; масштаб 5 мкм; 4 – выемка между валиком и
лимбом, сферолитовый прослой; масштаб 5 мкм; 5 – тонко гранулированная структура поверхностного слоя лимба,
колумнарно-пластинчатая микроструктура; масштаб 20 мкм; 6 – изогнутые отпечатки мускульных волокон; масштаб
20 мкм; 7 – колумнарно-пластинчатая микроструктура раковины на границе с лимбом; масштаб 50 мкм; 8 – колум-
нарно-пластинчатая микроструктура на границе с отпечатками мускульных волокон на внутренней поверхности
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брюшной створки; масштаб 50 мкм; Волго-Уральский регион, скважина Усть-Черемшанской структурно-фациаль-
ной зоны; верхний девон, франский ярус, мендымский горизонт.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I
Фиг. 1–8. Kasagittella sp., экз. ПИН, № 5609/51, брюшная створка, внутренняя поверхность: 1 – отпечатки мускульных
волокон в средней части створки; масштаб 10 мкм; 2 – расположение под углом соседних участков колумнарно-пла-
стинчатой микроструктуры; масштаб 20 мкм; 3 – ближе к середине участок колумнарно-пластинчатой микрострукту-
ры находится рядом с мускульными волокнами; масштаб 20 мкм; 4 – колумнарно-пластинчатая микроструктура, хо-
рошо сохранились пластины, хуже сохранились сильно перекристаллизованные колумны; масштаб 20 мкм; 5 – ко-
лумнарно-пластинчатая микроструктура на внутренней поверхности ножного желобка, различные углы наклона
соседних участков, сильная перекристаллизация; масштаб 50 мкм; 6 – сферолитовый прослой (слева), отпечатки му-
скульных волокон на поверхностном слое (справа); масштаб 10 мкм; 7 – двухслойное строение боковой стороны лим-
ба; масштаб 5 мкм; 8 – трехслойное строении створки в передней обломанной половине без лимба; масштаб 20 мкм;
Волго-Уральский регион, скважина Усть-Черемшанской структурно-фациальной зоны; верхний девон, франский
ярус, мендымский горизонт.

The Acretretoid Type of Shell Microstructure of Genus Kasagittella (Order Lingulida) 
from the Upper Devonian Deposits of Volgo-Urals Region

T. N. Smirnova1, E. A. Zhegallo2

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The microstructure of linguloid species Kasagittella sp. of family Obolidae King, 1846 from the Upper Devo-
nian (Fransian) from Ust-Cheremshanian structural-facial zone was described. It was obtained columnar-
lamellae shell structure wich is typical of acrotretid brachiopods.

Keywords: Upper Devonian, Volgo-Ural region, Kasagittella, linguliformean brachiopods, Obolidae, colum-
nar-lamellae structure
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ИНКРУСТИРУЮЩИЕ МШАНКИ ИЗ ВЕРХНЕГО МЕЛА
СРЕДНЕГО ПОВОЛЖЬЯ И КРЫМА
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Изучены мшанки, инкрустирующие ростры белемнитов, из верхнего мела Среднего Поволжья
(окрестности гг. Вольск и Шиханы) и Центрального Крыма (г. Ак-Кая). Из-за плохой сохранности
колоний в них отсутствуют многие диагностические признаки, поэтому большинство видов приве-
дено в открытой номенклатуре. Изученные мшанки из Среднего Поволжья происходят из сантона–
маастрихта и представлены видами Cyclostomata gen. et sp. indet. (класс Stenolaemata), Herpetopora
cf. anglica Lang, Hillmeropora sp., ?Marginaria sp., Pyriporella sp., Tyloporella sp., Rhagasostoma gibbosu-
lum Brydone и Aechmellina cf. anglica (Brydone) (класс Gymnolaemata, отряд Cheilostomata). Мшанки
г. Ак-Кая происходят из кампана–маастрихта и включают виды Plagioecia sp. (отряд Cyclostomata),
?Electra sp., ?Conopeum sp. и Anornithopora sp. (отряд Cheilostomata). Сведения о хейлостомных
мшанках г. Ак-Кая, а также о сантон-кампанском комплексе мшанок Среднего Поволжья приво-
дятся впервые. Изученные виды мшанок из обоих регионов принадлежат к родам, широко распро-
страненным в верхнемеловых отложениях Евразии и США.

Ключевые слова: Bryozoa, Cyclostomata, Cheilostomata, таксономия, сантон, кампан, маастрихт,
Среднее Поволжье, Центральный Крым

DOI: 10.31857/S0031031X22010093

ВВЕДЕНИЕ

Мшанки широко распространены в верхне-
меловых отложениях Среднего Поволжья и
Крыма (Фогт, 1962; Вискова, 1965, 1972, 2004,
2005; Kvachko, 1995; Koromyslova, Seltser, 2020).
Тем не менее, новые находки мшанок из этих ре-
гионов свидетельствуют о том, что к настоящему
времени их таксономический состав полностью
не выявлен.

В данной работе описаны новые комплексы
мшанок, установленные в сантоне–маастрихте
Саратовской обл. (окрестности двух городов:
Вольск и Шиханы, правый берег р. Волги) и кам-
пане–маастрихте Центрального Крыма (гора Ак-
Кая, Белогорский р-н). Цель данной работы –
расширить наши знания о таксономическом раз-
нообразии и палеобиогеографии позднемеловых
мшанок Среднего Поволжья и Крыма.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Коллекция ростров белемнитов с инкрустиру-

ющими их мшанками была собрана в середине XX в.
Д.П. Найдиным [геологический факультет Москов-
ского государственного ун-та им. М.В. Ломоносова
(МГУ)] и хранится в Музее землеведения МГУ
(МЗ МГУ), №№ 142 и 144.

Все колонии мшанок, обнаруженные на ро-
страх, были изучены на сканирующих электрон-
ных микроскопах (СЭМ) Tescan Vega 2 и Tescan
Vega 3 в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Бо-
рисяка Российской академии наук (ПИН РАН),
Москва. Образцы изучались без покрытия с ис-
пользованием детектора обратного рассеяния
(BSE), работающего в низком вакууме (10 Па) при
напряжении 20 и 30 кВ. Замеры элементов коло-
ний мшанок были получены с СЭМ-изображе-
ний. Приведенные размеры в тексте даны в мкм в
следующей последовательности: наблюдаемый
диапазон, затем (в скобках) среднее арифметиче-

УДК 564.7
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Рис. 1. Схема местонахождений образцов. Звездочкой отмечены места находок.
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ское ± стандартное отклонение, количество об-
разцов (N) и общее количество измерений (n).

Выделены и измерены следующие элементы
колоний: АвД – авикулярий, длина; АвШ – ави-
кулярий, ширина; АзД – автозооид, длина;
АзШ – автозооид, ширина; АпД – апертура авто-
зооида, длина; АпШ – апертура автозооида, ши-
рина; КзД – кенозооид, длина; КзШ – кенозооид,
ширина; ОвД – овицелла, длина; ОвШ – овицел-
ла, ширина; ОпД – опезия автозооида, длина;
ОпШ – опезия автозооида, ширина; ОрД – ори-
фис автозооида, длина; ОрШ – орифис автозоои-
да, ширина; ОпAвД – опезия авикулярия, длина;
ОпAвШ – опезия авикулярия, ширина.

ГЕОГРАФИЧЕСКОЕ И СТРАТИГРАФИЧЕСКОЕ 
РАСПРОСТРАНЕНИЕ ИНКРУСТИРОВАННЫХ 

РОСТРОВ БЕЛЕМНИТОВ

Изученные образцы белемнитов происходят
из двух регионов (рис. 1), из близких к кампану–
маастрихту стратиграфических интервалов, хотя
их точное положение в разрезах неизвестно.

Первая группа местонахождений относится к
карьерам, расположенным в окрестностях Вольска
и Шихан в Среднем Поволжье (Саратовская обл.,
Россия). Из окрестностей Шихан в коллекции
присутствует один инкрустированный мшанкой
обломок белемнита (экз. МЗ МГУ, № 142/8), ко-
торый может быть условно определен только до
семейства Belemnitellidae Pavlow, 1914 (рис. 2, а);
происходит он из интервала от сантона до ма-
астрихта.

Стратиграфическая последовательность и рас-
пределение белемнитов в разрезах карьеров
“Коммунар” и “Большевик” окрестностей Воль-
ска, откуда происходят находки, подробно описа-
ны ранее (Олферьев и др., 2009а, б, 2014; Бара-
бошкин и др., 2019; Сельцер и др., 2020). Разрез
представлен известняками, мергелями и писчим
мелом общей мощностью около 40–50 м, и охва-
тывает интервал от турона до маастрихта.

Два образца происходят из карьера “Комму-
нар”. Экз. МЗ МГУ, № 144/1 (рис. 2, б, в) пред-
ставлен обломками альвеолярной части белемни-
та; он не может быть определен точнее, чем пред-
ставитель семейства Belemnitellidae Pavlow, 1914,
и поэтому относится к интервалу от сантона до
маастрихта. Экз. МЗ МГУ, № 142/4 (прежний но-
мер 5381/3) (рис. 2, г) имеет более полную сохран-
ность и может быть определен как Belemnitella ex
gr. praecursor Stolley, 1897. Эти белемниты распро-
странены в интервале от верхнего сантона до
нижнего кампана.

В каком карьере был найден экз. МЗ МГУ,
№ 142/7 (рис. 2, д), неизвестно. Однако сам обра-
зец имеет сравнительно хорошую сохранность и
отличается веретеновидной уплощенной в спин-
но-брюшном направлении формой, характерной
для Belemnella licharewi Jeletzky, 1941 и для одно-
именной зоны верхнего кампана.

Наконец, экз. МЗ МГУ, № 144/2 (прежний но-
мер 6309-5) (рис. 2, е), происходящий из карьера
“Большевик”, также имеет достаточно полную
сохранность. Он представлен крупным ростром
веретеновидной формы и может быть отнесен к
Belemnella lanceolata (von Schlotheim, 1813). Как
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было показано ранее (Барабошкин и др., 2019),
данный вид белемнитов характеризует верхнюю
часть кампанского яруса и нижнюю часть ма-
астрихтского яруса.

Другое местонахождение – гора Ак-Кая (Бе-
лая Скала), расположенная к северу от г. Белогор-
ска (Центральный Крым). Несмотря на то, что
этот разрез хорошо обнажен и посещался многи-
ми поколениями геологов, детали его строения
изучены недостаточно полно. Сведения о строе-
нии интересующего нас стратиграфического ин-
тервала и распределении белемнитов (по данным
А.С. Алексеева) приведены в: Барабошкин и др.
(2016). Разрез верхнего кампана–маастрихта
представлен здесь толщей мергелей и песчаников
(в верхней части) мощностью около 140–150 м, из
которых на редких уровнях встречаются ростры
белемнитов.

Экз. МЗ МГУ, № 144/3 (прежний номер 5165/9)
(рис. 2, ж) имеет более полную сохранность и, ве-
роятно, относится к виду Belemnella lanceolata,

который был распространен в позднем кампане и
раннем маастрихте.

Экз. МЗ МГУ, № 144/4 (прежний номер 5143/1)
(рис. 2, з), вероятно, является кампанским пред-
ставителем с коротким скульптированным ро-
стром, определенным как Belemnitella mucronata
(von Schlotheim, 1813).

Экз. МЗ МГУ, № 144/5 (прежний номер 2548/2)
(рис. 2, и) представляет собой фрагмент апикаль-
ной части ростра и не может быть определен точ-
нее, чем представитель семейства Belemnitellidae.
С учетом строения разреза, этот образец характе-
ризует верхний кампан–маастрихт.

ХАРАКТЕРИСТИКА МШАНОК 
ИЗ ОКРЕСТНОСТЕЙ ВОЛЬСКА И ШИХАН

Новые находки мшанок из окрестностей Воль-
ска (карьеры “Большевик” и “Коммунар”) и Ши-
хан происходят из интервала сантона–маастрих-
та. Они принадлежат к восьми видам из классов

Рис. 2. Ростры белемнитов, инкрустированные мшанками, из верхнего сантона–маастрихта окрестностей Шихан (а),
Вольска (б–е) и г. Ак-Кая (ж–и): а – ?Belemnitellidae Pavlow, 1914, экз. МЗ МГУ, № 142/8; б, в – Belemnitellidae Pavlow,
1914, экз. МЗ МГУ, № 144/1; г – Belemnitella sp. ex gr. praecursor Stolley, 1897, экз. МЗ МГУ, № 42/4; д – Belemnella li-
charewi Jeletzky, 1941, экз. МЗ МГУ, № 142/7; е – B. lanceolata (von Schlotheim, 1813), экз. МЗ МГУ, № 144/2; ж –
B. lanceolata (von Schlotheim, 1813), экз. МЗ МГУ, № 144/3; з – Belemnitella mucronata (von Schlotheim, 1813),
экз. МЗ МГУ, № 144/4; и – Belemnitellidae Pavlow, 1914, экз. МЗ МГУ, № 144/5. Масштабная линейка: 1 см.
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Stenolaemata (отряд Cyclostomata) и Gymnolaema-
ta (отряд Cheilostomata).

К первому классу отнесен один вид, Cyclosto-
mata gen. et sp. indet. (рис. 3, а), экз. МЗ МГУ,
№ 144/6, белемнит Belemnitella sp. ex gr. praecursor
(экз. МЗ МГУ, № 142/4); верхний сантон–ниж-
ний кампан. Фрагмент вертикально-растущей
булавовидной колонии, 1 мм высотой и 2 мм ши-
риной, с широким основанием, представлен на-
чальной стадией роста, поэтому необходимые ди-
агностические признаки для определения до ро-
дового и видового уровня отсутствуют.

Ниже приводится характеристика мшанок от-
ряда Cheilostomata. Из-за плохой сохранности ко-
лоний до видового уровня были идентифициро-
ваны только три образца, тогда как остальные
таксоны приводятся в открытой номенклатуре.

Herpetopora cf. anglica Lang, 1914 (рис. 3, б, в),
семейство Electridae Stach, 1937; экз. МЗ МГУ,
№ 142/4b, белемнит Belemnitella sp. ex gr. praecur-
sor (экз. МЗ МГУ, № 142/4); верхний сантон–
нижний кампан. Колония инкрустирующая,
представлена ветвящимися цепочками с унисе-
риально расположенными автозооидами. Автозо-
оиды грушевидные, часто с длинной проксималь-
ной гимноцистой (кауда). По размеру опезии ав-
тозооидов (Д/Ш = 2.09) колония может быть
предположительно отнесена к виду H. anglica (см.
Thomas, Larwood, 1960; Taylor, McKinney, 2006).
Этот вид имеет широкое распространение и изве-
стен из отложений верхнего турона–маастрихта
Западной Европы и Северной Америки (Taylor,
1988, 2002; Martha et al., 2017). В Европе H. anglica
встречается с верхнего турона до низов кампана
(Taylor, McKinney, 2006). Другой близкий вид,
H. laxata (d’Orbigny, 1853), встречается, в основ-
ном, в кампане и маастрихте и отличается от H.
anglica более короткими и узкими апертурами ав-
тозооециев (Thomas, Larwood, 1960).

Размеры основных элементов колонии: АзД
(с кауда) 470–850 мкм (646 ± 171 мкм; N = 1, n = 5);
АзШ 200–340 мкм (274 ± 52 мкм; N = 1, n = 5);
ОпД (= ‘ha’ в: Thomas, Larwood, 1960) 380–575
мкм (437 ± 92 мкм; N = 1, n = 4); ОпШ (= ‘la’ в:
Thomas, Larwood, 1960) 160–265 мкм (209 ± 43 мкм;
N = 1, n = 4).

Hillmeropora sp. (рис. 2, е; 3, г, д), семейство Cal-
loporidae Norman, 1903; экз. МЗ МГУ, № 144/2a,
белемнит Belemnella lanceolata (экз. МЗ МГУ,
№ 144/2); верхний кампан–нижний маастрихт.
Колония инкрустирующая мультисериальная;
поровые камеры крупные. Автозооиды яйцевид-
ной формы и радиально расходятся от анцестру-
лы (в изученной колонии она разрушена), опезия
крупная (Д/Ш = 1.45). Гимноциста полностью
окружает криптоцисту: в проксимолатеральных
частях ее ширина варьирует от 30 до 150 мкм,
очень узкая в дистальной части. Криптоциста по-

груженная, узкая в дистальной части и расширя-
ется к проксимальной, однако ее границы в прок-
симальной части трудно различимы. Овицеллы
образованы гимноцистой дистального зооида,
эндооеций разрушен. Основания шипов, авику-
лярии и кенозооиды отсутствуют. Изученная ко-
лония может быть отнесена к недавно установ-
ленному роду Hillmeropora Martha, Niebuhr et
Scholz, 2017, поскольку имеет признаки, отвечаю-
щие его диагнозу (Martha et al., 2017). От типового
вида этого рода (Hillmeropora pavonina Martha,
Niebuhr et Scholz, 2017 из верхнего турона Герма-
нии) вольский экземпляр отличается более узкой
и погруженной криптоцистой, более короткими
автозооидами (вместо АзД 505–651 мкм у
H. pavonina), более длинными и узкими опезиями
(вместо ОпД 233–296 мкм и ОпШ 215–271 у
H. pavonina) и более мелкими овицеллами (вместо
ОвД 117–172 мкм и ОвШ 187–240 у H. pavonina).

Размеры основных элементов колонии: АзД
(с гимноцистой) 410–540 мкм (485 ± 48 мкм; N = 1,
n = 12); АзШ (с гимноцистой) 320–600 мкм (400 ±
± 80 мкм; N = 1, n = 12); ОпД 290–320 мкм (307 ±
± 15 мкм; N = 1, n = 3); ОпШ 190–240 мкм
(213 ± 25 мкм; N = 1, n = 3); ОвД 130–170 мкм
(143 ± 12 мкм; N = 1, n = 12); ОвШ 120–160 мкм
(138 ± 13 мкм; N = 1, n = 12).

?Marginaria sp. (рис. 2, д; 3, е–и), семейство
Calloporidae; экз. МЗ МГУ, № 142/7d, белемнит
Belemnella licharewi (экз. МЗ МГУ, № 142/7);
верхний кампан. Колония инкрустирующая
мультисериальная; поровые камеры крупные.
Автозооиды грушевидные с крупной опезией
(Д/Ш = 1.37). Гимноциста наиболее развита в
проксимальной части и полностью окружает уз-
кую криптоцисту. Присутствуют две пары ди-
стальных оснований шипов. Овицеллы образова-
ны гимноцистой дистального зооида, эндооеций
разрушен. Авикулярии овальные, с хорошо раз-
витой гимноцистой (?), образуют скопления на
отдельных участках колонии. Изученный экзем-
пляр предположительно может быть отнесен к
роду Marginaria Römer, 1840, так как в колонии
присутствуют скопления мелких авикуляриев,
неравномерно разбросанные между автозооида-
ми. Также для представителей этого рода харак-
терно развитие опезиальных шипов (Voigt, 1989).
У ?Marginaria sp. присутствуют две пары дисталь-
ных оснований шипов, как и у некоторых пред-
ставителей рода Wilbertopora Cheetham, 1954,
напр., W. ostiolatoides Martha, Niebuhr et Scholz,
2017 из верхнего турона Германии. Однако мел-
кие авикулярии W. ostiolatoides межзооидальные
без широкой гимноцисты и скоплений не образу-
ют (Martha et al., 2017). От представителей рода
Flustrellaria d’Orbigny, 1853, у которых также могут
быть развиты мелкие авикулярии, ?Marginaria sp.
отличается развитием только дистальных шипов,
а не по всему краю опезии. От описанных видов
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Рис. 3. Мшанки из верхнего сантона-маастрихта окрестностей Вольска: а – Cyclostomata gen. et sp. indet., экз. МЗ МГУ,
№ 144/6; б, в – Herpetopora cf. anglica Lang, 1914, экз. МЗ МГУ, № 142/4b, на в стрелкой показан автозооид с разрушен-
ной закрывающей пластиной; г, д – Hillmeropora sp., экз. МЗ МГУ, № 144/2a; е–и – ?Marginaria sp., экз. МЗ МГУ,
№ 142/7d. Обозначения: Ав: авикулярий; ?Ан: анцеструла; Гм: гимноциста; К: кауда; Кр: криптоциста; Ов: овицелла;
ОШ: основания шипов; ПК: поровая камера. Масштабные линейки: а, в, е – 500 мкм; б, г – 1 мм; д, ж – 200 мкм;
з, и ‒ 100 мкм.
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рода Marginaria из кампана–маастрихта США
(Taylor, McKinney, 2006) и маастрихта Мадагаска-
ра (Di Martino et al., 2018) отличается присутстви-
ем опезиальных шипов.

Размеры основных элементов колонии: АзД
(с гимноцистой) 260–310 мкм (292 ± 22 мкм; N = 1,
n = 5); АзШ 160–240 мкм (206 ± 32 мкм; N = 1,
n = 5); ОпД 160–180 мкм (170 ± 10 мкм; N = 1,
n = 5); ОпШ 110–140 мкм (124 ± 13 мкм; N = 1, n = 5);
ОвД 90–110 мкм (100 ± 10 мкм; N = 1, n = 3); ОвШ
90–110 мкм (97 ± 11 мкм; N = 1, n = 3).

Pyriporella sp. (рис. 2, д; 4, а–в), семейство Cal-
loporidae; экз. МЗ МГУ, № 142/7c, белемнит
Belemnella licharewi (экз. МЗ МГУ, № 142/7);
верхний кампан. Колония инкрустирующая муль-
тисериальная; поровые камеры крупные. Автозоо-
иды яйцевидной формы с крупной опезией
(Д/Ш = 1.31). Гимноциста хорошо развита в прок-
симолатеральной части, криптоциста узкая. При-
сутствует пара дистолатеральных и пара латераль-
ных оснований шипов. Овицеллы отсутствуют.
Авикулярии редкие межзооидальные столбовид-
ные. Изученная колония представлена начальной
стадией роста и отличается от других видов рода
Pyriporella Canu, 1911 очень редкими межзоои-
дальными авикуляриями, тогда как у P. peduncu-
lata (Shaw, 1967) и P. lacucarinatensis Taylor et
McKinney, 2006 из кампана и маастрихта США
(Taylor, McKinney, 2006), P. sagittaria (Brydone,
1910) из кампана Англии (Taylor, 2002) и типового
вида P. ameghinoi Canu, 1911 из датского яруса Ар-
гентины (Brezina et al., 2021) авикулярии адвен-
тивные, многочисленные, часто развиты на гим-
ноцисте автозооидов. Количество оснований ши-
пов, а также наличие редких авикуляриев на
начальной стадии роста сближает Pyriporella sp. с
видом P. lacucarinatensis. Однако у изученной
Pyriporella sp. автозооиды короткие и узкие (вме-
сто АзД 458–582 мкм, АзШ 242–431 мкм), а
опезии более мелкие (вместо ОпД 268–359 мкм,
ОпШ 123–260 мкм у P. lacucarinatensis). Кроме то-
го, у изученного экземпляра овицеллы отсутству-
ют, а у P. lacucarinatensis они гиперстомиальные.
Несмотря на указанные отличия, фрагментар-
ность изученной колонии не позволяет устанав-
ливать новые виды.

Размеры основных элементов колонии: АзД
330–460 мкм (408 ± 58 мкм; N = 1, n = 6); АзШ
220–280 мкм (248 ± 20 мкм; N = 1, n = 6); ОпД
210–270 мкм (240 ± 22 мкм; N = 1, n = 5); ОпШ
170–200 мкм (184 ± 11 мкм; N = 1, n = 5); АвД 250–
290 мкм (270 ± 28 мкм; N = 1, n = 2); АвШ 100–
120 мкм (110 ± 14 мкм; N = 1, n = 2); ОпAвД 110–
120 мкм (150 ± 7 мкм; N = 1, n = 2); ОпAвШ 60–
80 мкм (70 ± 14 мкм; N = 1, n = 2).

Tyloporella sp. (рис. 4, г, д), семейство Onycho-
cellidae Jullien, 1882; экз. МЗ МГУ, № 142/4c,
белемнит Belemnitella sp. ex gr. praecursor (экз. МЗ

МГУ, № 142/4); верхний сантон–нижний кам-
пан. Колония крупная, инкрустирующая, муль-
тисериальная. Автозооиды с редуцированной
гимноцистой, хорошо развитой криптоцистой и
крупной опезией (Д/Ш = 0.95). Авикулярии мел-
кие, дистолатерально направленные, расположе-
ны по одному дистально над каждой опезией ав-
тозооида. Овицеллы не наблюдались. Почти вся
поверхность колонии, за исключением ее ди-
стального края, стерта, и в связи с этим данный
экземпляр может быть определен только до рода.
Мшанка Tyloporella sp. отличается от типового
вида рода Tyloporella Voigt, 1989, T. reussi Voigt,
1989, происходящего из сеномана Германии
(Voigt, 1989; Martha et al., 2017), а также от ?T. lata
(Canu, 1911) из маастрихта Мадагаскара (Di Mar-
tino et al., 2018) дистолатерально направленными
авикуляриями, тогда как у перечисленных выше
видов авикулярии направлены дистально. От
T. smithi Di Martino et Taylor, 2013 из позднего
кампана–маастрихта Объединенных Арабских
Эмиратов (Di Martino, Taylor, 2013) и T. cretacea
(Canu et Bassler, 1926) из маастрихта США (Taylor,
McKinney, 2006) изученный экземпляр отличает-
ся дистолатеральным направлением авикуляриев
вместо проксимолатерального.

Размеры основных элементов колонии:
АзД 650–840 мкм (767 ± 81 мкм; N = 1, n = 6);
АзШ 390–490 мкм (432 ± 39 мкм; N = 1, n = 6);
ОпД 280–300 мкм (292 ± 9 мкм; N = 1, n = 4);
ОпШ 260–360 мкм (310 ± 48 мкм; N = 1, n = 4);
АвД 160–180 мкм (167 ± 10 мкм; N = 1, n = 4);
АвШ 100–110 мкм (102 ± 5 мкм; N = 1, n = 4).

Rhagasostoma gibbosulum Brydone, 1936 (рис. 2, б;
4, е–и), семейство Onychocellidae; экз. МЗ МГУ,
№ 144/1a, белемнит Belemnitellidae (экз. МЗ
МГУ, № 144/1); сантон–маастрихт. Колония ин-
крустирующая, мультисериальная. Анцеструла
округлая, диаметром 370 мкм. Автозооиды с тер-
минальной D-образной опезией (Д/Ш = 0.98),
редуцированной проксимальной гимноцистой и
хорошо развитой криптоцистой. Авикулярии
межзооидальные с асимметричным рострумом.
Овицеллы не наблюдались. Р. Брайдоном (Bry-
done, 1936) в качестве голотипа R. gibbosulum бы-
ла описана инкрустирующая колония из среднего
кампана Англии, тогда как позже к этому виду
были отнесены стержневидные колонии из кам-
панского отторженца Белоруссии и нижнего ма-
астрихта Германии (Koromyslova et al., 2018b).
Вольский экземпляр отличается от ранее описан-
ных экземпляров более крупными опезиями ав-
тозооидов.

Размеры основных элементов колонии:
АзД 400–560 мкм (494 ± 50 мкм; N = 1, n = 12);
АзШ 290–430 мкм (367 ± 40 мкм; N = 1, n = 12);
ОпД 120–165 мкм (136 ± 13 мкм; N = 1, n = 12);
ОпШ 120–160 мкм (140 ± 13 мкм; N = 1, n = 12);
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Рис. 4. Мшанки из сантона–маастрихта окрестностей Вольска: а–в – Pyriporella sp., экз. МЗ МГУ, № 142/7c; г, д – Ty-
loporella sp., экз. МЗ МГУ, № 142/4c; е–и – Rhagasostoma gibbosulum Brydone, 1936, экз. МЗ МГУ, № 144/1a. Обозна-
чения: Ав: авикулярий; ?Ан: и Ан: анцеструла; Гм: гимноциста; ЗП: закрывающая пластина; Кр: криптоциста;
ОШ: основания шипов; ПК: поровые камеры. Масштабные линейки: а, ж, з – 500 мкм; г – 1 мм; б, в, д – 200 мкм; е –
2 мм; и – 100 мкм.
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АвД 290–365 мкм (326 ± 37 мкм; N = 1, n = 4);
АвШ 80–120 мкм (99 ± 17 мкм; N = 1, n = 4);
ОпAвД 60 мкм (60 ± 0 мкм; N = 1, n = 2); ОпAвШ
50–60 мкм (55 ± 7 мкм; N = 1, n = 2).

Aechmellina cf. anglica (Brydone, 1909) (рис. 2, а; 5),
семейство Onychocellidae; экз. МЗ МГУ,
№ 142/8b, белемнит ?Belemnitellidae (экз. МЗ МГУ,
№ 142/8); сантон–маастрихт. Колония инкрусти-
рующая, мультисериальная. Анцеструла не на-
блюдалась. Автозооиды яйцевидной формы.
Гимноциста отсутствует; криптоциста занимает
большую часть фронтальной поверхности, вы-
пуклая. Опезия терминальная округло-треуголь-
ная, узкая (Д/Ш = 0.40), с короткими проксимо-
латеральными опезиулярными выемками; ди-
стальный край приподнят, ростральный, с одним
центральным основанием шипа (рис. 5, г, д);
проксимальный край прямой, утолщенный, глад-
кий. Авикулярии межзооидальные, мелкие, кап-
левидной формы, с симметричным рострумом.
Овицеллы не наблюдались. Ранее эта мшанка бы-
ла ошибочно определена как Cheethamia cf. akto-
lagayensis Koromyslova, Baraboshkin et Martha, 2018
(см. Коромыслова, Барабошкин, 2021). Однако
дальнейшее исследование показало, что изучен-
ный экземпляр имеет большое сходство с видом
Aechmellina anglica, описанным из нижнего ма-
астрихта Англии (Brydone, 1909). Присутствие
дистальных шипов у типовых экземпляров этого
вида, а также у экземпляров, описанных Э. Фог-
том из нижнего маастрихта г. Хвалынска, Сара-
товская обл., Россия (Фогт, 1962), и позднего ме-
ла Легердорфа, Германия (Voigt, 1949), не указа-
но. Тем не менее, отмечается, что некоторые
экземпляры A. anglica могут иметь дистальные ос-
нования шипов (Voigt, 1959). От мшанок A. angli-
ca, описанных Фогтом (1962) из нижнего ма-
астрихта г. Хвалынска, A. cf. anglica отличается
более крупными автозооидами.

От типового вида рода Aechmellina Taylor, Mar-
tha et Gordon, 2018, A. falcifera (Voigt, 1949), про-
исходящего из нижнего кампана Германии, изу-
ченный экземпляр отличается узкой округло-
треугольной опезией [у A. falcifera она полуэл-
липтическая (Taylor et al., 2018)] и выпуклой
криптоцистой. Форма опезии и выпуклая крип-
тоциста сближает A. cf. anglica с видами A. stenos-
toma (Voigt, 1930) из маастрихта о. Рюген, Запад-
ного Копетдага, р. Эмбы, плато Актолагай и пла-
то Устюрт (Voigt, 1930, 1967; Никулина, 2001;
Koromyslova et al., 2018a); A. lahuseni (Voigt, 1967)
из маастрихта плато Устюрт, р. Эмбы и п-ова
Мангышлак (Voigt, 1967); A. seriata (Levinsen,
1925) из маастрихта островов Мён и Рюген (Levin-
sen, 1925; Voigt, 1959), а также с A. viskovae Koro-
myslova, Baraboshkin et Martha, 2018 из нижнего
маастрихта плато Актолагай (Koromyslova et al.,
2018a). Однако A. cf. anglica отличается от этих че-
тырех видов мелкими каплевидными авикуляри-

ями, тогда как у A. stenostoma авикулярии длин-
ные со стреловидным симметричным рострумом,
у A. lahuseni авикулярии длинные с лопатовид-
ным симметричным рострумом, а у A. seriata и A.
viskovae авикулярии мелкие овальные.

Размеры основных элементов колонии:
АзД 570–765 мкм (668 ± 61 мкм; N = 1, n = 8);
АзШ 410–510 мкм (462 ± 38 мкм; N = 1, n = 8);
ОпД 70–90 мкм (79 ± 8 мкм; N = 1, n = 8); ОпШ
180–210 мкм (200 ± 11 мкм; N = 1, n = 8); АвД 200–
260 мкм (226 ± 20 мкм; N = 1, n = 8); АвШ 90–
115 мкм (106 ± 10 мкм; N = 1, n = 8).

ХАРАКТЕРИСТИКА МШАНОК 
ГОРЫ АК-КАЯ

Новые находки мшанок из кампана–ма-
астрихта г. Ак-Кая принадлежат классам Stenolae-
mata и Gymnolaemata. Из-за плохой сохранности
колоний все виды приводятся в открытой номен-
клатуре. Представителями стенолемат является
вид Plagioecia sp. (отряд Cyclostomata), гимноле-
мат – виды ?Electra sp., ?Conopeum sp. и Anorni-
thopora sp. (отряд Cheilostomata). Ниже приводит-
ся характеристика этих мшанок.

Plagioecia sp. (рис. 2, и; 6, а–ж), семейство Pla-
gioeciidae Canu, 1918; экз. МЗ МГУ, №№ 144/5a,
144/5b, 144/5c, белемнит Belemnitellidae (экз. МЗ
МГУ, № 144/5); верхний кампан–маастрихт. Не-
сколько мультисериальных однослойных коло-
ний инкрустировали ростр белемнита и внутрен-
нюю поверхность раковины моллюска, прикреп-
ленной к тому же ростру. Мшанки отнесены к
роду Plagioecia Canu, 1918 на основании обнару-
женного у одной из колоний крупного серповид-
ного гонозооида (875 мкм длиной и 1985 мкм ши-
риной), крыша которого пронизана перистомами
автозооидов (рис. 6, а, б), что является характер-
ным для представителей этого рода (Harmelin,
1976; Taylor, Sequeiros, 1982; Taylor, McKinney,
2006; Martha et al., 2019). Однако оэциопора не
была выявлена. Некоторые апертуры автозооидов
закрыты терминальными диафрагмами (рис. 6, ж).
Псевдопоры не наблюдались. Особенностью Pla-
gioecia sp. из кампана–маастрихта г. Ак-Кая, так-
же как и некоторых других представителей этого
рода, P. cristata Taylor et McKinney, 2006 из ма-
астрихта США и ‘Plagioecia’ sp. из нижнего ма-
астрихта плато Актолагай (Taylor, McKinney,
2006; Koromyslova et al., 2018а), является наличие
срединного киля вдоль передней стенки автозоо-
идов, достигающего проксимального края апер-
туры (рис. 6, в, д, ж). Изученный экземпляр отли-
чается от P. cristata большими размерами апертур
(вместо 45–90 мкм в диаметре у P. cristata), а от
‘Plagioecia’ sp. меньшими размерами апертур
(вместо АпД 90–190 мкм и АпШ 80–110 мкм у
‘Plagioecia’ sp.). Кроме того, гонозооид актола-
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Рис. 5. Мшанки из сантона–маастрихта окрестностей Шихан: а – Aechmellina cf. anglica (Brydone, 1909), экз. МЗ МГУ,
№ 142/8b и Voigtella sp., экз. МЗ МГУ, № 142/8a (сверления мшанок показаны стрелками), фотография сделана на
микроскопе Leica M165C; б–д – A. cf. anglica, экз. МЗ МГУ, № 142/8b. Обозначения: En: сверления, оставленные губ-
ками Entobiai sp.; ОШ: основания шипов. Масштабные линейки: а, в – 1 мм; б – 2 мм; г – 500 мкм; д – 200 мкм.
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Рис. 6. Мшанки из кампана–маастрихта г. Ак-Кая: а–ж – Plagioecia sp.: а–в – экз. МЗ МГУ, № 144/5b; г, д – экз.
МЗ МГУ, № 144/5c; е, ж – экз. МЗ МГУ, № 144/5a; з, и – ?Electra sp., экз. МЗ МГУ, № 144/3a. Обозначения: Г: гоно-
зооид; К: киль; П: перистом; РАС: ранняя астогенетическая стадия; ТД: терминальная диафрагма. Масштабные ли-
нейки: а, и – 2 мм; б, г, е, з – 1 мм; в, д, ж – 200 мкм.
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гайского вида не пронизан апертурами автозоо-
идов.

Размеры основных элементов колонии:
АпД 100–150 мкм (128 ± 18 мкм; N = 3, n = 13);
АпШ 80–100 мкм (85 ± 7 мкм; N = 3, n = 13).

?Electra sp. (рис. 2, ж; 6, з, и; 7, а, б), семейство
Electridae; экз. МЗ МГУ, № 144/3a, белемнит Bel-
emnella lanceolata (экз. МЗ МГУ, № 144/3); верх-
ний кампан–нижний маастрихт. Колония инкру-
стирующая, мультисериальная. Автозооиды с хо-
рошо развитой проксимальной гимноцистой;
криптоциста узкая. Опезии крупные, овальные;
присутствует два дистолатеральных шипа и один
проксимальный. Овицеллы, авикулярии и кено-
зооиды не наблюдались. Вид предположительно
отнесен к роду Electra Lamouroux, 1816. Особен-
ностью этого рода является хорошо развитая гим-
ноциста, которая может иметь разное количество
шипов, включая медиальный шип, расположен-
ный под проксимальным краем опезии. Однако
плохо сохранившаяся ранняя астогенетическая
стадия (рис. 6, з) не позволяет определить, имела
ли изученная колония “сложную многорядную”
форму роста, характерную для представителей
этого рода (Silén, 1987; Taylor, McKinney, 2006).
Кроме того, виды, обладающие схожей морфоло-
гией, недавно были описаны в составе рода Cono-
peum Gray, 1848 (см. Gordon et al., 2020).

Вид ?Electra sp. вместе с E. everretti Taylor et
McKinney, 2006 из маастрихта Северной Кароли-
ны США, очевидно, являются самыми древними
представителями этого рода. Изученный вид от-
личается от E. everretti более крупными автозоои-
дами и их опезиями (вместо АвД 300–420, АвШ
120–210, ОпД 165-240, ОпШ 90–150 у E. everretti).

Размеры основных элементов колонии: АзД
670–810 мкм (720 ± 48 мкм; N = 1, n = 5); АзШ
370–435 мкм (399 ± 24 мкм; N = 1, n = 6); ОпД
430–480 мкм (457 ± 21 мкм; N = 1, n = 6); ОпШ
270–330 мкм (295 ± 23 мкм; N = 1, n = 6).

?Conopeum sp. (рис. 2, з; 7, в, г), семейство Elec-
tridae; экз. МЗ МГУ, № 144/4a, белемнит Belem-
nitella mucronata (экз. МЗ МГУ, № 144/4); кам-
пан. Колония инкрустирующая, мультисериаль-
ная, анцеструла и ранняя астогенетическая
стадия не сохранились. Автозооиды с редуциро-
ванной гимноцистой и узкой криптоцистой.
Опезия крупная, овальная. Мелкие треугольные
зооиды, предположительно, кенозооиды, нерегу-
лярно развиты между автозооидами. Поровые ка-
меры, основания шипов, овицеллы и авикулярии
не наблюдались. Изученный экземпляр предпо-
ложительно отнесен к роду Conopeum, поскольку
автозооиды имеют морфологию, характерную
для представителей этого рода, а также в колонии
присутствуют структуры, подобные кенозооидам,
которые часто наблюдаются у представителей
этого рода (Taylor, McKinney, 2006; Gordon et al.,

2020; Taylor, Rogers, 2021). Имеющийся фрагмент
колонии имеет сходство с родом Eokotosokum
Taylor et Cuffey, 1992 из маастрихта Канады (Tay-
lor, Cuffey, 1992), выражающееся в морфологии
автозооидов и присутствии структур, подобных
кенозооидам. Однако от типового вида этого рода
E. bicystosum (Allan et Sanderson, 1945) мшанка
?Conopeum sp. отличается более узкой криптоци-
стой, а также отсутствием дистальной пары осно-
ваний шипов. Кроме того, для рода Eokotosokum
характерна “сложная многорядная” форма роста
колонии (Taylor, Cuffey, 1992), о чем нельзя ска-
зать с уверенностью для ?Conopeum sp. из-за
фрагментарности колонии.

Размеры основных элементов колонии:
АзД 460–600 мкм (526 ± 43 мкм; N = 1, n = 12);
АзШ 240–330 мкм (297 ± 33 мкм; N = 1, n = 12);
ОпД 310–400 мкм (349 ± 27 мкм; N = 1, n = 12);
ОпШ 150–250 мкм (192 ± 28 мкм; N = 1, n = 12);
КзД 230–340 мкм (278 ± 47 мкм; N = 1, n = 5);
КзШ 110–150 мкм (130 ± 19 мкм; N = 1, n = 5).

Anornithopora sp. (рис. 2, и; 7, д–к), семейство
Cribrilinidae Hincks, 1879; экз. МЗ МГУ,
№№ 144/5d, 144/5f, 144/5g, белемнит Belemnitell-
idae (экз. МЗ МГУ, № 144/5); верхний кампан-ма-
астрихт. Колония инкрустирующая, мультисери-
альная, дистальная поровая камера небольшая.
Предполагаемая анцеструла округлая, около
190 мкм диаметром (рис. 7, д). Автозооиды с реду-
цированной гимноцистой и выпуклым фронталь-
ным щитом, который состоит из 10–14 ребер, со-
единенных четырьмя–пятью перекладинами,
формирующими мелкие межреберные поры; ди-
стальная пара ребер сливается, образуя слегка
приподнятую апертурную перемычку с централь-
ным выступом (рис. 7, з, и). Орифис D-образный
с пятью или больше шипами по дистальному
краю (рис. 7, з). Овицеллы гиперстомиальные со
срединным швом (рис. 7, и, к). Авикулярии и ке-
нозооиды не наблюдались. Несколько плохо со-
хранившихся колоний, обрастающих один ростр
белемнита, отнесены к роду Anornithopora Lang,
1916. Согласно П. Тэйлору и Ф. Маккини (Taylor,
McKinney, 2006), к этому роду следует относить
крибриморфных мшанок, которые имеют кро-
шечные зооиды и относительно небольшое коли-
чество ребер, а также один тип межзооидальных
авикуляриев независимо от их встречаемости.
Изученный образец наиболее близок по морфо-
логии автозооидов к A. spooneri (Butler et Cheeth-
am, 1958) из кампана–маастрихта США (Taylor,
McKinney, 2006), однако отличается от него от-
сутствием авикуляриев и более крупными автозо-
оидами и их орифисами (вместо АзД 260–340 мкм
и АзШ 170–270 мкм, ОрД 40–70 мкм и ОрШ 60–
90 мкм у A. spooneri).

Размеры основных элементов колонии:
АзД 340–470 мкм (396 ± 44 мкм; N = 3, n = 8);
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Рис. 7. Мшанки из кампана-маастрихта г. Ак-Кая: а, б – ? Electra sp., экз. МЗ МГУ, № 144/3a; в, г – ?Conopeum sp.,
экз. МЗ МГУ, № 144/4a; д–к – Anornithopora sp.: д, е – экз. МЗ МГУ, № 144/5f; ж, з – экз. МЗ МГУ, № 144/5d; и, к –
экз. МЗ МГУ, № 144/5g. Обозначения: Ан: анцеструла; ?Кз: предполагаемые кенозооиды; ОШ: основания шипов; ПК:
поровая камера; Ш: шов. Масштабные линейки: а, ж, г – 500 мкм; б, д, и, к – 200 мкм; в – 1 мм; е, з – 100 мкм.
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АзШ 220–310 мкм (274 ± 29 мкм; N = 3, n = 8);
ОрД 70–90 мкм (82 ± 8 мкм; N = 3, n = 5); ОрШ
90–110 мкм (100 ± 10 мкм; N = 3, n = 5).

ОБСУЖДЕНИЕ
Комплекс мшанок из сантона–кампана Сред-

него Поволжья описан впервые. Он включает в
себя виды: Cyclostomata gen. et sp. indet., Herpe-
topora cf. anglica Lang, 1914, ?Marginaria sp., Pyri-
porella sp. и Tyloporella sp. Кроме того, в интервале
сантона–маастрихта встречены виды Rhagasosto-
ma gibbosulum и Aechmellina cf. anglica, а в интер-
вале верхнего кампана–нижнего маастрихта об-
наружен вид Hillmeropora sp. Ранее из Среднего
Поволжья были известны мшанки только из
верхнего турона и маастрихта (Фогт, 1962; Виско-
ва, 1965, 1972, 1992, 2004, 2005; Kvachko, 1995;
Koromyslova, Seltser, 2020), которые не включают
рассмотренных в статье таксонов.

Виды Herpetopora cf. anglica и Rhagasostoma
gibbosulum имеют широкое географическое рас-
пространение. Первый происходит из отложений
верхнего турона–маастрихта Западной Европы и
США (Taylor, 1988, 2002; Taylor, McKinney, 2006;
Martha et al., 2017), второй вид – из среднего кам-
пана–нижнего маастрихта Англии, Белоруссии и
Германии (Brydone, 1936; Koromyslova et al.,
2018b). Возможно, к виду R. gibbosulum принадле-
жит мшанка, описанная Г. Пугачевской (Pugacze-
wska, 1965) как Onychocella sp., инкрустирующая
ростр Belemnitella sp. из верхнего кампана–ма-
астрихта окрестностей Мельника (Польша). Вид
Hillmeropora sp. относится к роду, известному ра-
нее только из верхнего турона Германии (Martha
et al., 2017). Экземпляр ?Marginaria sp. отнесен к
роду, известному из позднего мела Европы (Voigt,
1989; Martha et al., 2017), кампана–маастрихта
США (Taylor, McKinney, 2006), маастрихта Мада-
гаскара (Di Martino et al., 2018) и миоцена Индии
(Guha, Gopikrishna, 2007). Род Pyriporella изве-
стен из кампана Англии (Taylor, 2002), кампана–
маастрихта США (Taylor, McKinney, 2006), дат-
ского яруса Аргентины (Canu, 1911; Brezina et al.,
2021) и неогена Индии (Sonar, Pawar, 2016). Род
Tyloporella встречен в сеномане Германии (Voigt,
1989; Martha et al., 2017), маастрихте Мадагаскара
(Di Martino et al., 2018), верхнем кампане–ма-
астрихте ОАЭ (Di Martino, Taylor, 2013) и ма-
астрихте США (Taylor, McKinney, 2006). К недав-
но установленному роду Aechmellina отнесены
виды, широко распространенные в позднем мелу
Евразии и Северной Америки (Taylor et al., 2018).

Многочисленные сверления мшанок Voigtella sp.
(отряд Ctenostomata из класса Gymnolaemata) бы-
ли обнаружены на ростре, инкрустированном
мшанкой Aechmellina cf. anglica (рис. 5, а). На
других позднемеловых рострах белемнитов из
Среднего Поволжья ранее были встречены свер-

ления, принадлежащие мшанкам ?Voigtella prima
(Voigt, 1962) и ?V. cf. prima (окрестности Вольска),
а также V. regalis Pohowsky, 1978 (окрестности
г. Сенгилей, Ульяновская обл.) (Фогт, 1962; Voigt,
Soule, 1973; Pohowsky, 1978; Вискова, 1992; Коро-
мыслова, Барабошкин, 2021).

Изученный комплекс мшанок из кампана–
маастрихта г. Ак-Кая включает в себя виды Pla-
gioecia sp. (отряд Cyclostomata), ?Electra sp.,
?Conopeum sp. и Anornithopora sp. (отряд Chei-
lostomata). Сведения о хейлостомных мшанках
для этого района приводятся впервые. Ранее
только два представителя отряда Cyclostomata,
Osculipora (=Desmepora) semicylindrica (R�mer,
1840) и Crisina macropora (Marsson, 1887), были
описаны из верхнего маастрихта г. Ак-Кая (Вис-
кова, 1972, 1992). За исключением O. semicylindri-
ca и Anornithopora sp., все остальные виды изу-
ченного комплекса принадлежат к родам (Crisina,
Plagioecia, Conopeum, Electra), существующим в
современных морях. Род Anornithopora известен
из кампана Англии (Lang, 1916), кампана–ма-
астрихта США (Taylor, McKinney, 2006), ма-
астрихта Мадагаскара (Di Martino et al., 2018), па-
леоцена Дании (Berthelsen, 1962) и Германии
(Voigt, 1925). Род Plagioecia имеет широкое стра-
тиграфическое и географическое распростране-
ние, начиная с байоса (Taylor, McKinney, 2006).
Меловые представители рода Conopeum извест-
ны из верхнего сеномана Туркменистана (Фавор-
ская, 1990, 1996), верхнего турона Германии
(Martha et al., 2017), кампана–маастрихта США
(Taylor, McKinney, 2006) и ОАЭ (Di Martino, Tay-
lor, 2013), верхнего мела Индии (Guha, Nathan,
1996). ?Electra sp., отмеченный здесь, вместе с
E. everretti из маастрихта США, вероятно, явля-
ются самыми древними представителями этого
рода.

ВЫВОДЫ
Впервые приведены сведения о комплексах

мшанок из сантона–кампана Среднего Повол-
жья и кампана–маастрихта г. Ак-Кая (Централь-
ный Крым), поселявшихся на рострах белемни-
тов, которые формировали твердые субстраты
позднемеловых бассейнов. Изученные формы
принадлежат к родам, широко распространен-
ным в верхнемеловых отложениях Евразии и
США. Представители родов мшанок, описанных
из кампана–маастрихта г. Ак-Кая, кроме того,
встречаются и в современных морях.

Наиболее полные данные имеются по поздне-
меловым мшанкам Европы, Среднего Поволжья
и плато Актолагай (Западный Казахстан), выяв-
ляющие сходство комплексов. Из первых двух ре-
гионов известно 14 общих видов: Phormopora ir-
regularis Marsson, 1887, P. langethalii (Marsson,
1887), Sulcocava cristata Orbigny, 1854, Stomatopo-
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ropsis multigemmans (Illies, 1974), Diplosolen pavo-
nius Voigt, 1929, Herpetopora cf. anglica, Dionella
trifaria (von Hagenow, 1846), Hoplitaechmella nite-
scens (Brydone, 1914), H. vespertilio (von Hagenow,
1839), Stichomicropora biconstricta (von Hagenow,
1839), Rhagasostoma gibbosulum, R. cf. saltans (Bry-
done, 1930), Aechmellina anglica и Luganella gold-
fussi (von Hagenow, 1839) (Фогт, 1962; Вискова,
1972, 1992, 2004; Koromyslova, Seltser, 2020). Из
верхнего мела Среднего Поволжья и плато Акто-
лагай известно четыре общих вида – Voigtella re-
galis, ?V. cf. prima, Cheethamia aktolagayensis и
R. cf. saltans (Pohowsky, 1978; Koromyslova et al.,
2018a; Коромыслова, 2020; Koromyslova, Seltser,
2020).

* * *

Работа выполнена в рамках темы госзадания
АААА-А16-116033010096-8 (МГУ).
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Encrusting Bryozoans from the Upper Cretaceous
of the Middle Volga Region and Crimea

A. V. Koromyslova1, E. Yu. Baraboshkin2, 3
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Bryozoans encrusting belemnite rostra from the Upper Cretaceous of the Middle Volga region (environs of
Volsk and Shikhany) and Central Crimea (Ak-Kaya) are studied. Due to the poor preservation of the colo-
nies, they lack many diagnostic features; therefore, most of the species are listed in an open nomenclature.
The studied bryozoans from the Middle Volga region originate mainly from the Santonian to Maastrichtian
and are represented by the species Cyclostomata gen. et sp. indet. (class Stenolaemata), Herpetopora cf. an-
glica Lang, Hillmeropora sp., ?Marginaria sp., Pyriporella sp., Tyloporella sp., Rhagasostoma gibbosulum Bry-
done and Aechmellina cf. anglica (Brydone) (class Gymnolaemata, order Cheilostomata). Bryozoans from
Ak-Kaya come from the Campanian to Maastrichtian and include the species Plagioecia sp. (order Cyclos-
tomata), ?Electra sp., ?Conopeum sp. and Anornithopora sp. (order Cheilostomata). Information about chei-
lostome bryozoans from Ak-Kaya, as well as about the Santonian to Campanian of bryozoan complex from
the Middle Volga region, is presented for the first time. The studied species of both regions belong to genera
common in the Upper Cretaceous of Eurasia and the United States.

Keywords: Bryozoa, Cyclostomata, Cheilostomata, taxonomy, Santonian, Campanian, Maastrichtian, Mid-
dle Volga region, Central Crimea
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Из нижнемелового местонахождения Байса (Забайкалье) по находкам имаго описано четыре новых
вида и два новых рода ручейников: Pardoferus vitimicus gen. et sp. nov. и Baissoferus elegans sp. nov.
(Baissoferidae), Aniburia hirta gen. et sp. nov. (Calamoceratidae) и Juraphilopotamus heteroclitus sp. nov.
(Philopotamidae). Baissoferus sinitsae перенесен в род Pardoferus. Дана определительная таблица рода
Baissoferus. Приведены данные по стратиграфическому и географическому распространению иско-
паемых представителей семейства Calamoceratidae.

Ключевые слова: Insecta, ручейники, нижний мел, новые таксоны

DOI: 10.31857/S0031031X22010135

Местонахождение Байса по обилию найден-
ных ископаемых остатков (только насекомых
здесь собрано около 20000 экз.) и по исключи-
тельно хорошей их сохранности является несо-
мненным лагерштеттом (Сукачева, 1968; Кузьми-
на, 1985; Zherikhin et al., 1998; Иванов, 2006). На-
секомоносные отложения вскрыты р. Витим
(приток р. Лены) на ее левом берегу в 9 км ниже
устья р. Байсы (Забайкалье, Бурятия, Еравнин-
ский р-н) и относятся к зазинской свите, апт-
ский ярус нижнего мела (http://palaeoentomo-
log.ru/bibl/entomocomplex.html). Байсинские от-
ложения образовались в межгорном озере
глубиной 20–30 м (Лямина, 1970), расположен-
ном среди гранитного массива. Мощные слои
битуминозных сланцев свидетельствуют о суще-
ствовании в озере зоны бескислородного гипо-
лимниона (Zherikhin et al., 1998).

К настоящему времени в местонахождении
Байса собрано более 1000 экз. ручейников (около
300 экз. имаго и около 700 экз. личиночных доми-
ков: Сукачева, Аристов, 2021). Предварительный
послойный палеоэкологический анализ местона-
хождения на основании остатков насекомых дан
ранее (Сукачева, 1968; Кузьмина, 1985; Zherikhin
et al., 1998). Описание байсинского разреза при-
водится Г.Г. Мартинсоном (1961).

Почти все описываемые в настоящей статье
крылья ручейников были найдены в 31-м слое.
Остатки насекомых также были собраны из
слоев 35, 23, 22, 21, 7, 4, 2. Представители водной
фауны в байсинских ориктоценозах составляют
около 90% (Сукачева, 1968). Например, в 31-м
слое Ephemeroptera – 1–3%, Odonata – 20–40%,
Corixidae (Heteroptera) – 4%. Доминируют водные
личинки Coptoclava (Coleoptera) – 50%. Основная
масса личиночных домиков также встречается в
31-м слое, и построены они, главным образом, из
очень плотно уложенных песчинок (0.5–1 мм);
длина домиков 15–17 мм. Этот тип домиков бли-
зок к современным Limnephilidae. Вероятно, они
могут принадлежать представителям самой мас-
совой группы ручейников из 31-го слоя – круп-
ным Vitimotauliidae. Также в 31-м слое изредка
встречаются постройки иного типа, состоящие из
остатков внутреннего чехла с включениями пес-
чинок (0.5–0.7 мм), но также принадлежащие
подотряду цельнощупиковых – Integripalpia (Су-
качева, 1968).

Анализ особенностей среды обитания водных
насекомых в этом местонахождении показывает,
что это был водоем довольно открытого типа, ма-
лозаросший, возможно даже, слабопроточный
(Сукачева, 1968).

УДК 565.734:551.763.1(571)
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Наиболее многочисленными ручейниками в
местонахождении Байса, как и в мелу Северного
полушария в целом, являются представители се-
мейства Vitimotauliidae (Сукачева, 1968; Sukache-
va, Jarzembowski, 2001). В настоящей работе опи-
сываются новые представители семейств Bais-
soferidae, Calamoceratidae и Philopotamidae.

О Т Р Я Д TRICHOPTERA
ПОДОТРЯД INTEGRIPALPIA

СЕМЕЙСТВО BAISSOFERIDAE SUKATSHEVA, 1968

Т и п о в о й  р о д – Baissoferus Sukatsheva, 1968.
Д и а г н о з. Насекомые средних размеров,

длина передних крыльев до 14 мм. Крылья удли-
ненные, яйцевидные, с закругленной вершиной,
без апикального развилка (F4). Длина крыла при-
мерно в три раза больше ширины. Sc и R прямые,
слабо изогнутые у вершин, длинные. RS разветв-
ляется проксимальнее ветвления M. Ячеи DC и
TC закрытые. Ячея MC открыта. Развилок F5 на-
чинается много проксимальнее всех остальных
апикальных развилков. CuP и A1 оканчиваются
на заднем крае крыла в разных или в одной точке.
На переднем крыле иногда есть рисунок.

С о с т а в. Два рода из мезозоя Забайкалья и
Монголии.

З а м е ч а н и я. Некоторые роды семейства
Baissoferidae сходны с родами семейства Limne-
philidae, например, с Archaeophylax Mosely et
Kimmins, 1953 (Mosely, Kimmins, 1953): длинная
ячея DC, довольно короткая ячея TC, расположе-
ние вершин развилков F1–F3 на одном уровне,
длинный развилок F5, окончание CuP и A1 в од-
ной точке на заднем крае крыла (как у некоторых
видов рода Baissoferus) и коленообразный изгиб
CuA перед ее окончанием в этом случае, наличие
поперечных жилок rs2–rs3 и rs4–m1. Однако, су-
щественные на наш взгляд отличия, такие как го-
раздо более широкие костальное и субкостальное
поля, гораздо более длинная A2 по сравнению с
A1, другой тип жилки cu2–cup и меньшие размеры
(длина передних крыльев 9.0–14 мм, у Archaeo-
phylax 17 мм) и тот факт, что Limnephilidae, как
известно, появились в геологической летописи
только с верхнего миоцена (Carpenter, 1931), поз-
воляет подтвердить обособленность этого се-
мейства.

Род Pardoferus Sukatsheva et Aristov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от рода Baissoferus и pardus
лат. – барс; м.р.

Т и п о в о й  в и д – P. vitimicus sp. nov.
Д и а г н о з. Средних размеров насекомые. Все

апикальные развилки сидячие. Ствол М1 + 2 в
2.4 раза короче ствола М3 + 4. CuP и А1 оканчива-

ются проксимальнее середины длины крыла. CuP
резко загибается перед впадением в задний край
крыла. Окончание CuP десклеротизовано. А2 ко-
роче А1 более чем в 1.7 раза.

В и д о в о й  с о с т а в. Кроме типового вида,
P. sinitsae (Sukatsheva et Vassilenko, 2013), comb.
nov. из верхней юры – нижнего мела Бурятии.

С р а в н е н и е. Новый род сходен с родом
Baissoferus, от которого отличается короткой А2 и
резким изгибом CuP перед ее впадением в задний
край крыла. У рода Baissoferus А2 длинная, CuP не
загнута коленчатообразно.

З а м е ч а н и я. Baissoferus sinitsae Sukatsheva et
Vassilenko, 2013 из местонахождения Черновские
Копи (Сукачева, Василенко, 2013) перенесен в
новый род на основании короткой А2 и резкого
изгиба CuP.

Pardoferus vitimicus Sukatsheva et Aristov, sp. nov.

Табл. VIII, фиг. 1 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а – от реки Витим.
Г о л о т и п – ПИН, № 3064/8243 (8251а), пря-

мой и обратный отпечатки полного переднего и
фрагмента заднего крыла; Россия, Республика
Бурятия, Еравненский р-н, левый берег р. Витим
в 9 км ниже устья р. Байсы, местонахождение
Байса, сл. 31; нижний мел, апт, зазинская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, а, б). Переднее крыло до-
вольно узкое, с вытянутой вершиной и сужающе-
еся к заднему концу. Длина больше ширины в
2.2 раза. Наибольшая ширина крыла на уровне
вершины А2. Передний край крыла слабовыпук-
лый. Вершина расположена между окончаниями
RS4 и M1. R прямой. RS отходит от R и CuA от M
в базальной четверти крыла. Sc прямая, длинная с
широким развилком на конце, оканчивается в
начале четвертой четверти длины крыла. Ко-
стальное поле очень широкое. Субкостальное по-
ле неравномерно узкое – в первой четверти дли-
ны крыла оно вдвое уже костального, а в третьей
четверти оно по ширине равно костальному.
Ствол RS в 2 раза короче ячеи DC. Основание
развилка F1 расположено немного проксималь-
нее оснований F2 и F3, начинающихся на одном
уровне, но заметно дистальнее основания F5. Все
апикальные развилки сидячие. Развилки F2 и F3
немного расширяются при впадении в край кры-
ла. Поперечные жилки r–rs1, rs2–rs3 + 4 и rs4–m1
прямые. Ячея TC короткая, только в 2 раза длин-
нее своего короткого ствола, закрыта слабо косой
поперечной жилкой m3 + 4–cua1. Передний конец
ее расположен много дистальнее развилка M, зад-
ний – чуть дистальнее основания F5. M ветвится
немного проксимальнее середины длины крыла.
Имеется четкая жилка cua2–cup. CuP перед впа-
дением в задний край крыла образует коленчатый
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Рис. 1. Представители семейств Baissoferidae, Calamoceratidae и Philopotamidae: a, б – Pardoferus vitimicus sp. nov., го-
лотип ПИН, № 3064/8243 (8251a): а – переднее крыло, б – фрагмент заднего крыла; в – Baissoferus elegans sp. nov., го-
лотип ПИН, № 3064/8195; г – Aniburia hirta sp. nov., голотип ПИН, № 3064/8189; д – Juraphilopotamus heteroclitus sp.
nov., голотип ПИН, № 4210/5281, переднее крыло; Бурятия, местонахождение Байса; нижний мел, аптский ярус, за-
зинская свита. Длина масштабной линейки 2 мм.
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изгиб. Сам конец CuA десклеротизован. A2 коро-
че A1 в 2.1 раза. A3 короче A2 в 1.7 раза. Вершина
заднего крыла закругленная. Развилок на перед-
ней ветви RS гораздо короче развилка на задней
ветви RS.

Р а з м е р ы в мм: длина переднего крыла 9.0,
ширина 4.0.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее сходен с
P. sinitsae (Sukatsheva et Vassilenko, 2013), comb.
nov. из местонахождения Черновские Копи, от
которого отличается прямым R. У P. sinitsae R
изогнутый (Сукачева, Василенко, 2013).

М а т е р и а л. Голотип.

Род Baissoferus Sukatsheva, 1968

Т и п о в о й  в и д – B. latus Sukatsheva, 1968.
Д и а г н о з. RS ветвится значительно прокси-

мальнее середины длины крыла, RS1 + 2 и RS3 + 4
разветвляются на середине третьей четверти длины
крыла. Имеется поперечная жилка rs2 + 3–m1 + 2.
Жилка А2 длинная, в 1.4 раза короче А1.

В и д о в о й  с о с т а в. Пять видов из нижнего
мела России и Монголии (см. определительную
таблицу видов рода).

Определительная таблица видов рода Baissoferus 
по жилкованию передних крыльев

1(8) Развилок F2 сидячий
2(5) Ствол RS равной длины со стволом RS1 + 2

3(4) Поперечная жилка rs2–rs3 прямая, без изгиба.
Крыло не окрашено...........................................
.................B. latus Sukatsheva, 1968 (нижний
мел, Байса, Бурятия)

4(3) Поперечная жилка rs2–rs3 косая, слабо дуго-
образно изогнута. Крыло окрашено..................
..................B. nigrapex Sukatsheva, 1968 (ниж-
ний мел, Байса, Бурятия)

5 (2) Ствол RS1 + 2 не равен по длине стволу RS1

6(7) Ствол RS в 1.3 раза длиннее ствола RS1 + 2....... 
..........................B. udaensis Sukatsheva, 1982
(нижняя–средняя юра, Уда, Бурятия)

7(6) Ствол RS в 1.2 раза короче ствола RS1 + 2.......... 
.....................B. elegans sp. nov. (нижний мел,
Байса, Бурятия)

8 (1) Развилок F2 стебельчатый............................... 
..........................B. immemoris Sukatsheva, 1992
(нижний мел, Бон-Цаган, Монголия)

Baissoferus elegans Sukatsheva et Aristov, sp. nov.

Табл. VIII, фиг. 2

Н а з в а н и е  в и д а elegans лат. – изящный.
Г о л о т и п – ПИН, № 3064/8195, прямой от-

печаток полного переднего крыла; Россия, Рес-

публика Бурятия, местонахождение Байса, сл. 31;
нижний мел, апт, зазинская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, в). Переднее крыло до-
вольно широкое, с вытянутой вершиной, слабо
сужающееся к основанию. Длина больше шири-
ны в 2.6 раза. Передний край крыла слабовыпук-
лый. Вершина расположена напротив окончания
RS4. Sc и R длинные, оканчиваются в начале ди-
стальной четверти крыла. Sc с широким развил-
ком у вершины. Костальное и субкостальное поля
одинаково широкие. RS отходит от R и CuA от M
в базальной четверти крыла. Ствол RS в 1.8 раза
короче ячеи DC. Основание развилка F1 располо-
жено немного проксимальнее оснований развил-
ков F2 и F3. Основание F3 находится немного ди-
стальнее основания F2 и F1, основание F5 распо-
ложено много проксимальнее основания F3.
Развилок F2 с небольшим стебельком. Развилок
F3 немного расширяется при окончании, в отли-
чие от всех других развилков. Поперечные жилки
r–rs1, rs2–rs3 + 4 и rs4–m1 прямые. Ячея TC доволь-
но длинная, в 1.1 раза длиннее своего ствола, за-
крыта косой поперечной жилкой m3 + 4–cua1. Пе-
редний конец ее расположен чуть дистальнее раз-
вилка M, задний – чуть дистальнее основания F5.
M разветвляется у середины длины крыла. Име-
ется четкая длинная жилка cua2–cup. A2 короче A1
в 1.3 раза. A3 короче A2 в 2 раза. Анальное поле до-
вольно узкое.

Р а з м е р ы в мм: длина крыла 11.0, ширина 4.0.
С р а в н е н и е. См. определительную таблицу.
М а т е р и а л. Голотип.

СЕМЕЙСТВО CALAMOCERATIDAE ULMER, 1905

Современные представители семейства – на-
секомые средних размеров (длина передних кры-
льев 10–13 мм) с широкими крыльями, иногда с
густым волосяным покровом. Жилкование пе-
редних крыльев полное. Ячеи DC, MC и TC за-
крытые. RS разветвляется дистальнее ветвления
M. F4 иногда стебельчатый. В передних крыльях
дистальный конец R часто загнут и оканчивается
на RS1, не доходя до края крыла. Личинки сред-
них и крупных размеров, домики строят из чисто
растительных материалов (фрагментов листьев,
отрезков стеблей злаков, кусочков древесины с
выгрызенной сердцевиной или из детрита), оби-
тают в стоячих или медленно текучих, хорошо
прогреваемых заросших водоемах. Питаются ли-
чинки детритом и водорослями. В настоящее вре-
мя семейство насчитывает 11 родов со 129 видами,
в основном тропического и субтропического рас-
пространения (Mosely, Kimmins, 1953; Арефина,
Леванидова, 1997). Находки ископаемых Calam-
oceratidae – см. табл. 1.
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У большинства представителей Calamocerati-
dae R впадает не в край крыла, а в концевую часть
RS1. Однако даже среди таких форм встречаются
виды, например, рода Anisocentropus McLachlan,
1863 [A. latifascia (Walker, 1852) и A. banghaasi Ul-
mer, 1909)], найденные в Австралии, у которых R
впадает в край крыла. Среди ископаемых пред-
ставителей каламоцератид встречаются как ти-
пичные формы (напр., Ganonema regulare Ulmer,
1912 из балтийского янтаря), так и те, у которых R
впадает прямо в край крыла (напр., Bipectinata
orientalis Wichard et al., 2020 из Бирманского янта-
ря). Ко второй группе принадлежит и описывае-
мый ниже вид из местонахождения Байса.

Род Aniburia Sukatsheva et Aristov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от рода Anisocentropus
McLachlan, 1863 и Бурятии; ж.р.

Т и п о в о й  в и д – A. hirta sp. nov.
Д и а г н о з. Насекомые среднего размера,

крылья довольно широкие с четкой вершиной. Sc
и R параллельны, прямые. Ячеи DC, MC и TC за-
крытые. Ячея DC очень длинная, начинается
проксимальнее ячеи MC. Ячея TC короткая. Раз-
вилки F1 и F2 начинаются на одном уровне. Раз-
вилок F4 очень короткий. Развилок F5 длинный.

CuP и A1 длинные, оканчиваются далеко друг от
друга.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. Описываемый род отнесен к

семейству Calamoceratidae по жилкованию перед-
них крыльев, сходному со многими современны-
ми и ископаемыми формами (закрытые ячеи DC,
MC и TC и крупные размеры. Новый род сходен с
Palaeocentropus Sukatsheva et Jarzembowski, 2001
(нижний мел Англии) и Anisocalamus Sukatsheva
et Vasilenko, 2018 (верхняя юра–нижний мел Рос-
сии) и современным родом Anisocentropus Mc-
Lachlan, 1863 (Африка, Австралия и тропическая
Азия) по обилию волосяного покрова на крыльях
и впадению R в передний край крыла. Новый род,
имея много общего с родом Anisocalamus, отлича-
ется впадением CuP и A1 в задний край крыла да-
леко друг от друга. Эта черта объединяет его не
только с некоторыми ископаемыми родами, на-
пример, с Ganonema Ulmer, 1912, но и с современ-
ным Anisocentropus, отличаясь от Palaeocentropus.
Aniburia сходен с родом Anisocalamus из Чернов-
ских Копей (Россия) очень коротким развилком
F4 (о роде Anisocalamus см.: Сукачева, Василенко,
2018). От рода Ganonema новый вид отличается
гораздо более проксимальным началом ячеи DC
по сравнению с началом ячеи MC.

Таблица 1. Стратиграфическое и географическое распространение ископаемых представителей семейства Cal-
amoceratidae

Возраст Местонахождение Таксон Источник

Н
ео

ге
н

Миоцен Доминиканский янтарь
Phylloicus velteni Wichard, 2007 Wichard, 2007

П
ал

ео
ег

ен

Эоцен Балтийский янтарь

Ganonema regulare Ulmer, 1912 Ulmer, 1912

Rhabdoceras fusculum Ulmer, 1912 Ulmer, 1912

Electroganonema magna Wichard, 2013 Wichard, 2013

М
ел

Поздний 
мел

Уголяк, Россия Calamodontus granduevus Botosaneanu 
et Wichard, 1983

Botosaneanu, 
Wichard, 1983

Бирманский янтарь
Bipectinata orientalis Wichard et al., 2020 Wichard et al., 2020

Cretaganonema dongi Wichard et al., 2018 Wichard et al., 2018

Ранний мел

Кунварра, Австралия gen. sp., куколка

Байса, Россия Aniburia hirta sp. nov.

Вельд, Англия Palaeocentropus placidus Sukatsheva 
et Jarzembowski, 2001

Sukacheva, 
Jarzembowski, 2001

Черновские Копи, 
Россия

Anisocalamus mixtus Sukatsheva 
et Vasilenko, 2018

Сукачева,
Василенко, 2018
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Aniburia hirta Sukatsheva et Aristov, sp. nov.

Табл. VIII, фиг. 3

Н а з в а н и е  в и д а hirta лат. – обросшая
шерстью.

Г о л о т и п – ПИН, № 3064/8189, прямой от-
печаток почти полного переднего крыла; Россия,
Республика Бурятия, местонахождение Байса,
сл. 31; нижний мел, апт, зазинская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, г). Переднее крыло до-
вольно широкое, длина больше ширины в 2.3 ра-
за. Sc длинная, прямая, с развилком на конце,
оканчивается в середине третьей четверти длины
крыла на уровне впадения базальной ветви CuA в
задний край крыла. Костальное поле широкое, в
1.4 раза шире субкостального. R прямой. Разви-
лок F1 шире остальных. Развилки F1 и F2 длин-
ные, начинаются на одном уровне. Ячея DC
длинная, только в четыре раза короче длины кры-
ла, с закругленной вершиной, закрыта косой по-
перечной жилкой rs2–rs3. Ячея MC остроконеч-
ная, в 1.4 раза короче ячеи DC, закрыта слабо ду-
гообразной поперечной жилкой m2–m3 + 4.
Основание развилка F3 с жилкой m2–m3 + 4 обра-
зует область между стволами М1 + 2 и М3 + 4 с дву-
гранной замыкающей стороной. Ячея ТС корот-
кая, только в 1.2 раза длиннее ячеи MC. Попереч-
ная жилка cua2–cup короткая. CuP и A1 длинные,
параллельные, оканчиваются на заднем крае
крыла в разных точках далеко друг от друга, не-
много дистальнее середины длины крыла. A2 ко-
роткая, вдвое короче A1. CuP перед окончанием
плавно загибается к заднему краю крыла.

Р а з м е р ы в мм: длина сохранившегося фраг-
мента переднего крыла – 13.0, ширина 5.0, веро-
ятная полная длина крыла 15.5.

З а м е ч а н и я. Короткие развилки F4 харак-
терны для крыльев самок. Такое же явление на-
блюдается, например, у австралийского предста-
вителя семейства Plectrotarsidae – Plectrotarsus
minor Mosely et Kimmins, 1953 (Mosely, Kimmins,
1953). Область между стволами М1 + 2 и М3 + 4 с дву-
гранной замыкающей стороной встречается у со-
временного Anisocentropus latifascia (Calamocer-
atidae). Отличие в том, что у последнего она нахо-
дится между развилками F4 и F5, а не между F3 и
F4. У A. hirta sp. nov. F4 очень короткий, начинает-
ся намного дистальнее начала развилков F1–F3,
стебельчатый F5 длинный.

М а т е р и а л. Голотип.

СЕМЕЙСТВО PHILOPOTAMIDAE STEPHENS, 1936

Подробная характеристика семейства, родо-
вой и видовой состав, стратиграфическое и гео-
графическое распространение ископаемых пред-

ставителей дано ранее (Wang et al., 2009; Сукаче-
ва, Аристов, 2020). Philopotamidae – одно из
наиболее древних среди современных семейств
ручейников подотряда Annulipalpia (Сукачева,
1973; Дмитриев и др., 2018). В местонахождении
Байса оно найдено впервые.

Род Juraphilopotamus Wang, Zhao et Ren, 2009

З а м е ч а н и е. Диагноз, сравнение и подроб-
ная характеристика рода даны ранее (Wang et al.,
2009; Сукачева, Аристов, 2020). Новый вид отне-
сен к Juraphilopotamus по закрытым ячеям DC,
MC и TC и наличию развилка на R.

Juraphilopotamus heteroclitus Sukatsheva et Aristov, sp. nov.

Табл. VIII, фиг. 4

Н а з в а н и е  в и д а heteroclitus лат. – стран-
ный.

Г о л о т и п – ПИН, № 4210/5281, прямой и об-
ратный отпечатки переднего крыла; Россия, Рес-
публика Бурятия, местонахождение Байса, сл. 22;
нижний мел, апт, зазинская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, д). Крыло довольно уз-
кое, его длина больше ширины в 2.5 раза. Перед-
ний край крыла прямой. Вершина находится
между RS4 и M1. Наибольшая ширина крыла на-
ходится на уровне впадения CuA2 в задний край
крыла. Субкостальное поле в 1.6 раза уже косталь-
ного. Sc довольно короткая, оканчивается ди-
стальнее середины длины крыла, чуть прокси-
мальнее середины третьей четверти длины крыла.
Слабая косая ветвь Sc на уровне середины второй
четверти крыла. R прямой, с большим продолго-
ватым развилком. Перед развилком начинается
слабый изгиб прямо над поперечной жилкой
r‒rs1. Ячея DC закрыта косой поперечной жил-
кой rs2–rs3. Ячея DC очень длинная, так же, как и
длинная ячея MC. Ствол развилка F2 в 1.7 раза
длиннее ствола развилка F1. RS разветвляется
чуть проксимальнее точки ветвления M у начала
второй четверти длины крыла. Ячея MC закрыта
косой поперечной жилкой m2–m3. Ствол развил-
ка F4 длиннее ствола развилка F3 в 1.1 раза. Ячея
ТС закрыта косой поперечной жилкой m4–cua1,
расположенной дистальнее вершин развилков F4
и F5. Вершина развилка F5 расположена чуть
проксимальнее середины длины крыла и немного
дистальнее развилков RS и M. CuP и A1 впадают
очень близко друг к другу в задний край крыла
примерно на середине его длины. CuP плавно из-
гибается перед своим окончанием. A2 и A3 очень
короткие (может быть, смяты).

Р а з м е р ы в мм: длина крыла 11.0, ширина 4.0.
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С р а в н е н и е. Новый вид отличается от трех
других видов рода (J. lubricus Wang, Zhao et Ren,
2009, ср. юра Даухугоу, Китай; J. funeralis Sukat-
sheva et Vasilenko, 2020, ср. юра Кубеково, Россия;
J. callidus Sukatsheva et Aristov, 2020, н. мел Хасур-
тыя, Россия) необыкновенно длинной ячеей DC,
составляющей треть длины крыла. У остальных
видов рода она составляет меньше одной пятой
длины крыла.

М а т е р и а л. Голотип.
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О б ъ я с н е н и я  к  т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1. Pardoferus vitimicus sp. nov., голотип ПИН, № 3064/8243 (8251a), общий вид.
Фиг. 2. Baissoferus elegans sp. nov., голотип ПИН, № 3064/8195, переднее крыло.
Фиг. 3. Aniburia hirta sp. nov., голотип ПИН, № 3064/8189, переднее крыло.
Фиг. 4. Juraphilopotamus heteroclitus sp. nov., голотип ПИН, № 4210/5281, переднее крыло.
Все: Бурятия, местонахождение Байса; нижний мел, аптский ярус, зазинская свита.



74

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 1  2022

СУКАЧЕВА, АРИСТОВ

Caddisflies (Insecta: Trichoptera, Baissoferidae, Calamoceratidae, Philopotamidae) 
from the Lower Cretaceous Locality Baissa in Transbaikalia (Russia)

I. D. Sukatsheva1, D. S. Aristov1, 2

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Cherepovets State University, Cherepovets, 162602 Russia

New taxa of caddisf lies, Pardoferus vitimicus gen. et sp. nov., Baissoferus elegans sp. nov. (Baissoferidae), An-
iburia hirta gen. et sp. nov. (Calamoceratidae) and Juraphilopotamus heteroclitus sp. nov. (Philopotamidae),
are described from the Aptian of Baissa in Transbaikalia. Baissoferus sinitsae is transferred to genus Pardoferus.
Key to species of Baissoferus is provided. Global time and space distribution of fossil Calamoceratidae is re-
viewed.
Keywords: Insecta, caddisf lies, Lower Cretaceous, new taxa
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Из средне–верхнетриасовых отложений киргизского местонахождения Джайлоучо (Мадыген) опи-
сано два новых вида стрекоз семейства Kennedyidae: Kennedya madygensis sp. nov. и K. ferganensis sp. nov.
Они были выделены на основе сборов 2007 и 2009 гг. Дается переописание вида K. carpenteri Prity-
kina, 1981. Отдельно обсуждаются особенности строения узелка кеннедиид.

Ключевые слова: Odonata, Archizygoptera, Kennedyidae, средний–верхний триас, Киргизия, новые
виды
DOI: 10.31857/S0031031X22010056

ВВЕДЕНИЕ
Урочище Мадыген расположено в предгорьях

Туркестанского хребта, близ одноименного ки-
шлака на юго-западе Киргизии (Баткенский р-н,
Ошская обл.). Местонахождение является одним
из самых крупных по количеству ископаемых
остатков насекомых (более 23 тыс.). Оно было от-
крыто в 1933 г. Е.А. Кочневым, который отнес к
Мадыгену примерно 10 км2 окружающей терри-
тории, позже поделенных на несколько площадей
по сторонам света (Shcherbakov, 2008). Насекомо-
носные слои входят в состав мадыгенской свиты,
представленной преимущественно чередованием
обломочных пород с подчиненным количеством
пластов углей и глинистых сланцев (Сикстель,
1960; Shcherbakov, 2008). По остаткам флоры воз-
раст свиты установлен как ладин–карнийский
(Добрускина, 1982), однако большая часть остат-
ков насекомых представлена видами, характер-
ными для карния (Shcherbakov, 2008). В то же вре-
мя, в отложениях довольно многочисленны до-
карнийские формы из отрядов Blattodea, Odonata,
Orthoptera, Protorthoptera s.l., что не позволяет де-
лать однозначные выводы о времени образования
основных насекомоносных слоев и предполагает
использование неопределенной датировки ла-
дин–карний в качестве наиболее приемлемой
(Притыкина, 1981; Shcherbakov, 2008). Опублико-
вано немало работ с более подробными данными
по истории изучения, геологическому строению
и палеонтологическому составу комплекса ме-
стонахождения Мадыген (Сикстель, 1960; При-
тыкина, 1981; Добрускина, 1982; Копылов, 2014;

Dobruskina, 1995; Shcherbakov, 2008; Voigt et al.,
2017).

Наибольшее число ископаемых остатков насе-
комых (более 15 тыс. экз.) известно из отложений
северной площади Мадыгена, носящей собствен-
ное название Джайлоучо. Именно в этой части
местонахождения сосредоточен практически весь
комплекс стрекоз (Притыкина, 1981). В работе
1981 г. Л.Н. Притыкина разделяет его на три груп-
пы по геологическому распространению: энде-
мики Джайлоучо (сем. Triadophlebiidae, Mitophle-
biidae, Zygophlebiidae, Xamenophlebiidae и Bat-
keniidae), палеозойские реликты, известные из
других регионов (сем. Triadotypidae и Kennedy-
idae) и стрекозы, распространенные в более мо-
лодых мезозойских отложениях (сем. Protomyr-
meleontidae и Triassolestidae). В последние годы
состав первой группы претерпел значительные
изменения. Ранее считавшиеся эндемичными
триадофлебииды и зигофлебииды сейчас извест-
ны из триасовых отложений Оренбуржья (место-
нахождение Петропавловка, оленекский ярус) и
Тунчуаня, Китай (обн. Кишуйхе, ладинский
ярус) (Zheng et al., 2017a, b; Фелькер, Василенко,
2019; Shcherbakov et al., 2020).

К палеозойским реликтам Джайлоучо отно-
сится единичный экземпляр триасовых предста-
вителей инфраотряда Meganeuromorpha – Reisia
sogdiana (Pritykina, 1981), сем. Triadotypidae, так-
же известных из Франции и Германии (Притыки-
на, 1981; Nel et al., 2001). Однако большую часть
группы составляют самые молодые представите-
ли кеннедиид: Kennedya gracilis Pritykina, 1981 и

УДК 565.733.3:551.761(575.22)
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K. carpenteri Pritykina, 1981. Само семейство Ken-
nedyidae, включаемое в инфраотряд Kennedyo-
morpha подотряда Archizygoptera, объединяет не-
больших стебельчатокрылых стрекоз, характер-
ным признаком которых является разреженное
жилкование крыльев. Большинство представите-
лей семейства найдено в пермских отложениях
Северной Америки (кунгурских местонахожде-
ниях Эльмо и Мидко в США), а также Европы:
местонахождения Чекарда (Пермский край, кун-
гурский ярус), Тюлькино (Пермский край, уфим-
ский ярус), Сояна (Архангельская обл., казан-
ский ярус), Китяк (Кировская обл., казанский
ярус), Исады (Вологодская обл., северодвинский
ярус), Вязовка (Оренбургская обл., северодвин-
ский ярус) (Tillyard, 1925; Carpenter, 1931, 1933,
1939, 1947; Nel et al., 2012; Felker, 2020; Фелькер,
2021б). Единичные кеннедииды найдены в погра-
ничной пермо-триасовой толще западносибир-
ского местонахождения Бабий Камень (Фелькер,
2021а). В большинстве вышеуказанных местона-
хождений, за исключением Исад, Эльмо и Мид-
ко, представители этого семейства относительно
редки и известны только по единичным экзем-
плярам.

В отложениях Джайлоучо представлен доволь-
но крупный комплекс кеннедиид, включающий
четыре вида, два из которых были описаны При-
тыкиной (1981). Однако, учитывая появление но-
вого материала кеннедиид из этого местонахож-
дения, а следовательно, и изменение части диа-
гностических признаков, вид K. carpenteri
нуждается в переописании (Nel et al., 2012; Felker,
2020; Фелькер, 2021б).

Ревизуемые в настоящей статье экземпляры
типовой серии K. carpenteri были собраны в ходе
экспедиций Каратау-Мадыгенского отряда Пале-
онтологического ин-та АН СССР (ПИН) (на-
чальник отряда А.Г. Шаров) в 1962 г. (экз. ПИН,
№ 2069/37), 1964–1965 гг. (экз. ПИН,
№№ 2240/1798 и 2555/616) и 1967 г. (экз. ПИН,
№№ 2785/2, 6). Экз. ПИН, №№ 5330/80 и
5343/195 найдены экспедиционными отрядами
ПИН РАН под руководством Е.Н. Курочкина
(2007 г.) и А.С. Шмакова (2009 г.).

Все описываемые и ревизуемые виды происхо-
дят из местонахождения Мадыген (Джайлоучо),
Центральная Азия, Ошская обл., Баткенский р-н,
северная площадь урочища Мадыген, на запад-
юго-запад от горы Курбан-Таш; средний–верх-
ний триас, ладинский–карнийский ярусы, мады-
генская свита.

При описании материала использованы следу-
ющие обозначения жилок: А – анальная жилка;
An1, An2 – антенодальные поперечные жилки;
Arc – дужка; Asn – заметная поперечная жилка,
расположенная между R1 и R2 на интервале от
дужки до узелка; br – опорная жилка птеростиг-

мы; C – костальная жилка; CuA – передняя куби-
тальная жилка; СuP – задняя кубитальная жилка;
IR2, IR3 – интеркалярные радиальные жилки;
МА – передняя медиальная жилка; N – узелок;
n – нодальная жилка (опорная жилка узелка);
Pn – постнодальные поперечные жилки; Psn –
постсубнодальные поперечные жилки; Pt – пте-
ростигма; q – дискоидальная ячейка; R1, R2, R3,
R4+5 – ветви радиуса; Rs – радиальный сектор;
Sc – субкостальная жилка; sn – субнодальная по-
перечная жилка; sq – субдискоидальная ячейка.

Типовой материал хранится в лаб. артропод
ПИН РАН, колл. №№ 2069, 2240, 2555, 2785,
5330, 5343.

Автор выражает благодарность Д.В. Василенко
за помощь в подготовке рукописи, Р.А. Ракитову
за помощь в фотографировании материала на
электронном сканирующем микроскопе TeScan
Vega3 и А.П. Расницыну за прочтение рукописи и
ценные замечания.

Работа поддержана грантом Российского на-
учного фонда 21-14-00284.

О Т Р Я Д ODONATA
ПОДОТРЯД ARCHIZYGOPTERA

СЕМЕЙСТВО KENNEDYIDAE TILLYARD, 1925

Род Kennedya Tillyard, 1925
Kennedya carpenteri Pritykina, 1981

Табл. IX, фиг. 1–5 (см. вклейку)

Kennedya carpenteri: Притыкина, 1981, с. 34, 35, 84, 85,
рис. 22, табл. VII, фиг. 4, 5, табл. XIII, фиг. 4; Nel et al., 2012,
с. 15; Felker, 2020, с. 735, 736, 741; Фелькер, 2021а, с. 55, 58;
2021б, c. 45–47, рис. 3, а–д.

Г о л о т и п – ПИН, № 2785/2; позитивный и
негативный отпечатки трех частично наложен-
ных друг на друга крыльев и птероторакса хоро-
шей сохранности; местонахождение Мадыген
(Джайлоучо); средний–верхний триас, ладин-
ский–карнийский ярусы, мадыгенская свита.

О п и с а н и е (рис. 2, а–г; 3, а, б). N полный по
строению, n и sn находятся прямо под ним без
смещения друг относительно друга (на экз. ПИН,
№№ 2555/616, 2069/37 и 2240/1798 sn немного
смещена в дистальном направлении; см. Измен-
чивость). Asn и продолжающая ее в следующем
поле поперечная жилка расположены на одной
прямой. Постнодальное и постсубнодальное по-
ля одинаковые по ширине на интервале от N до
Pt. Pn жилок не менее 5, Psn – не менее 3, распо-
ложены с заметным смещением друг относитель-
но друга. Pt довольно крупная, в длину равна
двум–трем нижележащим ячейкам между R2 и Rs;
по форме – трапециевидная, ее задний край слег-
ка выпуклый. Опорная жилка Pt (br) расположена
под ее серединой.
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Дужка (Arc), по-видимому, расположена не-
много дистальнее An2, расстояние от ее начала до
Asn в 1.5 раза больше расстояния от Asn до N.
Дискоидальная ячейка (q) открытая (на экз.
ПИН, №№ 2555/616 и 2240/1798 слегка деформи-
рована, см. Замечания). Передний край q в полто-
ра раза короче длины Arc. Субдискоидальная
ячейка (sq) слегка изогнута и заметно расширена
в дистальной части, ее базальный край располо-
жен немного дистальнее уровня ответвления МА
от Rs (на экз. ПИН, №№ 2555/616 и 2240/1798 sq
деформирована, см. Замечания). Основания вет-
вей радиуса расположены примерно на одинако-
вом расстоянии друг от друга. Расстояние между
N и основанием R4 + 5 может слегка изменяться на
разных экземплярах типовой серии (см. Измен-
чивость). Основание R4 + 5 расположено немного
дистальнее N, основание IR3 – в проксимальной
трети расстояния между N и Pt, основание R3 – в
дистальной трети того же расстояния, основание
IR2 – заметно проксимальнее Pt.

A выходит на край крыла на уровне N или не-
много дистальнее его, имеет Y-образное соедине-
ние с несколькими поперечными жилками на
заднем крае крыла. Вершина CuP расположена на
уровне проксимальной трети Pt, вершина МА на-
ходится на уровне середины Pt, вершины осталь-
ных жилок расположены дистальнее Pt. Между

дистальной стороной sq и окончанием А находят-
ся от 2 до 5 поперечных жилок; между вершинами
А и CuP на задний край крыла выходят не менее
17 поперечных жилок, некоторые из них образуют
двойные ряды ячеек; между вершинами CuP и
МА – 1–2 поперечные жилки, между МА и R4 + 5 –
2–3 поперечные жилки. Кубито-анальное поле
широкое, втрое больше поля между А и задним
краем крыла. Интеркалярные жилки и дисталь-
ная часть МА слегка зигзагообразные. Попереч-
ное жилкование в дистальной части крыла замет-
но учащенное.

Р а з м е р ы в мм (см. таблицу). Измерения по-
казаны на рис. 1.

И з м е н ч и в о с т ь. В размерах, а также строе-
нии и соотношении некоторых крыловых струк-
тур экземпляров типовой серии прослеживается
ряд отличий. Реконструированная длина крыльев
экземпляров этой серии варьирует в пределах от
24.6 до 29.3 мм (см. Размеры). По-видимому, это
вписывается в рамки возможной внутривидовой
изменчивости, характерной для рода Kennedya.
Так, голотип K. mirabilis из местонахождения
Эльмо имеет размеры 44.0 × 5.8 мм; в то же время,
экз. MCZ, № 3971 того же вида из указанного ме-
стонахождения практически вдвое меньше, его
размеры – 25.0 × 3.3 мм (Carpenter, 1933).

Рис. 1. Измерения крыла кеннедиид: 1 – длина крыла (в скобках указана та же характеристика для реконструирован-
ного крыла паратипа Kennedya carpenteri Pritykina ПИН, №2785/6 с учетом деформации сжатия и паратипа ПИН,
№ 2555/616 – с учетом растяжения); 2 – максимальная ширина на уровне основания IR3; 3 – узелковая ширина; 4 –
расстояние от Arc до N; 5 – расстояние от N до Pt; 6 – длина Pt; 7 – ширина Pt.
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67 PtN
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R3
IR2

IR3R4+5CuP MA
A

Экз. ПИН, №
Признаки

1 2 3 4 5 6 7

2785/2 (п. кр.) 34.5 4.5 3.3 – 15.5 3.5 0.4–0.6
2785/2 (1-е з. кр.) 29.3 – – 6.0 12.8 3.0 0.4–0.5
2785/2 (2-е з. кр.) 29.6 4.7 3.9 6.4 13.2 3.1 0.4–0.5
2785/6 22.3 (25.1) 5.1 (3.7) 3.6 (3.0) 4.9 11.4 2.6 0.3–0.4
2555/616 38.2 (28.8) 3.1 (4.2) 2.2 (3.3) 6.4 (4.9) 17.6 (13.4) 2.9 (2.3) 0.3 (0.4)
2069/37 21.6 (28.2) 3.4 2.5 (2.7) – 13.2 2.7 0.4
2240/1798 11.6 (24.6) 2.9 (3.4) 2.1 (2.4) 4.3 – – –
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Рис. 2. Kennedya carpenteri Pritykina, 1981, экземпляры типовой серии, прорисовки: а – голотип ПИН, № 2785/2; б –
паратип ПИН, № 2069/37; в – паратип ПИН, № 2785/6; г – паратип ПИН, № 2555/616; Киргизия, Джайлоучо (Мады-
ген); ладинский–карнийский ярусы, мадыгенская свита. Обозначения названий жилок см. в тексте. Масштабный от-
резок – 2 мм.
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Среди вариаций жилкования выделяется раз-
личное положение sn относительно n в узелке, а
следовательно, и особенности формирования N
(см. Обсуждение). На голотипе (рис. 2, а) и экз.
ПИН, № 2785/6 (рис. 2, в) sn лежит на одной пря-
мой с n; на экз. ПИН, №№ 2069/37 (рис. 2, б),
2555/616 (рис. 2, г) и 2240/1798 (рис. 3, а) sn сме-
щена дистальнее n и N.

Второй характеристикой, изменяемой внутри
экземпляров типовой серии, является положение
Asn и основания R4 + 5 относительно N. Так, на го-
лотипе расстояние между N и основанием R4 + 5
втрое (на экз. ПИН, № 2785/6 – вдвое) меньше
расстояния между Asn и N, а на экз. ПИН,
№№ 2555/616, 2069/37 и 2240/1798 – N равноуда-
лен от Asn и основания R4 + 5.

С р а в н е н и е. Ревизуемый вид больше других
схож с позднепермским видом K. suchonensis в
размерах и некоторых особенностях жилкования,
в частности, положении основания R4 + 5 и коли-
честве Pn и Psn жилок, но отличается от него от-
крытой q, большей длиной CuP и МА и частым
поперечным жилкованием в дистальной части
крыла. С K. azari, K. ivensis, K. pritykinae и
K. suchonensis сходен формой Pt, с K. gracilis и
K. suchonensis – положением br, с K. fraseri
и K. suchonensis – длиной и формой А. От всех из-
вестных видов отличается большим числом Pn и
Psn жилок; от всех видов, за исключением
K. suchonensis, – большей длиной и проксимальным
положением основания IR2. От большинства извест-
ных кеннедий, за исключением K. kedrovkensis и
K. suchonensis, отличается большей шириной ку-
бито-анального поля.

З а м е ч а н и я. Несколько экземпляров типо-
вой серии (паратипы ПИН, №№ 2069/37,
2240/1798 и 2555/616) подверглись деформации
растяжения вмещающей породы – обычному яв-
лению для находок из Джайлоучо. Методика ре-
конструкции исходного облика остатков, осно-
ванная на вычислении усредненных пропорций
соотношения длины и ширины ископаемых и со-
временных ксиелид (Hymenoptera, Xyelidae) пред-
ложена в работе Д.С. Копылова (2014). Схожим
способом получены реконструированные разме-
ры преобразованных крыльев вышеуказанных
экземпляров K. carpenteri. В качестве основы для
реконструкции были взяты наиболее полные эк-
земпляры типовой серии похожего по форме и
жилкованию крыла позднепермского вида K.
suchonensis, а также голотип K. carpenteri (по-ви-
димому, недеформированный), для которого из-
вестны расположенные в разных плоскостях кры-
лья, по форме и размерам сходные с крыльями
кеннедий из других местонахождений.

Экз. ПИН, № 2555/616 (рис. 2, г) заметно вы-
тянут. Вследствие этого некоторые структуры
крыла видоизменены: так, наблюдается деформа-

ция дискоидальной области крыла. В частности,
жилки CuP и R + M (Arc) в составе базального
края q заметно сближены, что приводит к образо-
ванию клиновидно-вытянутой формы дискои-
дальной ячейки, сходной с таковой у поздне-
пермского вида K. suchonensis (Исады, северо-
двинский ярус). В то же время, несмотря на
сильное сближение CuP и R + M, дискоидальная
ячейка этого экземпляра остается базально от-
крытой, в отличие от той же структуры у северо-
двинского вида (Фелькер, 2021б). Следует отме-
тить, что сближение CuP и R + M в базальной об-
ласти q отмечается только на трех экземплярах
мадыгенских стрекоз: двух из типовой серии
K. carpenteri (экз. ПИН, №№ 2240/1798 и
2555/616), а также голотипе K. gracilis (экз. ПИН,
№ 2785/23). У остальных кеннедиид с сохранив-
шейся переходной областью от стебелька к кры-
ловой пластинке (голотип и экз. ПИН, № 2785/6
типовой серии K. carpenteri, голотип K. madygen-
sis) q имеет обычную форму с параллельными не
сближенными передним и задним краями.

Сильное сжатие экз. ПИН, № 2785/6 (рис. 2, в),
вероятно, также обусловлено деформацией вме-
щающей породы.

Судя по всему, экз. ПИН, № 2240/1798 (рис. 3, а)
является аберрантным, вследствие изменения ха-
рактерного для кеннедиид строения sq. Обычно
эта структура представлена цельной треугольной
пластинкой, ограниченной с переднего и заднего
краев ветвями CuP и А. Дистальный край sq по су-
ти является обычной, слегка наклоненной попе-
речной жилкой, в интерпретации Р. Тильярда но-
сящей название cua (Tillyard, 1925). У экз. ПИН,
№ 2240/1798 область, топологически соответству-
ющая sq, имеет овально-вытянутую форму и со-
стоит из трех пластинок.

М а т е р и а л. Голотип и паратипы ПИН,
№№ 2069/37, 2240/1798, 2555/616 и 2785/6 из ти-
пового местонахождения.

Kennedya ferganensis Felker, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 6

Н а з в а н и е  в и д а от Ферганской долины, на
юге которой находится местонахождение.

Г о л о т и п – ПИН, № 5343/195; позитивный
отпечаток, представленный средней частью кры-
ла, и негативный – практически полный; место-
нахождение Мадыген (Джайлоучо); средний–
верхний триас, ладинский–карнийский ярусы,
мадыгенская свита.

О п и с а н и е (рис. 3, в, г). N – полный по стро-
ению, n расположена прямо под ним, sn немного
смещена в дистальном направлении. Asn нахо-
дится в 5 раз ближе к уровню вершины А, чем к N.
Pn жилок 5, Psn – 3, расположены со смещением
друг относительно друга. Pt небольшого размера,
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трапециевидной формы; передний и задний ее
края параллельны друг другу, дистальный край
наклонен заметно сильнее проксимального, br
расположена на уровне проксимальной трети Pt.
Основания ветвей радиуса расположены дисталь-
нее N. Основание R4 + 5 находится вдвое ближе к

N, чем к основанию IR3. Основания IR3, R3 и IR2
равноудалены друг от друга. Основание IR2 рас-
положено под проксимальной четвертью Pt.

А короткая, выходит на край крыла заметно
проксимальнее N и даже Asn. Вершина CuP нахо-
дится на уровне дистальной трети расстояния

Рис. 3. Паратип Kennedya carpenteri Pritykina, 1981 и новые виды стрекоз семейства Kennedyidae из средне–верхнетри-
асовых отложений Киргизии, Джайлоучо (Мадыген); ладинский–карнийский ярусы, мадыгенская свита: а, б – K. car-
penteri Pritykina, 1981, паратип ПИН, № 2240/1798: а – прорисовка остатка, б – реконструированное крыло (восста-
новленные элементы жилкования показаны серым); в, г – K. ferganensis sp. nov., голотип ПИН, № 5343/195: в – про-
рисовка остатка, г – реконструированное крыло; д – K. madygensis sp. nov., голотип ПИН, № 5330/80, прорисовка
остатка (реконструированные элементы жилкования показаны серым). Обозначения названий жилок см. в тексте.
Масштабный отрезок – 2 мм.
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между N и Pt, примерно под основанием IR3. Вер-
шина МА расположена проксимальнее Pt, при-
мерно на уровне основания R3. Между дисталь-
ной стороной sq и окончанием А поперечных жи-
лок нет, между вершинами А и CuP на задний
край крыла выходят 7 простых поперечных жи-
лок, между вершинами CuP и МА – 1 поперечная
жилка, между МА и R4 + 5 – 3, первая из которых
Y-образная. IR3 слегка зигзагообразная в дисталь-
ной части, остальные продольные жилки практи-
чески прямые.

Р а з м е р ы в мм. Длина сохранившегося
остатка (дистальная половина крыла) – 13.4 (при-
мерная длина реконструированного крыла –
17.8), максимальная ширина сохранившегося
фрагмента (скорее всего, постбуриально расши-
ренного) – 3.5, узелковая ширина – 3.2. Расстояние
от N до Pt – 7.0. Длина Pt – 1.6, ширина Pt – 0.3.

С р а в н е н и е. С K. ivensis новый вид сходен
очень короткой А, c K. tyulkinensis – положением
br. От всех видов рода Kennedya, за исключением
K. tyulkinensis, новый вид отличается меньшими
размерами крыла и относительно короткой CuP;
от K. carpenteri, K. madygensis, K. suchonensis и
K. tyulkinensis – меньшей длиной IR2 и дисталь-
ным положением ее основания; от K. azari,
K. gracilis, K. ivensis, K. mirabilis, K. pritykinae –
базальным положением основания IR2; от K. car-
penteri, K. ivensis, K. mirabilis и K. tyulkinensis –
смещением sn относительно n и узелка.

З а м е ч а н и я. Базальная часть крыла при-
мерно до уровня sq не сохранилась. Вероятно, кры-
ло слегка деформировано – растянуто по ширине.

М а т е р и а л. Голотип.

Kennedya madygensis Felker, sp. nov.

Табл. IX, фиг. 7

Н а з в а н и е  в и д а от местонахождения и
урочища Мадыген.

Г о л о т и п – ПИН, № 5330/80; позитивный и
негативный отпечатки почти целого крыла хоро-
шей сохранности; местонахождение Мадыген
(Джайлоучо); средний–верхний триас, ладин-
ский–карнийский ярусы, мадыгенская свита.

О п и с а н и е (рис. 3, д). N – полный, n нахо-
дится прямо под ним, sn смещена в дистальном
направлении. N равноудален от Asn и продолжа-
ющей ее в следующем поле поперечной жилки в
проксимальном направлении, и первой пары Pn
и Psn – в дистальном. Постнодальное поле не-
много уже постсубнодального на участке от N до
Pt. Pn жилок 6, Psn – 3. Pn и Psn жилки смещены
друг относительно друга. Pt небольшая, трапеци-
евидная, передний и задний ее края параллельны
друг другу, дистальный и проксимальный края
имеют практически одинаковый наклон, br рас-
положена на уровне дистальной трети Pt.

Arc средней длины, расстояние от ее начала до
Asn в 1.5 раза больше расстояния от Asn до N;
q открытая. Передний край q вдвое короче Arc.
Субдискоидальная ячейка узкая, длинная, слегка
изогнутая, ее базальный край расположен на
уровне ответвления МА от Rs. Основания ветвей
радиуса расположены на равном расстоянии друг
от друга, дистальнее N. Основание R4 + 5 располо-
жено в проксимальной 1/5 части расстояния меж-
ду N и Pt, основание IR3 – на середине этого рас-
стояния, основание R3 – в дистальной трети того
же расстояния, основание IR2 – немного прокси-
мальнее Pt.

А прямая, короткая, ее вершина находится на
уровне N. CuP длинная, ее вершина расположена
немного проксимальнее Pt. MA слегка зигзагооб-
разная в дистальной части, ее вершина находится
на уровне основания IR2. Вершины остальных
продольных жилок расположены дистальнее Pt.
Между дистальной стороной sq и окончанием А
находится одна поперечная жилка, между верши-
нами А и CuP – 11 простых поперечных жилок,
между вершинами МА и R4 + 5 – 3 поперечные
жилки. Задний край крыла слегка расширен. Ку-
бито-анальное поле неширокое. IR3 слегка зигза-
гообразная, остальные радиальные и интеркаляр-
ные жилки прямые.

Р а з м е р ы в мм. Длина сохранившегося
остатка – 20.6 (примерная длина реконструиро-
ванного крыла – 22.0), максимальная ширина со-
хранившегося фрагмента (скорее всего, слегка
суженного) – 2.5, узелковая ширина – 1.6. Рас-
стояние от Arc до N – 4.3, от N до Pt – 9.9. Длина
sq – 2.1, Pt – 1.8, ширина Pt – 0.2.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее похож на
K. kedrovkensis и K. pritykinae по форме и длине А,
но отличается от них меньшей шириной кубито-
анального поля, базальным положением Asn и
удлиненной sq. С K. ferganensis и K. gracilis сходен
формой Pt, с K. azari, K. ivensis и K. mirabilis –
длиной CuP и шириной заднего края крыла. От
K. tyulkinensis и K. ferganensis новый вид отлича-
ется положением br и большими размерами кры-
ла, от остальных известных видов, за исключени-
ем K. kedrovkensis – заметно меньшими. От
K. carpenteri и K. suchonensis отличается меньши-
ми размерами IR2, от остальных видов, кроме
K. kedrovkensis (для которого этот признак не из-
вестен) – заметно большими. От всех видов, за
исключением K. carpenteri и K. suchonensis, отли-
чается большим числом Pn жилок, от K. carpen-
teri, K. ivensis, K. mirabilis и K. tyulkinensis – сме-
щением sn относительно n и узелка.

М а т е р и а л. Голотип.
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Переописание вида K. carpenteri, предложен-
ное в настоящей статье, вызвано выявлением не-
скольких интересных особенностей, связанных с
изменением строения некоторых крыловых
структур среди экземпляров типовой серии. Наи-
более важные различия сосредоточены в нодаль-
ной области. На голотипе и паратипе ПИН,
№ 2785/6 субнодальная жилка (sn) продолжает
нодальную (n) без смещения, а на паратипах
ПИН, №№ 2069/37, 2555/616 и 2240/1798 sn рас-
положена заметно дистальнее n и N, образуя так
называемый “несовершенный” ступенчатый
узелок.

Узелок, наряду с Arc и первичными антено-
дальными жилками, является одной из наиболее
древних структур, известной для большинства со-
временных и ископаемых стрекоз, за исключени-
ем меганеврид. У Ф. Фрезера он трактуется как
дистальное окончание костантенодального ком-
плекса крыла и представляет нешарнирное со-
единение С (косты) и Sc (субкосты) в месте пере-
гиба последней к переднему краю крыла (Tillyard,
Fraser, 1938). У всех современных и большинства
ископаемых групп в состав узелка входят нодаль-
ная (n) и субнодальная (sn) поперечные жилки,
обеспечивающие соединение основной структу-
ры с радиальными жилками (R1 и R2). Сложное
строение узелка, по сути представляющего собой
целый комплекс расположенных в определенном
порядке продольных (С; Sc) и поперечных (n; sn)
жилок, предполагает невозможность его незави-
симого образования в разных группах стрекоз.

Различное положение и соотношение n и sn,
по-видимому, отражает несколько стадий фор-
мирования узелка у ископаемых стрекоз. Так, у
первых карбоновых протозигоптер (Jacquesoudar-
dia magnifica и Bechlya ericrobinsoni) и раннеперм-
ских кеннедиид перпендикулярная sn смещена
относительно n. У известных исключительно из
пермских отложений пермагрионид sn заметно
наклонена к n и всегда продолжает ее без смеще-
ния. При этом у самых ранних кунгурских и ка-
занских представителей родов Solikamptilon Za-
lessky, 1948 и Permolestes Martynov, 1932 sn имеет
заметно большую длину и наклон, чем у уржум-
ского Epilestes Martynov, 1937 и вучапинского Per-
magrion Tillyard, 1928 (Tillyard, 1928; Nel et al.,
2012). Вероятно, это объясняется постепенным
преобразованием sn из простой постнодальной
поперечной жилки в часть узелковой структуры и
“подтягиванием” ее к уровню N (Tillyard, Fraser,
1938). У большинства мезо-кайнозойских и со-
временных стрекоз укороченные sn и n располо-
жены без смещения и входят в состав N. Среди
них выделяется группа Archizygoptera, у предста-
вителей которой наблюдается довольно прими-
тивное ступенчатое (sn смещена относительно n)

и даже неполное (n и sn отсутствуют) строение N.
Наиболее многочисленные и разнообразные ар-
хизигоптеры – протомирмелеонтиды – характе-
ризуются сильной редукцией продольного жил-
кования при заметном увеличении поперечного.
Их узелок представлен только основной структу-
рой продольных жилок (завершение С и перегиб
Sc), не несущей n и sn. По-видимому, именно от-
сутствие настоящего полного узелка является ос-
новным фактором заметного усиления попереч-
ного жилкования (An и Pn) переднего края крыла.
У остальных архизигоптер, в состав которых сей-
час включают и семейство Kennedyidae (Nel et al.,
2012), наблюдаются разные типы строения узел-
ка: как с выравненными (“настоящий” узелок),
так и со смещенными n и sn (ступенчатый, “несо-
вершенный” узелок). Так, первый тип представ-
лен у ранне- и среднепермских видов Kennedya
azari Nel et al., 2012, K. ivensis Nel et al., 2012,
K. tyulkinensis Felker, 2020, Progoneura kityakensis
Felker, 2020, а также двух экземпляров типовой
серии триасового K. carpenteri (Притыкина, 1981;
Nel et al., 2012; Felker, 2020). Ступенчатый узелок,
со смещенной sn, присутствует у остальных кен-
недиид и большинства известных архизигоптер
(сем. Voltzialestidae, Luiseiidae и др.). Притыкина
(1981) отмечает, что этот признак (полное строе-
ние узелка) носит “приспособительный” некор-
релируемый характер в разных группах стрекоз.
То есть, у протозигоптер, мезо-кайнозойских и
современных стрекоз этот признак сохраняется
на довольно высоких уровнях, вплоть до надсе-
мейства (Tillyard, Fraser, 1938; Nel et al., 2012). В то
же время, у архизигоптер наблюдаются разные по
степени сформированности узелки (ступенчатый
и совершенный) даже в пределах одного вида.
По-видимому, это связано с тем, что их узелок
имеет довольно примитивное строение, при ко-
тором sn еще не входит в его состав и, по сути, яв-
ляется обычной постсубнодальной поперечной
жилкой (у Protomyrmeleontidae, соответственно,
обе жилки – n и sn – не являются узелковыми
структурами). Это вполне подтверждает предпо-
ложение об эволюции узелка от ступенчатого, ха-
рактерного для карбоновых, ранне- и средне-
пермских архизигоптер через узелок пермских
пермагрионид, с “подтягиваемой” sn, к совер-
шенному – у современных стрекоз. Присутствие
несовершенного узелка, со смещенной или, по-
видимому, отсутствующей sn, у более молодых
позднепермских и триасовых архизигоптер (в том
числе, кеннедиид), скорее всего, связано с умень-
шением размеров крыла и коррелятивным преоб-
разованием его жилкования (Притыкина, 1981).
Уникальный по строению узелок мезозойских
Protomyrmeleontidae, в котором отсутствуют n и
sn, видимо, также связан с усиленной специали-
зацией жилкования в сторону уменьшения разме-
ров и компактизации формы крыла.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I X
Все образцы из Киргизии, Джайлоучо (Мадыген); ладинский–карнийский ярусы.
Фиг. 1–5. Kennedya carpenteri Pritykina, 1981: 1 – голотип ПИН, № 2785/2; 2 – паратип ПИН, № 2785/6; 3 – паратип
ПИН, № 2069/37; 4 – паратип ПИН, № 2555/616; 5 – паратип ПИН, № 2240/1798.
Фиг. 6. Kennedya ferganensis sp. nov., голотип ПИН, № 5343/195.
Фиг. 7. Kennedya madygensis sp. nov., голотип ПИН, № 5330/80.
Масштабный отрезок соответствует 2 мм.
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ФЕЛЬКЕР

Damselflies of the Family Kennedyidae (Odonata: Archizygoptera)
from the Middle–Upper Triassic of Kyrgyzstan

A. S. Felker
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Two new species of Kennedyidae: Kennedya madygensis sp. nov and K. ferganensis sp. nov. are described from
the Middle-Upper Triassic deposits Dzhayloucho (Madygen) locality in Kyrgyzstan based on the new mate-
rial collected 2007 and 2009. K. carpenteri Pritykina, 1981 is redescribed and variation in its discoidal and oth-
er structures is demonstrated. Structure and transformation of the Nodus in Kennedyidae is discussed.

Keywords: Odonata, Archizygoptera, Kennedyidae, Middle–Upper Triassic, Kyrgyzstan, new species
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Описаны новые виды Belodella salairica sp. nov. и Caudicriodus yolkini sp. nov. из типовых выходов ма-
монтовского и заречного горизонтов среднего девона северо-восточного склона Салаира.
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Разнофациальные нижне- и среднедевонские
отложения северо-восточного склона Салаира
характеризуются большим разнообразием фауны
(Девонская …, 1973). Наиболее полные их разре-
зы вскрыты в карьерах и придорожных выемках в
окрестностях г. Гурьевска и г. Прокопьевска
(рис. 1). В среднем девоне Салаира выявлено
большое таксономическое разнообразие коно-
донтов (Ржонсницкая и др., 1990; Ключевые раз-
резы…, 2004; Middle-Upper …, 2011; и др.). Уста-
новленные ассоциации включают в себя, в основ-
ном, космополитные таксоны родов Polygnathus,
Icriodus, Tortodus, характеризующие зоны parti-
tus, costatus, kockelianus и renanus/varcus эйфель-
ского и живетского ярусов. При изучении коно-
донтов были встречены таксоны, которые следует
отнести к новым видам родов Caudicriodus и Be-
lodella.

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
РОДОВ CAUDICRIODUS И BELODELLA
Род Belodella. В составе рода Belodella известны

виды, у которых зубчики расположены, в основ-
ном, вдоль заднего края, и только у одного из так-
сонов развиты мелкие зубчики вдоль переднего
края – B. anomalis Cooper (Cooper, 1974). В кол-
лекции конодонтов из среднедевонских отложе-
ний Салаира найдены экземпляры, у которых,
кроме ряда зубчиков вдоль заднего края, развиты
еще и два дополнительных ряда зубчиков вдоль
передней стороны с внутренней и внешней боко-
вых сторон. Наличие этих морфологических эле-
ментов отличает новый вид B. salairica sp. nov. от
известных видов данного рода.

Род Caudicriodus. Таксоны рода Caudicriodus
характеризуются развитием внешнего задне-бо-
кового отростка, изгибающегося от каспа, по-
следнего зубчика продолжения среднего ряда
зубчиков (Bultynck, 1976). Первые таксоны рода
Caudicriodus появляются в пограничных отложе-
ниях силура и девона – C. woschmidti woschmidti
(Ziegler, 1960). Большее биоразнообразие этого
рода отмечается в нижнем девоне, а начиная со
среднего девона их находки не были известны
(Carls, Gandl, 1969; Bultynck, 1976, 2003). В эмских
отложениях нижнего девона Салаира (окрестно-
сти г. Гурьевска) ранее были установлены таксо-
ны C. amplus (Izokh), C. vicinus (Izokh), C. longica-
vatus (Izokh) и C. sigmoidalis (Carls et Gandl) (Изох,
1990; Ржонсницкая и др., 1990). В последователь-
ности видов C. amplus, C. vicinus и C. longicavatus
прослеживаются постепенные изменения в фор-
ме базальной полости и формировании коротких
поперечных ребер, с тенденцией развития косо
направленных к среднему ряду зубчиков на пе-
редней части платформы (рис. 2, а, фиг. 1–3; 2, б).
C. amplus характеризуется широкой базальной
полостью с широкой шпорой и крупными попе-
речными ребрами на платформе. У C. vicinus на-
блюдается сужение базальной полости и шпоры.
Боковые зубчики на верхней поверхности образу-
ют тонкие поперечные ребра, косо расположен-
ные в передней части платформы. Для C. longica-
vatus характерна удлиненная базальная полость
со слабовыраженной шпорой и удлиненные тон-
кие ребра на платформе.

При изучении новых коллекций из среднеде-
вонских отложений Салаира найдены конодон-
ты, которые по наличию задне-бокового отростка

УДК 56.016.3:551.734.3(571.17)
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и развитой боковой шпоре наиболее близки к ро-
ду Caudicriodus, и они отнесены к новому виду
C. yolkini sp. nov. (рис. 2, а, фиг. 4–8; 2, б). Этот
вид характеризуется небольшим задне-боковым
отростком, на котором имеются один или два зуб-
чика и/либо ребро, а на верхней стороне плат-
формы развиты длинные поперечные ровные
ребра. Предком нового вида, вероятно, может
быть эмский вид C. vicinus (Izokh, 1990). Следует
отметить, что совместное нахождение этих таксо-
нов в верхнем эмсе и нижнем эйфеле Салаира по-
ка не установлено. Однако, тенденция изменения
морфологических признаков (формирование по-
перечных ребер на платформе) свидетельствует о
родстве салаирских таксонов. Новый вид C. yolki-
ni sp. nov., вероятно, является завершающим эле-
ментом в филогении рода Caudicriodus, много-
численные таксоны которого были известны ра-
нее только в нижнем девоне (Carls, Gandl, 1969;
Bultynck, 1976, 2003).

Достоверность определения среднедевонского
возраста отложений, в которых установлены но-
вые таксоны, доказана находками фауны (коно-
донты, брахиоподы и аммоноидеи) в изученных
разрезах (Ключевые разрезы…, 2004; Middle-Up-
per…, 2011; Язиков, 2014; Изох и др., 2020; и др.).

МАТЕРИАЛ

Коллекция конодонтов получена из карбонат-
ных и терригенно-карбонатных пород малосала-
иркинских и пестеревских слоев мамонтовского
горизонта (Б-8318, Я-882), акарачкинских и са-
фоновских слоев заречного горизонта (БС-091,
БС-093). Изученные отложения вскрыты в карье-
рах и придорожных выемках в окрестностях горо-
дов Гурьевска и Прокопьевска Кемеровской обл.
Описания разрезов и их литологические колонки
с распространением других групп фауны приве-
дены в ряде публикаций (Ключевые разрезы…,
2004; Middle-Upper…, 2011; Язиков, 2014; Изох

Рис. 1. Местонахождение изученных разрезов среднего девона: 1 – Малосалаиркинский карьер, 2 – Придорожные ка-
рьеры (БС-091 и БС-093) на западной окраине г. Прокопьевска.
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и др., 2020; и др.). Образцы на микрофауну собра-
ны автором из четырех разрезов, расположенных
в окрестностях г. Гурьевска (Малосалаиркинский
карьер, разрезы Б-8318 и Я-882) и г. Прокопьев-
ска (БС-091 и БС-093) (рис. 1). Вес образцов со-
ставлял от двух до 10 кг. Коллекция конодонтов
была получена путем химического препарирова-
ния образцов слабыми растворами уксусной кис-
лоты (5–7%) с использованием стандартной ме-
тодики. Выделенные элементы хорошей и удо-
влетворительной сохранности коричневого
цвета. Фотографирование конодонтов было про-
ведено в Аналитическом центре коллективного
пользования ИГМ СО РАН на сканирующем элек-
тронном микроскопе фирмы TESCAN MIRA3.
Изучение коллекции проводилось под биноку-
лярным микроскопом Stemi 2000 фирмы ZEISS.
Коллекция конодонтов хранится в Ин-те нефте-
газовой геологии и геофизики им. А.А. Трофиму-
ка СО РАН (ИНГГ СО РАН).

При описании элементов родов Caudicriodus и
Belodella была использована терминология, опуб-
ликованная в “Treatise …” по конодонтам (Clark
et al., 1981).

Автор выражает глубокую благодарность
В.М. Назаровой, К. Наркиевич и П. Бултинку за
консультации при просмотре коллекции коно-
донтов, а также О.Т. Обут за ценные замечания
при подготовке статьи.

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ
К Л А С С CONODONTA

СЕМЕЙСТВО BELODELLIDAE KHODALEVICH 
ET TSCHERNICH, 1973

Род Belodella Ethington, 1959
Belodella salairica Izokh, sp. nov.

Табл. X, фиг. 7–8 (см вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а – от Салаирского кряжа.
Г о л о т и п – ИНГГ СО РАН, № БС091/9; Ке-

меровская обл., зап. окраина г. Прокопьевска, ле-
вый борт безымянного ручья, впадающего справа
в руч. Егос, разрез БС-091, слой 14, образец
БС-091-14/2.0 м; средний девон, эйфельский
ярус, конодонтовая зона kockelianus, заречный
горизонт, акарачкинские слои (табл. X, фиг. 7).

О п и с а н и е. Конический элемент высокий,
плавно изгибается назад в верхней его части. Бо-

Рис. 2. Стратиграфическая схема нижнего и среднего девона Салаира (по: Язиков и др., 2016, с уточнениями), распро-
странение конодонтов рода Caudicriodus (а) и их филогенетические связи (б). Обозначения: 1 – известняки массив-
ные, 2 – известняки слоистые, 3 – гравелиты, 4 – песчаники, 5 – алевролиты, 6 – аргиллиты, 7 – уголь, 8 – конодонты,
9 – аммоноидеи. Конодонты: 1 – Caudicriodus amplus (Izokh, 1990), голотип; 2 – C. vicinus (Izokh, 1990), голотип; 3 –
C. longicavatus (Izokh, 1990), голотип; 4–8 – C. yolkini sp. nov. (8 – голотип).

Зональная шкала
по конодонтам

[Gradstein et al., Eds,
2012]
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ковые стороны плоские и гладкие. Вдоль заднего
края расположены зубчики прямые, мелкие, ча-
стые, тесно сидящие и направленные назад. Пе-
редняя сторона элемента неширокая, уплощен-
ная и выступает в виде узкого карниза над боко-
выми сторонами элемента. Вдоль этого выступа с
внутренней и внешней сторон элемента развиты
многочисленные прямые мелкие короткие зубчи-
ки, направленные назад и заканчивающися перед
изгибом зубца. Поперечное сечение основания
элемента имеет узкотреугольное очертание, ко-
роткая сторона которого расположена вдоль его
передней стороны.

Базальная полость глубокая, симметричная, ее
вершина расположена вблизи плавного изгиба
элемента у его верхнего конца.

Р а з м е р ы в мкм. Длина элемента 900–1000,
ширина элемента 300–400, толщина элемента 100
(по переднему краю).

С р а в н е н и е. Новый таксон по наличию до-
полнительных зубчиков вдоль переднего края
наиболее близок к треугольному элементу B.
anomalis Cooper, 1974 из силурийских отложений
Австралии (Cooper, 1974, табл. 1, фиг. 9), но отли-
чается от него более плавным изгибом зубца в
верхней его части и развитием зубчиков вдоль пе-
редней стороны элемента с внешней и внутрен-
ней его частей. По форме зубца и по узкотре-
угольному очертанию его основания новый так-
сон близок к B. resima (Philip), от которого
отличается наличием развитых многочисленных
мелких зубчиков вдоль передней стороны зубца.

З а м е ч а н и я. Выявленные ряды зубчиков
вдоль переднего края с внутренней и внешней сто-
рон элемента можно было увидеть только при фото-
графировании с большим увеличением на сканиру-
ющем электронном микроскопе TESCAN MIRA3.
Вероятно, такой же характер зубчатости вдоль пе-
реднего края можно наблюдать у экземпляров,
определенных как Coelocerodontus (=Belodella)
triangularis (Stauffer, 1940), из среднедевонских
отложений вблизи г. Монтемор-у-Нову (Montem-
or-o-Novo) на юге Португалии (Van den Boogaard,
1972, рис. 3).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Северо-восточный
склон Салаира, зап. окраина г. Прокопьевска,
разрез БС-091; верхняя часть эйфельского яруса,
зона kockelianus, нижний и средний живет, зоны
timorensis (?) и rhenanus/varcus; заречный гори-
зонт, акарачкинские и сафоновские слои.

М а т е р и а л. Придорожный карьер: разрез
БС-091, обр. БС-091-14/2.0 м (1 экз.), верхняя
часть акарачкинских слоев; обр. БС-091-9/4.0 м
(3 экз.) и обр. БС-091-3/3.7 м (1 экз.), сафонов-
ские слои.

СЕМЕЙСТВО ICRIODONTIDAE MÜLLER ET MÜLLER, 1957

Род Caudicriodus Bultynck, 1976
Caudicriodus yolkini Izokh, sp. nov.

Табл. X, фиг. 1–6

Icriodus norfordi Chatterton: Ржонсницкая и др., 1990,
табл. XI, фиг. 12–14.

Н а з в а н и е  в и д а в память известного био-
стратиграфа Е.А. Ёлкина.

Г о л о т и п – ИНГГ СО РАН, № БС091/5; Ке-
меровская обл., г. Прокопьевск, левый борт безы-
мянного ручья, левого притока руч. Егос, разрез
БС-091, слой 7, образец БС-091-7/2.6 м; средний
живет, конодонтовая зона rhenanus/varcus (=dif-
ficilis), заречный горизонт, сафоновские слои
(табл. X, фиг. 5; рис. 2, а, фиг. 8).

О п и с а н и е (рис. 2, а, фиг. 4–8). Платформа
I элемента треугольного очертания с прямыми
поперечными ребрами на треугольной платфор-
ме и коротким задне-боковым отростком. Перед-
ний конец платформы заострен. Продольная ось
прямая. Зубчики среднего и боковых рядов обра-
зуют от трех до пяти слившихся поперечных ре-
бер. В последнем ряду зубчики обособляются, но
связаны между собой четкими ребрышками. Зад-
нее продолжение среднего ряда зубчиков состоит
из двух высоких вертикальных зубчиков, направ-
ленных вверх. Касп слегка крупнее и выше, чем
соседний зубчик, и немного наклонен назад. От
каспа в задне-боковом направлении с резким из-
гибом от 90° до 120° отходит короткий отросток,
сдавленный с боков. Верхний его край заострен,
вдоль него могут быть развиты один или два зуб-
чика и/или тонкое ребро.

Основание элемента наиболее широкое в
средней его части и с внешней стороны несет ши-
рокую шпору, направленную вбок.

Базальная полость на нижней стороне элемен-
та большая, наиболее широкая в средней его ча-
сти за счет развития боковой шпоры. К передне-
му и заднему концам элемента она продолжается
в виде узких желобков.

Аппарат не определен. В образцах совместно с
платформенными элементами Caudicriodus не
обнаружены конические элементы, характерные
для аппарата икриодонтид.

Р а з м е р ы в мкм. Голотип (табл. Х, фиг. 5):
длина элемента 800, ширина элемента 400, высота
элемента 340. Паратипы: длина от 630 до 900, ши-
рина от 300 до 440, высота от 280 до 360.

С р а в н е н и е. От известных таксонов рода
Caudicriodus новый вид отличается формирова-
нием поперечных прямых параллельных ребер на
платформе и развитием короткого задне-боково-
го отростка с одним или двумя зубчиками и/или
ребром.
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З а м е ч а н и я. В синонимику нового вида
включен таксон Icriodus norfordi Chatterton, уста-
новленный в малосалаиркинских слоях (Малоса-
лаиркинскй карьер, окрестности г. Гурьевска)
(Ржонсницкая и др., 1990; табл. XI, фиг. 12–14).
Этот экземпляр следует отнести к новому виду
Caudicriodus yolkini. Он характеризуется наличи-
ем заднебокового короткого отростка с ребром по
верхнему его краю, прямых поперечных ребер на
шпинделе и вертикально ориентированных зуб-
чиков на заднем продолжении среднего ряда. Эти
морфологические элементы характерны для но-
вого вида Caudicriodus.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Северо-восточный
склон Салаира; эйфельский ярус и низы среднего
живета, зоны partitus, costatus, kockelianus,
rhenanus/varcus (=difficilis); мамонтовский (мало-
салаиркинские и пестеревские слои) и заречный
горизонты (акарачкинские и сафоновские слои).

М а т е р и а л. Восемь экз. хорошей и удовле-
творительной сохранности: г. Гурьевск, Малоса-
лаиркинский карьер, разрез Б-8318, обр. Б-8318-
15А (1 экз.); разрез Я-882, обр. Я-882-30 (1 экз.);
окраина г. Прокопьевска, придорожные карьеры:
разрез БС-093, обр. БС-093-21/2.0 м (1 экз.); разрез
БС-091, обр. БС-091-7/2.6 м (2 экз.) и обр. Е-834-
7/4 (=БС-091-7/2.6 м) (4 экз.).

Исследование выполнено в рамках проекта
ФНИ № 0331-2019-0003, а также автор координи-
рует свои исследования с программами работ по
проекту 652 IGCP.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X
Конодонты мамонтовского и заречного горизонтов среднего девона Салаира. Месторасположения разрезов с наход-
ками конодонтов: Б-8318 и Я-882 – западный и южный борта Малосалаиркинского карьера, окрестности г. Гурьевска;
БС-091 и БС-093 – придорожные карьеры на зап. окраине г. Прокопьевска. Шкала – 100 мкм.
Фиг. 1–6. Caudicriodus yolkini sp. nov.: 1 – экз. № Б8318/1: 1а – вид сверху, 1б – вид снизу, 1в – вид сбоку; эйфельский
ярус, малосалаиркинские слои, мамонтовский горизонт, обр. Б-8318-15А; 2 – экз. № Я882/1, вид сверху; эйфельский
ярус, пестеревские слои, мамонтовский горизонт, обр. Я-882/30; 3 – экз. № БС093/5: 3а – вид сверху, 3б – вид сбоку,
3в – вид снизу; эйфельский ярус, акарачкинские слои, заречный горизонт, обр. БС-093-21/2.0 м; 4 – экз. № БС091/6:
4а – вид сверху, 4б – вид снизу, 4в – вид сбоку; средний живет, сафоновские слои, заречный горизонт, обр. БС-091-
7/2.6 м; 5 – голотип № БС091/5: 5а – вид сверху, 5б – вид снизу, 5в – вид сбоку; местонахождение и возраст те же; 6 –
экз. № БС091/7: 6а – вид сверху, 6б – вид снизу, 6в – вид сбоку; местонахождение и возраст те же, обр. Е-834-7/4
(=БС-091-7/2.6 м).
Фиг. 7, 8. Belodella salairica sp. nov.: 7 – голотип № БС091/9: 7а – вид сбоку, 7б – вид сбоку (×150); эйфельский ярус,
акарачкинские слои, заречный горизонт, обр. БС-091-14/2.0 м; 8 – экз. № БС091/10, вид сбоку; живетский ярус, са-
фоновские слои, заречный горизонт, обр. БС-091-9/4.0.



90

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 1  2022

ИЗОХ

New Middle Devonian Conodonts from the North East Salair
(South of the West Siberia)

N. G. Izokh
Trofimuk Institute of Petroleum Geology and Geophysics, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, 

Novosibirsk, 630090 Russia

New Middle Devonian conodonts of the Belodella salairica sp. nov. and Caudicriodus yolkini sp. nov. were
described from the type section of the Mamontovo and Zarechnoe horisons of the Salair (south of the West
Siberia).

Keywords: conodonts, Middle Devonian, Mamontovo and Zarechnoe horisons, Salair, West Siberia



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, № 1, с. 91–96

91

О ПСЕВДОЗУХИЯХ TSYLMOSUCHUS DONENSIS
И SCYTHOSUCHUS BASILEUS ИЗ РАННЕГО ТРИАСА

ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ
© 2022 г.  А. Г. Сенников*

Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН, Москва, 117647 Россия
*e-mail: sennikov@paleo.ru

Поступила в редакцию 18.03.2021 г.
После доработки 31.03.2021 г.

Принята к публикации 05.04.2021 г.

На основании переизучения всех материалов по ранним архозаврам из раннетриасового местона-
хождения Донская Лука род и вид Scythosuchus basileus Sennikov, 1999 рассматривается как младший
синонимом Tsylmosuchus donensis Sennikov, 1990. Приведен ревизованный диагноз рода Tsylmosu-
chus, который предположительно отнесен к семейству Ctenosauriscidae. Tsylmosuchus был легко по-
строен и способен к быстрому передвижению. Постановка конечностей у него, вероятно, была уже
частично парасагиттальной.

Ключевые слова: Archosauria, Pseudosuchia, морфология, образ жизни, ранний триас, Восточная
Европа
DOI: 10.31857/S0031031X2106012X

Среди местонахождений раннетриасовых по-
звоночных Восточно-Европейской платформы и
Приуральского краевого прогиба особое место
занимает местонахождение Донская Лука, распо-
ложенное в пределах небольшого поля нижнего
триаса на юго-восточном склоне Воронежской
антеклизы, по правому борту долины р. Дон (Ры-
ков, Очев, 1966; Сенников, 1999, 2011, 2012; Нови-
ков и др., 2001, 2002; Новиков, 2018). Вмещающие
отложения относятся к липовской свите гамского
горизонта яренского надгоризонта верхнеоле-
некского подъяруса нижнего триаса. Несмотря на
фрагментарность остатков позвоночных, фауни-
стический комплекс этого местонахождения за-
нимает первое место в раннем триасе Восточной
Европы по таксономическому разнообразию как
наземных, так и морских форм. В составе фауны
тетрапод местонахождения Донская Лука были
определены: темноспондильные амфибии Paro-
tosuchus panteleevi Otschev, Trematosaurus galae
Novikov, Yarengia sp., Melanopelta sp., Batracho-
suchoides ochevi Novikov et Shishkin, Rhytidosteidae
gen. indet., хрониозухии–быстровианиды Dromo-
tectum abditum Shishkin, Novikov et Fortuny, про-
колофоны Orenburgia enigmatica (Tchudinov et
Vjuschkov) и два новых неописанных проколофо-
на, один из которых близок к южноафриканско-
му Kitchingnathus, трилофозавры Coelodontog-
nathus ricovi Otschev, C. donensis Otschev, Vitalia
grata Ivachnenko, Doniceps lipovensis Otschev et

Rykov, эозавроптеригии Tanaisosaurus kalandadzei
Sennikov, пролацертилии–танистрофеиды Augus-
taburiania vatagini Sennikov, текодонты – рауизу-
хии Tsylmosuchus donensis Sennikov, Scythosuchus
basileus Sennikov и ктенозаврисциды Bystrowisu-
chus f lerovi Sennikov, возможно, ранние эритрозу-
хиды Garjainia sp., каннемейероидные дицино-
донты Putillosaurus sennikovi Surkov (Новиков
и др., 2001, 2002; Сенников, 2008, 2012; Новиков,
2018).

РАННИЕ АРХОЗАВРЫ 
ИЗ МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ ДОНСКАЯ ЛУКА

Полевые исследования и раскопки на Дон-
ской Луке, проведенные И.В. Новиковым и
А.Г. Сенниковым в последние годы, дали много-
численные новые материалы, что позволяет пере-
смотреть характеристику и точнее оценить состав
таксонов ранних архозавров из этого местона-
хождения. В составе фауны тетрапод Донской Лу-
ки первоначально был описан по неполному
шейному позвонку Tsylmosuchus donensis как не-
большой рауизухид с удлиненной шеей (Сенни-
ков, 1990, 1995). Одновременно с Tsylmosuchus
donensis было выделено два других вида в составе
этого рода – Tsylmosuchus jakovlevi и T. samariensis
из раннеоленекских отложений с территории ев-
ропейской части России. Позднее, на основании
фрагментарных остатков преимущественно круп-
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ных текодонтов, из местонахождения Донская
Лука был описан Scythosuchus basileus как мас-
сивный рауизухид с короткой шеей (Сенников,
1999). Одним из диагностических признаков
S. basileus считались гипертрофированно утол-
щенные, сильно ругозистые дорсальные концы
остистых отростков шейных и переднетуловищ-
ных позвонков. Затем по новым находкам из это-
го же местонахождения был выделен новый род и
вид ктенозаврисцид Bystrowisuchus f lerovi (Сен-
ников, 2012), к которому был отнесен экз. ПИН,
№ 1043/145, неполный переднетуловищный по-
звонок с очень высоким остистым отростком из
типовой серии S. basileus.

В результате ревизии всего описанного и вновь
полученного материала по архозавроморфам из
местонахождения Донская Лука оказалось, что
образец ПИН, № 1043/144 – неполный шейный
позвонок небольшого размера, выбранный в ка-
честве голотипа Scythosuchus basileus (рис. 1, г),
по размеру и форме сходен с голотипом и шейны-
ми позвонками типовой серии Tsylmosuchus ja-
kovlevi. Расположение остистого отростка пре-
имущественно в задней части тела шейного по-
звонка и наклон остистого отростка немного
вперед у голотипа S. basileus (рис. 1, в, г) сходны с
таковыми у голотипа и шейных позвонков типо-
вой серии T. jakovlevi (рис. 1, а, б). Степень рас-
ширения, утолщения и ругозистости дорсального
конца остистого отростка голотипа S. basileus
сравнима и только несколько больше, чем у шей-
ных позвонков T. jakovlevi и T. samariensis. В то же
время, высота остистого отростка голотипа S. ba-
sileus немного меньше, чем у шейных позвонков
T. jakovlevi и T. samariensis.

Сравнение голотипа Scythosuchus basileus с го-
лотипом Tsylmosuchus donensis затрудняется от-
сутствием большей части тела позвонка у первого
и большей части невральной дуги у второго. Од-
нако насколько можно судить по сохранности,
размеры и форма тела позвонка голотипа S. ba-
sileus сходны с таковыми голотипа T. donensis.
Несколько меньшая длина тела голотипа S. basile-
us по сравнению с длиной шейных позвонков
T. donensis может объясняться его неполной со-
хранностью или более каудальным положением в
шейном отделе. Степень развития постдиапофи-
зарного гребня у голотипа S. basileus весьма сход-
на с таковой у шейных позвонков T. donensis. Ка-
жущиеся отличия голотипа S. basileus (ПИН,
№ 1043/144) от шейных позвонков T. donensis
(голотип ПИН, № 1043/42 и экз. ПИН,
№ 1043/1343) (рис. 1, д, е) – более высокий и уз-
кий спинномозговой канал, более вертикальное
расположение сочленовных фасеток пре- и пост-
зигапофизов и более длинные спинопостзигапо-
физарные пластины, соединяющие дорсальную
поверхность постзигапофизов с остистым отрост-
ком у голотипа S. basileus – могут быть отчасти

обусловлены плохой сохранностью и возможной
деформацией (сжатием с боков) этого образца, а
также очевидным повреждением и неправильной
его склейкой и реставрацией во время препари-
рования. В то же время, нельзя исключить и неко-
торую индивидуальную или сериальную измен-
чивость этих признаков у T. donensis. В последнем
случае по вышеуказанным признакам голотип
S. basileus более сходен с голотипом и шейными
позвонками типовой серии T. jakovlevi, чем
T. donensis.

Исходя из вышеизложенного, можно предпо-
ложить, что голотип Scythosuchus basileus, скорее
всего, принадлежит Tsylmosuchus donensis. Tsyl-
mosuchus donensis Sennikov, 1990 имеет приоритет
перед позднее выделенным Scythosuchus basileus
Sennikov, 1999. Поэтому Scythosuchus basileus Sen-
nikov, 1999 следует считать младшим синонимом
Tsylmosuchus donensis Sennikov, 1990.

Другие образцы из типовой серии Scythosuchus
basileus – короткие остистые отростки с гипер-
трофированно утолщенными сильно ругозисты-
ми дорсальными концами (апофизарными око-
стенениями), иногда с выступающими вбок, впе-
ред и назад краями, образующими как бы шляпку
над отростком, принадлежат, очевидно, другому
таксону текодонтов, и являются не шейными, а
переднеспинными, что стало ясно при изучении
новых материалов из Донской Луки. Эта часть ти-
повой серии S. basileus, на которой в значитель-
ной степени строился его диагноз, и ряд вновь
найденных образцов, проясняющих особенности
морфологии позвоночного столба этого до сих
пор не известного крупного представителя псев-
дозухий, заслуживают выделения в новый род и
вид в составе семейства Rauisuchidae.

Относительно систематического положения
рода Tsylmosuchus и родственных ему родов сле-
дует отметить следующее. Первоначально автор
предполагал, что это ранние грацильные рауизу-
хиды, вероятно, близкие к предкам попозаврид
(Сенников, 1990, 1995). Удлиненными шейными
позвонками Tsylmosuchus среди рауизухий напо-
минает попозавроидов (попозаврид и ктенозав-
рисцид), хотя подобная форма позвонков встре-
чается и в других семействах ранних архозавров.
Более диагностична седловидная форма под-
вздошной кости, известной у Tsylmosuchus jakov-
levi, с утолщенной и загнутой внутрь краниаль-
ной частью дорсальной пластины (очевидно, го-
мологичной краниальному отростку), как у
попозаврид и ктенозаврисцид. Однако супрааце-
табулярный гребень у Tsylmosuchus развит гораз-
до слабее, чем у представителей этих семейств,
особенно попозаврид, а краниальный отросток
дорсальной пластины подвздошной кости не вы-
ражен. Учитывая то, что с получением новых дан-
ных представления о системе рауизухий далеки от
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Рис. 1. Шейные позвонки представителей Tsylmosuchus из нижнего триаса Восточной Европы (Россия), латеральная
сторона (вид справа): а, б – Tsylmosuchus jakovlevi Sennikov, 1990: а – экз. ПИН, № 4333/4, б – голотип ПИН, № 4332/1;
в–е – T. donensis Sennikov, 1990: в – реконструкция шейного позвонка по голотипу ПИН, № 1043/42 и экз. ПИН,
№ 1043/144 (голотип Scythosuchus basileus Sennikov, 1999), г – неполный шейный позвонок, экз. ПИН, № 1043/144
(голотип S. basileus Sennikov, 1999), д – голотип ПИН, № 1043/42, шейный позвонок без остистого отростка, е –
экз. ПИН, № 1043/1343, шейный позвонок без остистого отростка.
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окончательного оформления, а имеющиеся мате-
риалы по Tsylmosuchus donensis немногочислен-
ны и фрагментарны, автор условно относит род
Tsylmosuchus к ранним, архаичным, слабо специ-
ализированным попозавроидам, вероятно, кте-
нозаврисцидам. Ревизованный диагноз рода при-
веден ниже.

ПОДОТРЯД PSEUDOSUCHIA
И Н Ф Р А О Т Р Я Д RAUISUCHIA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О POPOSAUROIDEA 
NOPSCA, 1928

CЕМЕЙСТВО (?) CTENOSAURISCIDAE KUHN, 1964

Род Tsylmosuchus Sennikov, 1990
Thecodontosaurus: Яковлев, 1916, с. 163 (part.); Ефремов,

1940, с. 25 (part.).
Protorosauria gen. indet.: von Huene, 1940, с. 11.
Chasmatosuchus: Очев, 1979, с. 104 (part.).
Tsylmosuchus: Сенников, 1990, с. 3; 1995, с. 32; Ивахненко

и др., 1997, с. 27; Gower, Sennikov, 2000, с. 154.
Scythosuchus: Сенников, 1999, с. 45 (part.).
Т и п о в о й  в и д – Tsylmosuchus jakovlevi Sen-

nikov, 1990.
Д и а г н о з. Небольшой ктенозаврисцид с дли-

ной тела 1.5–2 м. Шейные позвонки удиненные,
платиамфицельные. Тела шейных позвонков до-
вольно высокие, имеют посередине длины не-
большой пережим. Отношение длин тел шейных
позвонков к высоте спереди 2.1–2.4, ось тела от-
клоняется от горизонтали на 10°–15°. Диапофизы
и парапофизы шейных позвонков умеренно вы-
ступают, расположены у переднего края тела.
Киль слабо выражен. Постдиапофизарный гре-
бень довольно хорошо развит. Невральная дуга
узкая. Остистые отростки средней высоты, слабо
расширяются вверху. Презигапофизы и постзига-
пофизы косо расположены. Сочленовные пло-
щадки постзигапофизов небольшие. Туловищ-
ные позвонки с умеренно удлиненными остисты-
ми отростками. Передний отросток дорсальной
лопасти подвздошной кости отсутствует, верхний
ее край утолщен, седловидно прогнут, передний
конец его расширен и загнут внутрь. Супраацета-
булярный гребень слабо развит, немного высту-
пает на небольшом участке спереди.

В и д о в о й  с о с т а в. T. jakovlevi Sennikov,
1990, T. samariensis Sennikov, 1990 и T. donensis
Sennikov, 1990, все – нижний триас, оленекский
ярус, Восточная Европа.

С р а в н е н и е. Tsylmosuchus отличается от
остальных ктенозаврисцид меньшими размера-
ми, отсутствием переднего отростка дорсальной
лопасти подвздошной кости, слабее развитым су-
праацетабулярным гребнем. От остальных ктено-
заврисцид, кроме Energosuchus, – менее высоки-
ми остистыми отростками туловищных позвон-
ков. От Bystrowisuchus – более удлиненными

шейными позвонками; от Energosuchus – менее
удлиненными шейными позвонками, меньшей
их амфицельностью, большим отклонением оси
их тела от горизонтали, большей высотой сочле-
новных поверхностей тел, менее выступающими
диапофизами шейных позвонков, расположени-
ем диапофизов на переднем краю тела, лучше вы-
раженным килем, более высоким спинномозго-
вым каналом, более узкой невральной дугой, более
косым расположением пре- и постзигапофизов,
более высокими остистыми отростками туловищ-
ных позвонков.

Tsylmosuchus donensis Sennikov, 1990

Tsylmosuchus donensis: Сенников, 1990, с. 8, рис. 1, ж, з;
1995, с. 34, рис. 11в, г; Ивахненко и др., 1997, с. 27, табл. 61,
рис. 3; Gower, Sennikov, 2000, с. 155.

Scythosuchus basileus (part.): Сенников, 1999, с. 45, рис. 1, г.
Г о л о т и п – ПИН, № 1043/42, шейный по-

звонок; Волгоградская обл., Иловлянский р-н,
местонахождение Донская Лука; нижний триас,
оленекский ярус, верхнеоленекский подъярус,
яренский надгоризонт, гамский горизонт, липов-
ская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, в–е). Отношение длины
тел шейных позвонков к высоте спереди около
2.4, ось тела позвонка отклоняется от горизонта-
ли на 10°. Спинномозговой канал шейных по-
звонков довольно широкий и низкий. Киль на
вентральной поверхности тел шейных позвонков
в виде одного медиального гребня или несколь-
ких слабовыраженных гребней. Остистый отро-
сток шейного позвонка небольшой высоты, со-
единен с постзигапофизами средней высоты
гребнями (спинопостзигапофизальными пласти-
нами). Дорсальный конец остистого отростка
шейного позвонка умеренно расширен, с ругози-
стой поверхностью. Постдиапофизарный гребень
шейных позвонков довольно хорошо развит.
Невральная дуга шейных позвонков довольно
широкая. Пре- и постзигапофизы шейных по-
звонков полого расположены. Сочленовные пло-
щадки постзигапофизов шейных позвонков с
расширениями.

Р а з м е р ы. Мелкий текодонт с общей длиной
тела около 1.5 м. Длина тела среднешейных по-
звонков 29–32 мм, высота спереди – 12–13 мм.

С р а в н е н и е. Отличается от T. jakovlevi и
T. samariensis меньшим отклонением оси тела
шейных позвонков от горизонтали, более широ-
кой невральной дугой, менее высоким спинно-
мозговым каналом, более полого расположенны-
ми пре- и постзигапофизами, меньшей высотой
остистых отростков, более расширенным и руго-
зистым дорсальным концом остистого отростка
шейного позвонка. От T. jakovlevi – килем в виде
нескольких гребней, более обширными сочле-
новными площадками постзигапофизов.
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М а т е р и а л. Экз. ПИН, № 1043/144, непол-
ный шейный позвонок (голотип Scythosuchus ba-
sileus Sennikov, 1999); экз. ПИН, № 1043/1316,
остистый отросток эпистрофея; экз. ПИН,
№ 1043/1317, невральная дуга шейного позвонка;
экз. ПИН, № 1043/539, заглазничная кость; экз.
ПИН, № 1043/528, чешуйчатая кость; экз. ПИН,
№№ 1043/534, 535, 839, 887, 935, 1343, шейные
позвонки; экз. ПИН, №№ 1043/541–543, 635,
825, туловищные позвонки; все из типового ме-
стонахождения.

АДАПТИВНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 
TSYLMOSUCHUS

При рассмотрении эволюции архозавроморф
весьма информативными представляются шей-
ные позвонки, демонстрирующие большую мор-
фологическую пластичность и разнообразную
специализацию, обусловленную морфофункцио-
нальными особенностями шеи и головы. В строе-
нии шейных позвонков наиболее ярко отражает-
ся характер способа питания и локомоции, то
есть, важнейшие черты экологического типа жи-
вотного и направления адаптивных преобразова-
ний в данной группе (Сенников, 1990, 1995). Наи-
более вероятно, что исходными для архозавров
являются неспециализированные, слабоудли-
ненные шейные позвонки ранних протерозухид и
эупаркериид. Гигантские робустные эритрозухи-
ды с огромной головой и, соответственно, корот-
кой шеей, первые суперхищники среди архозав-
ров, охотившиеся на самую крупную добычу сре-
ди современных им тетрапод (Сенников, 1995;
Sennikov, 1996; Maidment et al., 2020), обнаружи-
вают тенденцию к резкому укорочению шейных
позвонков.

В адаптивной радиации рауизухий намечают-
ся два типа строения, соответствующие, вероят-
но, двум основным филогенетическим линиям:
1) относительно небольшие и грацильные попо-
завроиды с длинной шеей и небольшой головой
и 2) более крупные и массивные рауизухоиды с ко-
роткой шеей и большой головой (Сенников, 1990,
1995, 2012). У первых шейные позвонки обнару-
живают тенденцию к удлинению, а у вторых – к
некоторому укорочению. У попозавроидов под-
вздошные кости и, соответственно, вертлужные
впадины слабо отклонены вбок и ориентированы
в основном латерально, а у рауизухоидов – силь-
но отклоняются вбок вплоть до вентральной ори-
ентации вертлужной впадины (типичный рауизу-
ховый тазобедренный сустав; Сенников, 1990,
1995). Близкая к парасагиттальной постановка
бедренной кости без развития медиальной голов-
ки достигается в обеих линиях развития. Однако
при этом у типичных попозавроидов терминальная
головка бедренной кости упирается в основном в
вентральную поверхность гипертрофированно вы-
ступающего супраацетабулярного гребня, а у про-

двинутых рауизухоидов – преимущественно в от-
клоненную вентрально вертлужную впадину.
Среди восточноевропейских рауизухий к грациль-
ным длинношеим формам, вероятно, ранним по-
позавроидам, относятся Tsylmosuchus, Vytsheg-
dosuchus, Dongusia и Energosuchus, а к ранним
массивным короткошеим рауизухидам, вероят-
но, принадлежат Jaikosuchus, Vjushkovisaurus и
Jushatyria (Сенников, 1990, 1995, 2012). Таким об-
разом, эти две линии развития наметились уже в
начале триаса. В то же время следует отметить,
что у ранних восточноевропейских рауизухий
различия грацильных длинношеих и массивных
короткошеих форм проявляются еще не столь
резко, как у сильно специализированных средне-
и позднетриасовых форм.

Локомоторный аппарат попозавроидов, оче-
видно, специализировался в направлении спо-
собности к более быстрой локомоции, вплоть до
двуногих позднетриасовых форм, таких, как по-
позаврид Poposaurus Mehl, 1915 (Gauthier et al.,
2011; Schachner et al., 2011) или шувозаврид Effigia
Nesbitt et Norell, 2006 (Nesbitt, Norell, 2006). Бипе-
дализм, вероятно, имевший место у попозаврид и
шувозаврид, не был характерен для псевдозухий,
в том числе, ктенозаврисцид, которые в подавля-
ющем большинстве были четвероногими. Tsyl-
mosuchus, как и другие попозавроиды, был легко
построен и, очевидно, способен к быстрому пере-
движению. Постановка конечностей у него, судя
по строению подвздошной кости, вероятно, была
уже частично парасагиттальной. Таким образом,
по строению локомоторного аппарата Tsylmosu-
chus мог быть небольшим, активным, быстро бе-
гающим хищником, способным к преследованию
добычи. Длинная шея обеспечивала цильмозуху
большую подвижность головы, что способствова-
ло более удобному схватыванию жертвы. Циль-
мозух, вероятно, охотился преимущественно на
небольших позвоночных.

Относительно короткошеие рауизухиды с
большой головой, скорее всего, были засадными
хищниками (Chatterjee, Majumdar, 1987). Это бы-
ли типично четвероногие псевдозухии, достигав-
шие в среднем и позднем триасе крупных и ги-
гантских размеров и как суперхищники занимав-
шие вершину пищевой пирамиды.

Таким образом, в составе фауны тетрапод
Донской Луки присутствуют несколько родов и
видов текодонтов – мелкий попозавроид (?ктено-
заврисцид) Tsylmosuchus donensis, крупный кте-
нозаврисцид Bystrowisuchus f lerovi и новый круп-
ный базальный архозавр (вероятно, рауизухид),
заслуживающий выделения в новый род и вид, а
также, возможно, ранний эритрозухид Garjainia sp.
Scythosuchus basileus рассматривается как млад-
ший синоним Tsylmosuchus donensis. Поскольку
ассоциация разрозненных и фрагментарных
костных остатков и выделение на основе этого
новых таксонов всегда в определенной степени
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гипотетична, вышеизложенные выводы в даль-
нейшем, особенно при получении более полных
материалов по ранним архозаврам из местона-
хождения Донская Лука и уточнения системы ра-
уизухий, могут быть скорректированы.
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On Pseudosuchians Tsylmosuchus donensis and Scythosuchus basileus
from the Early Triassic of Eastern Europe

A. G. Sennikov
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Based on re-study of all materials on the early archosaurs from the Early Triassic Donskaya Luka locality the
genus and species Scythosuchus basileus Sennikov, 1999 is considered as a junior synonym of Tsylmosuchus
donensis Sennikov, 1990. The revised diagnosis of the genus Tsylmosuchus, which is presumably attributed to
the family Ctenosauriscidae, is presented. Tsylmosuchus was lightly built and capable to fast locomotion. Po-
sition of its limbs was probably already partially parasagittal.
Keywords: Archosauria, Pseudosuchia, morphology, mode of life, Early Triassic, Eastern Europe



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, № 1, с. 97–106

97

ПЕЩЕРНЫЕ МЕДВЕДИ (URSUS SPELAEUS SENSU LATO) УРАЛА
© 2022 г.   Д. О. Гимрановa, *, П. А. Косинцевa, **

aИнститут экологии растений и животных УрО РАН, Екатеринбург, 620144 Россия
*e-mail: djulfa250@rambler.ru

**e-mail: kpa@ipae.uran.ru
Поступила в редакцию 08.06.2021 г.

После доработки 10.06.2021 г.
Принята к публикации 15.06.2021 г.

Приведены обобщенные результаты восьмидесятилетних исследований биологии, распростране-
ния, времени обитания и вымирания, таксономии и филогении, а также взаимодействия с челове-
ком большого [Ursus (Spelaearctos) kanivetz Vereshchagin, 1973] и малого [Ursus (Spelaearctos) ex gr. sa-
vini–rossicus] пещерных медведей на Урале.

Ключевые слова: пещерные медведи, Ursus spelaeus, Ursus rossicus, Ursus savini, Ursus kanivetz, Урал,
поздний плейстоцен, морфология, распространение, биология
DOI: 10.31857/S0031031X22010068

Пещерные медведи [Ursus (Spelaearctos) spp.] –
группа типичных представителей позднеплейсто-
ценового (мамонтового) фаунистического ком-
плекса, широко распространенных в Европе и
Северной Азии (Барышников, 2007; Sher et al.,
2011). Вплоть до начала XXI в. считалось, что в
позднем плейстоцене существовало два вида пе-
щерных медведей: большой пещерный медведь
Ursus spelaeus Rosenmüller, 1794 и малый пещер-
ный медведь U. savini Andrews, 1922, или U. rossi-
cus Borissiak, 1930 (Kurtèn, 1995; Барышников,
2007). В настоящее время по молекулярным дан-
ным (Barlow et al., 2021) в группе больших пещер-
ных медведей различают три вида: U. spelaeus и
U. eremus Rabeder, Hofreiter, Nagel et Withalm,
2004 (распространены в Западной Европе), а так-
же U. kanivetz Vereshchagin, 1973 (распространен в
Центральной и Восточной Европе и на Урале;
Knapp et al., 2009; Rabeder et al., 2011; Stiller et al.,
2014; Baryshnikov, Puzachenko, 2019, 2020). В груп-
пе малых пещерных медведей выделяют U. savini
(Западная Европа) и U. rossicus (Северный Кав-
каз, Восточная Европа, Урал, Алтай, Западная и
Восточная Сибирь) (Борисяк, 1930; Spassov et al.,
2017; Baryshnikov, Puzachenko, 2019, 2020; Barlow
et al., 2021).

На Урале в позднем плейстоцене совместно
обитали большой и малый пещерные медведи. В
это время здесь существовали самые северные по-
пуляции обоих видов и проходила восточная гра-
ница ареала большого пещерного медведя. Здесь
их ареалы имели наибольшую протяженность с
севера на юг – более 1300 км. Они проходили че-

рез районы с разными природно-климатически-
ми характеристиками. Все это обуславливает
важность Урала для изучения общих проблем мик-
роэволюции, филогеографии, экологии и биоло-
гии большого и малого пещерных медведей.

Пещерные медведи Урала изучаются более
80 лет; за это время накоплен огромный объем
данных, отражающих как частные, так и общие
вопросы их биологии, морфологии, филогенеза и
взаимодействия с человеком. Эти данные опуб-
ликованы в более чем 160 работах и обобщены в
настоящей публикации.

ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ 
ПЕЩЕРНЫХ МЕДВЕДЕЙ УРАЛА

Впервые кости пещерных медведей были най-
дены в Уньинской пещере на Северном Урале
Э. Гофманом в 1847 г. (Гофман, 1856), но их видо-
вая принадлежность была определена только в
XX в. Первые научные коллекции костей пещер-
ных медведей были получены в ходе раскопок пе-
щер Южного Урала С.Н. Бибиковым в 1937 г.
(Громов, 1948).

В истории изучения пещерных медведей Урала
можно выделить несколько этапов. На первом
этапе, который длился с конца 1940-х до конца
1980-х гг., происходило накопление данных о ме-
стонахождениях костей пещерных медведей. Бы-
ли открыты и описаны десятки местонахождений
на Северном, Среднем и Южном Урале (Громов,
1948; Карачаровский, 1951; Верещагин, 1957; Ве-
рещагин, Кузьмина, 1962; Гуслицер, Канивец,

УДК 599.742.2.(569.742.2):551.793(470.5)
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1965; Кузьмина, 1971, 1975; Гуслицер, Павлов,
1987). В это время были проведены первые иссле-
дования изменчивости и был определен таксоно-
мический статус обитавших на Урале пещерных
медведей (Кузьмина, 1971; Верещагин, 1973).
Установлено, что на Урале обитали две формы
пещерных медведей: большой пещерный медведь
Ursus spelaeus kanivetz Vereshchagin, 1973 и малый
пещерный медведь Ursus uralensis Vereshchagin,
1973 (Верещагин, 1973).

Второй этап длился с конца 1980-х гг. до конца
2000-х гг. В этот период начато целенаправленное
изучение экологии пещерных медведей Урала
(Косинцев, 1988; Смирнов и др., 1990; Косинцев,
Воробьев, 2001). Появляются первые радиоугле-
родные даты, полученные по костям пещерных
медведей (Косинцев и др., 2003; Барышников,
2007; Pacher, Stuart, 2009). Существенно увеличи-
вается число работ по изучению изменчивости и
таксономии пещерных медведей Урала (Verescha-
gin, Baryshnikov, 2000; Baryshnikov, Foronova, 2001;
Кузьмина, 2002; Барышников, 2003, 2007; Сатаев,
2006; Baryshnikov, 2006). Продолжают публико-
ваться данные о местонахождениях с остатками
пещерных медведей (Смирнов и др., 1990; Сатаев,
1995; Яковлев и др., 2000; Улитко, 2003; Косин-
цев, Сатаев, 2005; Ражев и др., 2005). К концу это-
го периода были выявлены морфологические ха-
рактеристики малого пещерного медведя, а также
получены данные о половом и возрастном соста-
ве популяций большого и малого пещерных мед-
ведей по репрезентативным материалам из не-
скольких местонахождений Среднего и Южного
Урала.

Последний этап начался в конце 2000-х гг. и
продолжается по настоящее время. В этот период
активно используются молекулярно-генетиче-
ские методы (Stiller et al., 2009, 2010, 2014; Knapp
et al., 2009; Gretzinger et al., 2019; Knapp, 2019; Bar-
low et al., 2021). В результате анализа ядерной
ДНК установлена таксономическая самостоя-
тельность и определено время дивергенции филе-
тических линий малого и большого пещерных
медведей Урала, а также оценено их морфологи-
ческое своеобразие. Для изучения изменчивости
медведей начинают широко использоваться мно-
гомерные статистические методы (Baryshnikov,
Puzachenko, 2011, 2017, 2019, 2020; Baryshnikov
et al., 2018, 2019). Получены первые данные о вза-
имодействии человека и пещерных медведей
Урала (Широков и др., 2011; Котов и др., 2020;
Гимранов и др., 2021а). Продолжаются описания
новых местонахождений остатков пещерных мед-
ведей (Kosintsev et al., 2016; Фадеева и др., 2019;
Юрин, 2020; Danukalova et al., 2020; Gimranov,
Kosintsev, 2020; Fadeeva et al., 2020; Гимранов
и др., 2021б; Косинцев и др., 2021).

РАСПРОСТРАНЕНИЕ 
ПЕЩЕРНЫХ МЕДВЕДЕЙ НА УРАЛЕ

Практически все остатки пещерных медведей
на Урале происходят из местонахождений пещер-
ного типа. Имеется только одно местонахожде-
ние открытого типа – стоянка среднего палеоли-
та Богдановка на Южном Урале (Широков и др.,
2011), в которой найдены остатки малого пещер-
ного медведя. На Полярном Урале остатков пе-
щерных медведей не обнаружено (Bachura, Ko-
sintsev, 2007).

На Северном Урале насчитывается шесть ме-
стонахождений (рис. 1, а, б) с костями пещерных
медведей (Кузьмина, 1971; Косинцев, Воробьев,
2001). Самым северным местонахождением
остатков большого пещерного медведя является
грот Большая Дроватница (63°57′ с.ш., 57°37′ в.д.)
(Кузьмина, 1971). В регионе известно одно место-
нахождение малого пещерного медведя – Медве-
жья пещера (62°05′ с.ш., 58°05′ в.д.) (Гимранов
и др., 2021б). Находки костей пещерного медведя
в гроте Шайтанский на восточном склоне Север-
ного Урала (Косинцев, Бородин, 1990) не под-
твердились.

На Среднем Урале имеются 18 местонахожде-
ний с костями большого пещерного медведя и че-
тыре местонахождения с малым пещерным мед-
ведем (рис. 1, а, б). Находки пещерных медведей
ранее были указаны в пещерах Язьвинская, Пер-
шинская (Косинцев, Воробьев, 2001) и гроте
Безымянном (Петрин, Смирнов, 1977; Косинцев,
Воробьев, 2001). При пересмотре этих материалов
нами установлено, что костные остатки из этих
местонахождений в действительности принадле-
жат бурому медведю.

На Южном Урале насчитываются 28 местона-
хождений с остатками большого пещерного мед-
ведя и два местонахождения с малым пещерным
медведем (рис. 1, а, б). Ранее были указаны наход-
ки пещерных медведей в пещерах Бейдинская и
Улуир 2 (Юрин, 2011), Смеловская 2 (Кузьмина,
2000; Косинцев, Воробьев, 2001; Kosintsev, 2007;
Юрин, 2011) и Капова (Кузьмина, Абрамсон,
1997; Косинцев, Воробьев, 2001). Ревизия этих
материалов показала, что их невозможно иден-
тифицировать ближе, чем до рода Ursus. Они мо-
гут принадлежать как пещерному, так и бурому
медведю.

Анализ географического распространения на-
ходок указывает на присутствие большого пещер-
ного медведя только в местонахождениях запад-
ного склона Урала, тогда как малый пещерный
медведь найден на обоих склонах (рис. 1). Не вы-
зывает сомнения, что Уральские горы не могли
быть физическим препятствием для перехода
большого пещерного медведя на восточный
склон, поэтому его отсутствие на восточном
склоне пока не имеет обоснованных объяснений.
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Оба вида пещерных медведей – растительнояд-
ные животные (Naito et al., 2020), в связи с чем
симпатрия их ареалов может косвенно указывать
на существенные различия их рационов питания.
Можно предположить, что на восточном склоне
Урала и далее в Сибири ряд основных пищевых
видов растений большого пещерного медведя от-
сутствовал, или же продуктивность их ценопопу-
ляций была недостаточно высокой. Это же может
объяснить и ограничение продвижения обоих ви-
дов на север.

ТАКСОНОМИЯ И ФИЛОГЕНИЯ 
ПЕЩЕРНЫХ МЕДВЕДЕЙ УРАЛА

В настоящее время пещерных медведей Урала
относят к двум видам: большому U. kanivetz и ма-
лому U. ex gr. savini–rossicus. Они хорошо разли-
чаются по строению бакулюма (Верещагин,

1973), по размерам и пропорциям черепа (Barysh-
nikov, Puzachenko, 2011), нижней челюсти
(Baryshnikov et al., 2018), щечных зубов (Verescha-
gin, Baryshnikov, 2000; Baryshnikov, Puzachenko,
2019, 2020; Гимранов и др., 2021б) и метаподий
(Baryshnikov, Puzachenko, 2017). Достоверность
этих различий недавно была подтверждена ана-
лизом ядерной ДНК (Barlow et al., 2021).

С течением времени представления о таксоно-
мической принадлежности пещерных медведей с
Урала неоднократно менялись. Первые находки
были отнесены к большому пещерному медведю
U. spelaeus (Громов, 1948). Все последующие на-
ходки крупной формы пещерного медведя также
относили к этому виду. В 1973 г. по материалам из
Медвежьей пещеры был описан самостоятель-
ный подвид большого пещерного медведя U. spe-
laeus kanivetz (Верещагин, 1973). Это название ис-
пользовалось и в дальнейшем (Барышников,

Рис. 1. Карта-схема местонахождений Урала с остатками пещерных медведей: а – местонахождения большого пещер-
ного медведя, б – местонахождения малого пещерного медведя. Полужирным шрифтом выделены номера и названия
местонахождений, где обнаружены остатки только малого пещерного медведя.
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1981, 2003, 2007; Абрамов, Барышников, 1990;
Baryshnikov, Puzachenko, 2011). Позднее по мате-
риалам из пещеры Тайн был описан подвид
U. s. bliznetshovi Kuzmina, 2002 (Кузьмина, 2002),
который впоследствии был сведен в младшие си-
нонимы U. s. odessanus von Nordmann, 1858, наряду
с U. spelaeus kanivetz (Барышников, 2003). Впослед-
ствии самостоятельность подвида U. s. kanivetz бы-
ла восстановлена (Барышников, 2007).

Изучение митохондриальной ДНК по образ-
цам из пещеры Медвежья показало, что большой
пещерный медведь с Северного Урала относится
к гаплогруппе “ingressus” (Knapp et al., 2009; Stiller
et al., 2009), представители которой ранее были
выделены в самостоятельный вид U. ingressus
Rabeder et al., 2004 (Rabeder et al., 2004). Позднее
это подтвердилось новыми исследованиями ми-
тохондриальной ДНК медведей (Stiller et al., 2014;
Gretzinger et al., 2019). Пещера Медвежья пред-
ставляет собой типовое местонахождение для
U. spelaeus kanivetz Vereshchagin, 1973. Таким об-
разом, согласно “Международному кодексу зоо-
логической номенклатуры”, последнее название
имеет приоритет, и вид должен быть обозначен
как U. kanivetz Vereshchagin, 1973 (=U. ingressus
Rabeder et al., 2004) (Baryshnikov, Puzachenko,
2017). Пещерные медведи из местонахождений
“грот Большой Глухой” на Среднем Урале и
“Серпиевская пещера” на Южном Урале также
относятся к гаплогруппе “ingressus” (Stiller et al.,
2009). Таким образом, все большие пещерные
медведи Урала относятся к U. kanivetz. Анализ
ядерной ДНК подтвердил генетическое своеобра-
зие и видовую самостоятельность большого пе-
щерного медведя Урала (Barlow et al., 2021).

Малый пещерный медведь из Кизеловской пе-
щеры на Среднем Урале первоначально был отне-
сен к U. rossicus Borissiak, 1930 (Верещагин, 1959),
а позднее был выделен в самостоятельный вид
U. uralensis (Верещагин, 1973). В дальнейшем эта
форма обозначалась либо как U. rossicus uralensis
(Барышников, 1981; Верещагин, 1982), либо как
U. rossicus (Vereschagin, Baryshnikov, 2000; Barysh-
nikov, Foronova, 2001; Кузьмина, 2002; Косинцев,
2003; Яковлев и др., 2005). В 2003 г. вид U. rossicus
Borissiak, 1930 был сведен в синонимы U. savini
Andrews, 1922, а подвид U. r. uralensis Vereshchagin,
1973, соответственно, стал обозначаться как
U. savini uralensis (Барышников, 2003). На протя-
жении ряда последующих лет остатки малого пе-
щерного медведя с территории Урала относили к
U. savini Andrews, 1922 (Косинцев, Сатаев, 2005;
Барышников, 2007; Kosintsev, 2007; Широков
и др., 2011; Sher et al., 2011; Kosintsev, Bachura,
2013; Kosintsev et al., 2016; Косинцев, 2019; Gim-
ranov, Kosintsev, 2020; Fadeeva et al., 2020; Danuka-
lova et al., 2020; Силаев и др., 2020). В то же время,
другие исследователи продолжали использовать
название U. rossicus, основываясь, в том числе, и

на молекулярно-генетических данных (Маркова
и др., 2008; Pacher, Stuart, 2009; Danukalova et al.,
2009; Baryshnikov, Puzachenko, 2011, 2017, 2019,
2020; Фадеева и др., 2011; Stiller et al., 2014; Barysh-
nikov et al., 2018; Бачура, Косинцев, 2019; Knapp,
2019; Puzachenko et al., 2020; Barlow et al., 2021). До
проведения ревизии морфологических и молеку-
лярно-генетических данных по малым пещерным
медведям Урала, Восточной и Западной Европы
мы относим малого пещерного медведя Урала к
группе Ursus ex gr. savini–rossicus (Котов и др.,
2020; Гимранов и др., 2021а, б; Павлова и др.,
2021).

Неопределенное таксономическое положение
имеет мелкая форма пещерного медведя из пеще-
ры Верхней на Южном Урале. Ее определяли как
Spelaearctos cf. rossicus (Sataev, 1996), S. rossicus
(Яковлев и др., 2005) или Ursus (Spelaearcos) cf.
spelaeus deningeroides Mottl, 1964 (Р.М. Сатаев,
личн. сообщ.). В итоге было сделано заключение
о невозможности точного видового определения,
и эта форма была обозначена как U. (Spelaearcos)
sp. (Сатаев, 2008). Тем не менее, в ряде публика-
ций эта находка включена в списки фаун как
U. cf. deningeri hercynicus (Danukalova et al., 2008),
U. savini (Kosintsev et al., 2016) и U. cf. deningeri
(Danukalova et al., 2020).

Представления о филогенетических отноше-
ниях пещерных медведей Урала первоначально
строились на результатах морфологического ана-
лиза. Большой пещерный медведь Урала по ре-
зультатам многомерного анализа размеров черепа
(Baryshnikov, Puzachenko, 2011), нижней челюсти
(Baryshnikov et al., 2018), верхних зубов (Barysh-
nikov, Puzachenko, 2019), нижних зубов (Barysh-
nikov, Puzachenko, 2020) и метаподий (Baryshnikov,
Puzachenko, 2017) объединяется с другими выбор-
ками большого пещерного медведя (U. spelaeus s.l.).
По результатам анализа размеров зубов U. rossicus
из пещеры Кизеловской наряду с медведями из
Краснодара и Южной Сибири, а также U. savini
Andrews, 1922 из местонахождения “Bacton Forest
Bed” объединились в одну кладу, отдельную от
U. spelaeus (Baryshnikov, Foronova, 2001). Объеди-
ненная выборка малого пещерного медведя, с
включением выборки уральской формы, по ре-
зультатам анализа размеров черепа, нижней че-
люсти, зубов и метаподий (Baryshnikov, Puzachen-
ko, 2011, 2017, 2019, 2020; Baryshnikov et al., 2018)
формирует самостоятельную кладу, отдельную от
других пещерных медведей.

В последние годы по результатам анализа ми-
тохондриальной ДНК были реконструированы
следующие группировки медведей: клада “U. spe-
laeus”, включающая в себя “spelaeus”, “ladinicus”,
“eremus”, а также клада U. kanivetz (=U. ingressus),
включающая в себя U. rossicus с Урала (Stiller



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 1  2022

ПЕЩЕРНЫЕ МЕДВЕДИ (URSUS SPELAEUS SENSU LATO) УРАЛА 101

et al., 2014; Knapp, 2019). Последнее плохо согла-
суется с морфологическими данными.

Анализ ядерной ДНК медведей Европы и Ура-
ла дал совершенно другую картину филогенети-
ческих взаимоотношений пещерных медведей
(Barlow et al., 2021). Были выявлены две клады,
одна из которых включает в себя всех больших пе-
щерных медведей (U. spelaeus s.l.) Европы и Ура-
ла, а вторая – только малого пещерного медведя
(U. rossicus) из пещеры Кизеловской на Урале.
Малый пещерный медведь Урала представляет
собой глубоко дивергировавшую изолированную
филогенетическую линию и третью крупную
группу пещерных медведей, наряду с европейской
(U. spelaeus s.l.) и кавказской (U. kudarenis s.l.). Ана-
лиз ядерного генома подтверждает валидность
таксона U. kanivetz, который реконструируется
как сестринская группа к европейским линиям
spelaeus и ingressus. Результаты анализа ядерного
генома полностью подтверждают результаты
морфологического анализа (Baryshnikov, Puzach-
enko, 2011, 2017, 2019, 2020; Baryshnikov et al.,
2018). Таким образом, филогения пещерных мед-
ведей, построенная ранее по результатам анализа
митохондриальной ДНК, представляется некор-
ректной.

В последнее время получены оценки времени
дивергенции разных форм пещерных медведей.
Медианная оценка дивергенции малого пещер-
ного медведя Урала (U. rossicus) и большого пе-
щерного медведя (U. spelaeus s.l.) по ядерной
ДНК составляет около 880 тыс. лет назад, а отделе-
ние U. kanivetz от группы “spelaeus–ingressus”, со-
гласно этим данным, произошло около 400 тыс. л. н.
(Barlow et al., 2021).

БИОЛОГИЯ 
ПЕЩЕРНЫХ МЕДВЕДЕЙ УРАЛА

Наиболее репрезентативные данные получены
по биологии большого пещерного медведя. По
выборкам из нескольких местонахождений опре-
делены половая и возрастная структуры части по-
пуляции, погибшей во время зимней спячки.
Определение пола проводилось по размерам ко-
стей (пещеры Медвежья, Тайн, Геологов 3 и
Аша 1) и клыков (пещера Игнатиевская). Соотно-
шение самцов и самок в пещере Тайн составляет
примерно 1 : 3, в пещерах Медвежьей, Геологов 3 и
Игнатиевской – 1 : 2 и в пещере Аше 1 – 1 : 1 (Ко-
синцев, Воробьев, 2001; Кузьмина, 2002). Во всех
выборках, кроме выборки из Аши 1, соотношения
полов достоверно отличаются от соотношения 1 : 1.
Очевидно, что в большинстве случаев самки чаще
погибали во время спячки, чем самцы. Этому да-
но объяснение на основании аналогии с биологи-
ей бурого медведя, у которого беременные самки
и самки с детенышами обычно залегают в спячку
раньше самцов и прохолостовавших самок, зани-

мая наиболее удобные места для спячки. Вероят-
но, такая черта поведения была свойственна и пе-
щерным медведям. Если это так, то пещерные
медведи залегали в спячку поодиночке (или же
самка с детенышами), а не группами, иначе раз-
личия соотношения самцов и самок были бы ме-
нее выражены (Косинцев, Воробьев, 2001).

Соотношение возрастных групп оценивалось
различными критериями. В выборках из пещер
Тайн и Геологов 3 оно было определено по разме-
рам костей и прирастанию эпифизов, в результа-
те чего было выделено несколько возрастных
групп (0–1 год, 1–2 года, 2–3 года, 3–4 года, стар-
ше 4 лет). В обеих пещерах доминируют особи в
возрасте 1–2 и 2–3 лет (58 и 75% соответственно),
новорожденные особи (0–1 год) составляют 9.5 и
2.3%, а взрослые особи (старше 4 лет) – 18 и 34%.
В пещерах Игнатиевской и Аше 1 возрастной со-
став был определен по степени стертости коронки
резцов (I1-2 и i1-2), для которых было выделено
семь стадий стирания (Смирнов и др., 1990). В пе-
щере Аше 1 среди погибших доминировали полу-
взрослые (21%) и взрослые особи (63%). В трех
древних слоях пещеры Игнатиевской преоблада-
ли молодые (19–28%) и полувзрослые (22–26%)
особи, а в позднем слое доминировали молодые
особи (47%). Различия между выборками из пе-
щер Игнатиевской и Аши 1 статистически досто-
верны (Смирнов и др., 1990), при этом причины
таких существенных различий возрастной струк-
туры неясны.

Паразитологический анализ копролитов боль-
шого пещерного медведя из Игнатиевской пеще-
ры показал, что он был инвазирован нематодой
Baylisascaris transfuga Rudolphi, 1819 (Сивкова,
Косинцев, 2021), специфичной для семейства Ur-
sidae.

Данных по биологии малого пещерного медве-
дя получено меньше. На основе анализа размеров
костей установлено, что соотношение самцов и са-
мок в пещере Иманай составляет 3 : 1 (Gimranov,
Kosintsev, 2020), а в Кизеловской – 1 : 2 (Verescha-
gin, Baryshnikov, 2000). Численность взрослых
особей в пещере Иманай составляет 84% (Gim-
ranov, Kosintsev, 2020), в Кизеловской – 52% (Ве-
рещагин, 1982). Получены первые данные о воз-
расте и сезоне гибели единичных особей малого
пещерного медведя по регистрирующим структу-
рам в зубах (Прилепская, Барышников, 2019;
Гимранов и др., 2021а).

По результатам морфологического анализа от-
мечено, что малый пещерный медведь был фор-
мой еще более пастбищного типа, чем большой
пещерный медведь (Верещагин, 1973), что под-
тверждается данными анализа изотопных подпи-
сей C13 и N15 (Силаев и др., 2020). Патологические
изменения отмечены на единичных костях пе-
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щерных медведей Урала (Косинцев, Воробьев,
2001).

Выявленные характеристики биологии боль-
шого и малого медведей Урала существенно раз-
личаются не только между видами, но и для от-
дельных изученных палеопопуляций. Подобные
значительные внутривидовые различия пока не
находят объяснения.

ХРОНОЛОГИЯ СУЩЕСТВОВАНИЯ 
ПЕЩЕРНЫХ МЕДВЕДЕЙ НА УРАЛЕ

Самые древние остатки большого и малого пе-
щерных медведей на Урале найдены в Игнатиев-
ской (раскоп V, слой 10) и Серпиевской 1 (слой 3)
пещерах (Смирнов и др., 1990). Они входили в со-
став Серпиевской фауны, датируемой концом
среднего [конец морской изотопной стадии
(МИС) 6] или началом позднего (МИС 5е) плей-
стоцена (Фадеева и др., 2019; Danukalova et al.,
2020). Остатки обоих видов найдены в местона-
хождениях последнего межледниковья (мику-
линское, казанцевское, эемское, МИС 5е; Fadee-
va et al., 2020). За исключением Серпиевской фа-
уны, остатки пещерных медведей на Урале
найдены в фаунах, которые включают в себя
только виды, типичные для позднеплейстоцено-
вого (мамонтового) фаунистического комплекса
(Kosintsev et al., 2016).

Более точно время обитания и вымирания пе-
щерных медведей на Урале позволяют опреде-
лить радиоуглеродные даты. До получения радио-
углеродных дат по костям пещерных медведей
время вымирания определялось в диапазоне 104–
120 тыс. л. н. (Верещагин, 1971; Кузьмина, 1971,
2002; Косинцев, Воробьев, 2001). К настоящему
времени по костям большого пещерного медведя
из местонахождений Урала получено 26 конеч-
ных радиоуглеродных дат и 11 запредельных, а по
костям малого пещерного медведя – 14 конечных
дат и две запредельные даты (Косинцев и др.,
2003; Барышников, 2007; Pacher, Stuart, 2009; Ко-
синцев и др., 2020). Среди дат, полученных по ко-
стям большого пещерного медведя, есть несколь-
ко относительно поздних. Две даты из пещеры
Виашер (19550 ± 230, SOAN-4526; 22650 ± 670,
SOAN-4515) и одна из пещеры Верхней (22750 ±
± 1210, LU-3714) (Косинцев и др., 2003; Барыш-
ников, 2007) совпадают с самыми поздними дата-
ми, полученными по костям большого пещерно-
го медведя Европы (Baca et al., 2016; Gretzinger
et al., 2019). Вероятно, вымирание большого пе-
щерного медведя произошло синхронно на всем
его ареале в течение последнего ледникового
максимума (начало МИС 2, LGM). Дат по костям
малого пещерного медведя получено значительно
меньше. Все они соответствуют МИС 3 (Косин-
цев и др., 2003; Gimranov, Kosintsev, 2020), и толь-
ко одна дата из Кизеловской пещеры (18800 ±

± 340, ИГАН-340) попадает в МИС 2. По образ-
цам из этой пещеры получено еще 11 дат, все из
которых древнее 30 тыс. лет (Pacher, Stuart, 2009;
Barlow et al., 2021). Вероятно, наиболее поздняя
дата омоложена. Косвенно это подтверждает тот
факт, что ни в одном из многочисленных место-
нахождений крупной териофауны на Урале, дати-
руемых периодом МИС 2, не найдено костей ма-
лого пещерного медведя. Таким образом, анализ
хронологии находок большого и малого пещер-
ных медведей показывает, что в конце среднего
плейстоцена (конец МИС 6?) и на протяжении
большей части позднего плейстоцена (МИС 5–
МИС 3) большой и малый пещерные медведи со-
существовали на территории Урала.

ЧЕЛОВЕК И ПЕЩЕРНЫЕ МЕДВЕДИ 
НА УРАЛЕ

Высказывавшееся ранее предположение о су-
ществовании систематической охоты на пещер-
ных медведей в палеолите Урала (Кузьмина, 1971;
Верещагин, 1973) не подтвердилось. На палеоли-
тических стоянках Урала не найдено костей боль-
шого пещерного медведя (Kosintsev, Plasteeva,
2015), за исключением переотложенных (Гусли-
цер, Канивец, 1965). На более чем 50 тыс. про-
смотренных костных остатках большого пещер-
ного медведя из 52 местонахождений не найдено
следов от орудий и искусственных повреждений.
Из 14 тыс. костей малого пещерного медведя
только на пяти костях (мустьерская стоянка Бог-
дановка на Южном Урале; Широков др., 2011)
имеются следы от орудий. Также в пещере Има-
най на Южном Урале найден череп малого пе-
щерного медведя с отверстием, пробитым камен-
ным орудием (Котов и др., 2020; Гимранов и др.,
2021а) Таким образом, на Урале имеются свиде-
тельства лишь единичных случаев охоты только
на малого пещерного медведя.

ПРИЧИНЫ ВЫМИРАНИЯ 
ПЕЩЕРНЫХ МЕДВЕДЕЙ НА УРАЛЕ

Предложено несколько причин вымирания
пещерных медведей: в частности, из-за измене-
ния режима весенних паводков, в результате чего
во время ранних оттепелей вода могла заливать
пещеры и затапливать спящих животных, а также
в результате дегенеративного вырождения изоли-
рованных популяций (Верещагин, 1971, 1973,
1982). Вымирание могло произойти в результате
действия нескольких факторов: морфофункцио-
нальной сверхспециализации (пасторальная спе-
циализация и низкий уровень обмена веществ);
исчезновение ландшафта холодных степей в на-
чале голоцена и смена погодных условий; истреб-
ление человеком и конкуренция с ним за “удоб-
ные” пещеры (Верещагин, 1973).
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Причиной вымирания также мог быть биоце-
нотический фактор. Пещерные медведи были зо-
нальными элементами мамонтовой биоты и вы-
мерли в результате ее распада в конце плейстоце-
на. Указан механизм вымирания – недостаточное
воспроизводство популяций в результате повы-
шенной смертности неполовозрелых особей во
время зимней спячки. При этом объяснении ис-
ключаются как антропогенный фактор, так и
фактор дегенеративного вырождения (Косинцев,
Воробьев, 2001).

В последнее время для выяснения причин вы-
мирания представителей “мамонтовой” фауны
используют результаты анализа древней ДНК со-
пряженно с данными по динамике климата, дея-
тельности человека и другим параметрам (Loren-
zen et al., 2011; Murray et al., 2017; Knapp, 2019). В
то же время, для палеопопуляций медведей Урала
такие данные пока отсутствуют.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Научное изучение пещерных медведей Урала

продолжается более 80 лет. За это время собрано
и изучено более 50 тыс. костей большого пещер-
ного медведя (U. kanivetz) из 52 местонахождений
и около 14 тыс. костей малого пещерного медведя
(U. ex gr. savini–rossicus) из 17 местонахождений.
Установлено их совместное обитание на запад-
ном склоне Урала на протяжении большей части
позднего плейстоцена (МИС 5–МИС 3). Показа-
но, что большой пещерный медведь не населял
восточный склон Урала. В результате анализа
ядерной ДНК установлена таксономическая са-
мостоятельность и определено время диверген-
ции филетических линий малого и большого пе-
щерных медведей Урала. Получены морфометри-
ческие характеристики костей и зубов обоих
видов. Изучены возрастная и половая изменчи-
вость размеров и пропорций ряда костей и зубов.
Получены оценки возрастного и полового соста-
ва погибших особей в пещерах Кизеловской,
Тайн и Геологов 3 на Среднем Урале, а также в пе-
щерах Игнатиевской, Аше 1 и Иманай на Южном
Урале. Фактов добычи человеком большого пе-
щерного медведя не обнаружено. Выявлены еди-
ничные факты добычи малого пещерного медве-
дя. Вымирание на Урале малого пещерного мед-
ведя произошло около 26 тыс., а большого
пещерного медведя – около 20 тыс. л. н.

Следует отметить различную степень изучен-
ности пещерных медведей Урала. Значительно
лучше изучен большой пещерный медведь, о ма-
лом пещерном медведе данных значительно
меньше. Остаются не полностью изученными
крупные коллекции остатков большого и малого
пещерных медведей из пещер: Махневская ледя-
ная, Тайн и Геологов 3 на Среднем Урале, Барсу-
чий Дол, Заповедная и Победа на Южном Урале.

Имеется недостаточное число радиоуглеродных
дат и данных по стабильным изотопам (C13, N15,
O18, 87Sr/86Sr). Генетическое разнообразие пещер-
ных медведей Урала также остается почти неизу-
ченным.

Авторы благодарны рецензентам за замечания
и рекомендации, которые позволили улучшить
качество публикации и обсудить ряд дискуссион-
ных вопросов. Благодарим музей Института эко-
логии растений и животных УрО РАН за предо-
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нено при финансовой поддержке РФФИ в рамках
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В силурийских осадочных образованиях в центральной части Горного Алтая при растворении из-
вестняков обнаружены две группы сферических образований: микросферы диаметром 90–120 мкм
и нанофоссилии (наносферы) диаметром 5–18 мкм. Их двухслойные и многослойные стенки слага-
ются стандартизированными по размерам микрокристаллами сидерита, замещенного гетитом.
Низкое содержание кальция (менее 0.5%) не позволяет относить алтайские микросферы к кальци-
сферам. Алтайские силурийские микросферы и нанофоссилии (наносферы) предположительно от-
несены к биоминерализованным остаткам домиков-панцирей различных генераций эвгленовых
водорослей.

Ключевые слова: силур, известняки, микросферы и нанофоссилии (наносферы), микрокристаллы,
биоминерализация, эвгленовые водоросли, Горный Алтай
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ВВЕДЕНИЕ

В настоящей статье приведена информация по
изучению округлых микрообъектов, обнаружен-
ных в силурийских осадочных образованиях на
Горном Алтае. Подобные по форме микросферы
известны в палеозое достаточно давно (William-
son, 1880; Rust, 1935). По химическому составу и
морфологии их разделяют на две группы: кальци-
сферы и фрамбоиды пирита.

Кальцисферы (calcispheres) – сферические или
эллипсоидные известковые (CaCO3) фоссилии
неясного происхождения. Они состоят из полой
центральной камеры (30–500 мкм) и внешней
оболочки (3–170 мкм). Большинство специали-
стов придерживаются мнения об их биогенном
происхождении; кальцисферы интерпретируют-
ся как диагенетически измененные остатки ра-
диолярий, фораминифер, репродуктивных орга-
нов круглых червей, акритарх, цист динофлагел-
лят, вольвоксовых и ульвофициевых зеленых
водорослей и харовых водорослей (Kazmierczak,
1975, 1976; Marszalek, 1975; Servais et al., 2009
и др.).

Первые доказательства водорослевой природы
палеозойских кальцисфер опубликовали И. Каз-
мерчак и Д. Маршалек (Kazmierczak, 1975, 1976,
1981; Marszalek, 1975). Они отнесли их представи-
телей из девонских известняков Польши к клас-
сам Volvocophyceae и Ulvophyceae в составе отдела
зеленых водорослей. Позднее, в лудловско-пржи-
дольских известняках Северной Земли были най-
дены известковые оболочки зооспорангий харо-
вых водорослей (Берченко и др., 1993).

В конце прошлого века для палеозойских
кальцисфер появились новые термины – извест-
ковые микрофоссилии и нанофоссилии (Mun-
necke et al., 1999). Позже (Dixon, 2010) в Арктиче-
ской Канаде были найдены округлые карбонат-
ные образования внутри силурийских кораллов,
которые получили наименование микросферы.
Это были примеры изучения микросфер в шли-
фах. Исследования микросфер карбонатного со-
става с применением методик химической обра-
ботки на шведском палеозойском материале поз-
волили получить новые результаты (Munnecke,
Servais, 1996, 2008; Munnecke et al., 1999, 2000; Ser-
vais et al., 2009; Versteegh et al., 2009) и сравнивать
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их с палиноморфами, акритархами и другими фа-
унистическими и флористическими группами.

К принципиально другой категории округлых
микрообъектов, встречающихся в осадочных по-
родах, относятся фрамбоиды пирита (FeS2 –
46.6% Fe, 53.4% S). Такие объекты впервые опи-
сал Г. Раст (Rust, 1935). Фрамбоиды имеют разме-
ры от 1 до 250 мкм, но, как правило, их диаметр не
превышает 50 мкм (Савельева и др., 2013). Состо-
ят фрамбоиды из изометричных прилегающих
друг к другу микрокристаллов, одинаковой фор-
мы и размера. Фрамбоиды могут иметь внутри
свободную полость. Многие исследователи счита-
ют, что фрамбоиды пирита имеют преимуществен-
но биогенное происхождение (Федорова и др., 1988;
Герасименко, Заварзин, 1993; Астафьева и др.,
2005; Савельева и др., 2013; Рейхард, 2014; Buda-
gaeva, Barkhutova, 2018; Лукин, Гафич, 2018). По
материалам современных донных осадков Белого
моря было зафиксировано, что фрамбоиды пири-
та образуются чаще всего на кремниевых панци-
рях диатомовых водорослей и на карбонатных ра-
ковинах фораминифер (Рейхард, 2014). Другими
исследователями (Wilkin, Barnes, 1997; Астафьева
и др., 2005) было отмечено, что сферическая фор-
ма таких микрообъектов формируется в самом
процессе образования агрегатов пирита, а не за
счет явления псевдоморфоза по округлым микро-
объектам. Кроме того, было установлено (Аста-
фьева и др., 2005), что фрамбоиды пирита из мик-
рокристаллов в форме пентагон-додекаэдров, ок-
таэдров и тетраэдров имеют преимущественно
биогенное происхождение, а фрамбоиды кубиче-

ской формы формируются исключительно при
химических реакциях.

МАТЕРИАЛ 
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

При изучении силурийских разрезов лудлов-
ско-пржидольского стратиграфического интер-
вала в Ануйско-Чуйской структурно-фациальной
зоне северо-западной части Горного Алтая описа-
на серия разрезов (рис. 1), в которых были отобра-
ны образцы для химической обработки с целью
получения микропалеонтологических объектов –
конодонтов, остракод и других микрофоссилий.
Лудловский и раннепржидольский интервал в ис-
следуемом районе представлен карбонатными и
терригенно-карбонатными породами куимов-
ской свиты, а средне–позднепржидольский, от-
носимый к черноануйской свите, сложен преиму-
щественно терригенными породами с редкими
прослоями и линзами известняков. Куимовская и
черноануйская свиты охарактеризованы предста-
вительными комплексами брахиопод, трилоби-
тов, остракод, табулят, ругоз, строматопорат,
криноидей, конодонтов (Кульков, 1966, 1967; По-
ленова, 1970; Елкин и др., 1974; Ивановский,
Кульков, 1974; Миронова, 1978; Гутак и др., 2000;
Сенников и др., 2001, 2019; Sennikov et al., 2008;
Краснов, Кульков, 2009).

Лабораторная химическая обработка уксусной
кислотой алтайского материала позволила полу-
чить из одной из пачек разреза Бурта-3 (рис. 2)
многочисленные объемные экземпляры относи-
тельно крупных, округлых микросфер (от 90 мкм
до 120 мкм) (табл. XI, XII; см. вклейку). В отличие
от других известных в осадочных образованиях
микросфер, состоящих из кальцита светлых то-
нов, алтайские микросферы (как крупные, так и
более мелкие – см. далее) имеют черный цвет.
Темным цветом они скорее похожи на фрамбои-
ды пирита, чем на светло-серые кальцисферы.
Изучение строения стенок алтайских микросфер
и исследование их химического состава прово-
дились на сканирующем микроскопе (СЭМ)
TEXCAN-MIRA (Ин-т геологии и минералогии
СО РАН, Новосибирск), оснащенном энергодис-
персионным спектрометром INCAEnergy 350
(микрозондом), позволяющим делать анализ со-
става в различных точках микросфер.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В результате исследований было установлено,
что внешняя оболочка алтайских микросфер сло-
жена высокоупорядоченными микрокристаллами,
а это по принципу строения напоминало фрамбои-
ды пирита. Микрокристаллы алтайских микросфер
преимущественно ориентированы длинными ося-

Рис. 1. Площадное распространение силурийских по-
род на Горном Алтае и местоположение изученного
разреза: а – зона сдвигов крупнейших региональных
блоков, б – расположение алтайских силурийских
микросфер.
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ми по радиусу сферы (табл. XI, фиг. 1; табл. XII,
фиг. 4). Микрокристаллы прилегают друг к другу,
редко наблюдается их срастание.

Хорошая сохранность алтайских крупных
микросфер уже на первом этапе исследований с
помощью СЭМ показала, что они имеют сопри-
косновение со сростками более крупных и раз-
личных по размерам кристаллов, отличающихся
от стандартизированных по размерам микрокри-
сталлов стенки самой микросферы (табл. XI,
фиг. 5, 9; табл. XII, фиг. 1). Очевидно, что в про-
цессе поздне- или постдиагенетических преобра-
зований, вероятнее всего, формировалась именно
эта генерация из крупных кристаллов. Следова-
тельно, генерация микрокристаллов, слагающая
стенки микросфер, должна была образовываться
на самой ранней стадии диагенеза или до начала
диагенеза осадков.

Микрокристаллы, из которых сформирована
стенка алтайских микросфер, образовались либо
биогенным путем до осаждения осадка с захоро-
нением микросфер, либо на самой ранней стадии
диагенеза при преобразованиях (биоминерализа-
ции) уже первично минерализованных стенок ка-
ких-либо микроорганизмов. Считается, что разви-
тие биоминеральных структур обусловлено нали-
чием матриц из продуктов метаболизма (Барсков,
1975; Чувашов и др., 1987; Становление…, 2014).

Другое предположение, дополняющее и дета-
лизирующее эту гипотезу, заключается в том, что

микрокристаллы могли образоваться на стенках
каких-то организмов при начале диагенеза, за
счет аномально повышенного содержания опре-
деленных химических элементов в такой стенке и
повышенных содержаний этих же элементов в
окружающей среде. Однако поскольку микро-
кристаллы на стенках микросфер высокоупоря-
дочены и относительно строго стандартизирова-
ны по размеру, то они должны были появиться на
первичной органической матрице до начала мас-
штабных диагенетических преобразований, кото-
рые могли бы и должны были деструктурировать
такую матрицу. Следует отметить, что в некото-
рых случаях наблюдается отклонение от строгой
выдержанности размеров микрокристаллов, ко-
торое, вероятно, является следствием их мало-
масштабных позднедиагенетических преобразо-
ваний.

Изучение алтайских крупных микросфер с по-
мощью СЭМ обнаружило двухслойное (может
быть в отдельных случаях и многослойное) строе-
ние их стенок (табл. XI, XII). Это показывает, что
такая двойная (или многослойная) структура
стенки возникла еще до начала осадконакопле-
ния и, тем более, до последующих процессов диа-
генеза. То есть, гипотетические материнские орга-
низмы, на стенках которых происходила биомине-
рализация, должны были иметь прижизненную
(исходную) двухслойную (и) или многослойную
стенку, сложенную однообразными микрозернами.

Рис. 2. Стратиграфическая колонка алтайского силурийского разреза с микросферами. Стрелкой показан стратигра-
фический уровень находок микросфер: а – аргиллиты, б – глинистые известняки, в – тонкоплитчатые известняки, г –
массивные известняки, д – биогермы, е – микросферы.
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Внешний вид большинства из сохранившихся
в хорошем состоянии после воздействия кисло-
той микрокристаллов в стенке алтайских “микро-
сфер” походит на формы кристаллов сидерита
(FeCO3). Исследование с помощью анализатора
СЭМ различных микрокристаллов в стенках мик-
росфер (табл. XII, фиг. 1, 2) показало, что эти об-
разования по составу (Fe – более 50%, S – менее
0.2%) отвечают минералам группы железа, и их
можно отнести к гетиту (FeOOH) (табл. 1). Наря-
ду с индикатором континентальных условий в зо-
нах окисления, а также в болотах и ручьях (Геоло-
гический…, 2010), минерал гетит является пока-
зателем среды мелководных морских водоемов с
обстановками, насыщенными кислородом и с
глубинами до 10 м (Захаров, 2016). Алтайский ма-
териал происходит из известняков, содержащих
на различных стратиграфических уровнях типич-
ные морские организмы – табуляты, ругозы, кри-
ноидеи, конодонты (рис. 2). В связи с этим, и с
учетом габитуса алтайских микрокристаллов,
можно предположить, что они являются псевдо-
морфозами гетита (FeOOH) по сидериту (FeCO3).
По составу (Fe – более 50%, S – менее 0.2%) ал-
тайские крупные микросферы не могут быть от-
несены к классическим фрамбоидам пирита, хотя
форма их кристаллов напоминает кристаллы пи-
рита во фрамбоидах биогенного происхождения.

Известно, что диагенетические и постдиагене-
тические процессы минерализации имеют пря-
мую зависимость от состава среды, а менее тес-
ную связь – с составом первичного (в том числе
биологического) субстрата, хотя “вклад” состава
первичного субстрата в общий химический со-
став конечного продукта диагенеза может быть
достаточно значимым. В то же время, следует от-
метить, что исследование химического состава
панцирей-оболочек 12 видов ныне живущих эв-
гленовых водорослей рода Trachelomonas Ehren-
berg (Poniewozik, 2017) показало, что их клетки
практически не поглощают и не накапливают
марганец. В алтайском силурийском материале
содержание марганца в микросферах не превы-
шает 0.25%, а в некоторых кристаллах ниже пре-
дела обнаружения. В той же работе (Poniewozik,
2017) определено, что содержание железа в обо-
лочке современных Trachelomonas в среднем дости-

гает 25–40%, что несколько ниже, чем у изученных
силурийских крупных микросфер (табл. 1).

Рассматриваемые микрообъекты образовыва-
лись при микробиальной деятельности с форми-
рованием стенки оболочки из микрокристаллов
по “первичным” микросферам. Сами “первич-
ные” микросферы должны были иметь биологи-
ческую природу, что подтверждается двумя сле-
дующими обстоятельствами. Первое – только
кристаллографически оформленные минераль-
ные компоненты на стенках организмов, форми-
рующиеся непосредственно во время их жизни за
счет продуктов метаболизма, имеют ограничен-
ный диапазон размеров микрокристаллов, что
объясняется матричной формой биоминерализа-
ции (Барсков, 1975; Чувашов и др., 1987; Станов-
ление…, 2014). Второе – на стенках большинства
исследуемых алтайских силурийских крупных
микросфер были обнаружены сравнительно мел-
кие микросферы (диаметром от 5 до 18 мкм) с
твердой оболочкой. Несмотря на их относитель-
но крупные размеры (более 1000 нм), будем име-
новать такие мелкие микросферы, по аналогии с
нанопланктоном (Геологический…, 2011) и с уче-
том ранее используемых терминов (Munnecke
et al., 1999, 2000; Munnecke, Servais, 2008), нано-
фоссилиями (или наносферами). Вероятнее все-
го, эти алтайские нанофоссилии являются либо
дочерними юными генерациями организмов хо-
зяев – крупных материнских микросфер, либо,
что менее вероятно, симбионтами с ними других
более мелких организмов. Обратим внимание,
что стенки таких наносфер также сложены стан-
дартизированными, но значительно более мелки-
ми микрокристаллами, практически нанокри-
сталлами. Такие мелкие микрокристаллы образу-
ются на матричной основе по мелким зернам
стенки мелких микросфер (наносфер) биогенно-
го происхождения и не увеличиваются далее в
размерах при диагенетических преобразованиях.
Таким образом, относительно крупные микро-
кристаллы формируются на крупных микросфе-
рах, а мелкие микрокристаллы – на наносферах.
Это происходит на стенках тех организмов-хозя-
ев, которые вследствие гибели прекратили свой
рост. Этот факт, по нашему мнению, является до-
казательством того, что микрокристаллы нано-
сфер начинают образовываться на стенке-панци-

Таблица 1. Химический состав алтайских силурийских микросфер

Точка Total Si Al Fe Mn Mg Ca Na K Zn S Cl O Минерал

1 110.77 2.53 0.64 57.05 0.21 0.74 0.36 0.31 – 0.36 – – 46.58 Гетит
2 96.8 1.78 0.66 56.35 0.25 0.69 0.44 0.38 0.16 0.42 0.15 0.16 35.38 Гетит
3 86.94 1.86 0.86 54.64 0.21 0.6 0.47 0.69 0.4 – 0.14 0.17 26.9 Оксид
4 85.92 1.74 0.7 54.5 – 0.34 0.42 – 0.21 0.6 0.17 0.18 26.82 Оксид
5 64.79 1.22 1.84 43.53 – 0.68 0.28 0.19 0.28 – 0.19 0.23 16.34 Оксид
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ре организма-хозяина сразу после его смерти, но
до начала диагенетических преобразований. Про-
должительность такого процесса кристаллообра-
зования может быть очень короткой, до несколь-
ких дней, до момента захоронения в осадке.

Среди современных микроорганизмов внеш-
нюю твердую (минерализованную) стенку некаль-
цитового состава имеют некоторые водоросли.
Так, среди Chlorophyta (напр., Chlamydomonad-
ales) есть роды, у которых оболочка инкрустирова-
на (в том числе, с образованием сплошного покро-
ва) солями кальция, кремнезема или железа (Чу-
вашов и др., 1987; Urzica et al., 2013). В отделе
Euglenophyta (Euglenales) у некоторых представи-
телей имеется наружный твердый панцирь (лори-
ка), пропитанный солями железа, не прилегаю-
щий плотно к протопласту (Dawes, 1998; Лемеза,
2008; Poniewozik, 2017).

Полученная в процессе исследований инфор-
мация о двойных (или многослойных) стенках ал-
тайских микросфер, состоящих из минералов
группы железа, вкупе с присутствием разных
(крупно- и мелкоразмерных) генераций, позво-
ляет предположить исходно биогенный генезис
этих округлых образований. Изученные алтай-
ские силурийские микросферы и наносферы яв-
ляют собой минералогический феномен, сфор-
мировавшийся на оболочках организмов по при-
жизненно сгенерированным зернам из продуктов
их жизнедеятельности. Вероятно, такими “исход-
но-материнскими” организмами были водорос-
ли, относящиеся к Euglenophyta (Dujardin, 1841;
Маслов, 1963; Conforti, 1999, 2010; Poniewozik,
2017).

Эвгленовые водоросли обитают как в пресно-
водных, так и в морских условиях (Маслов, 1963;
Marine…, 1969; Сафонова, 1984; Conforti, 1999,
2010; Москалец, Лихачев, 2006; Лемеза, 2008;
Solórzano et al., 2011; Servat et al., 2015; Juráň, 2016;
Poniewozik, 2017). При неблагоприятных услови-
ях у некоторых эвгленовых формируются покоя-
щиеся цисты с толстыми оболочками (от двух-
слойных до многослойных). В ископаемом состо-
янии известны остатки нескольких родов,
отнесенных к эвгленовым водорослям. Роды Tra-
chelomonas и Phacus Dujardin известны из палео-
гена и неогена, а роды Ophiobolus Wetzel и Dimas-
tigobolus Deflandre встречены в мелу (Bradley,
1929; Маслов, 1963). В последние время (Strother
et al., 2020) было убедительно доказано, что пред-
ставители рода Moyeria Thusu, ранее относимые к
сборной группе микроорганизмов – акритархам
(или, дискуссионно, к эвгленовым водорослям –
Gray, Boucot, 1989) – должны быть включены в
группу Euglenida. Различные виды рода Moyeria
известны из разрезов верхнего ордовика (катий-
ский ярус), а также лландоверийского, венлок-
ского и лудловского отделов силура Прибалтики

и Северной Америки (Strother et al., 2020). Следо-
вательно, рассматриваемые алтайские силурий-
ские микросферы, сформировавшиеся, как было
предположено выше, по оболочке-панцирю (“до-
мику” – лорике) эвгленовых водорослей, отно-
сятся к раннему этапу стратиграфического интер-
вала распространения древних эвгленид.

Отдел Euglenophyta включает в себя микроско-
пические, активно двигающиеся планктонные
одноклеточные организмы, снабженные одним
или двумя жгутиками. Форма тела (клетки) эвгле-
новых водорослей – от веретеновидной до шаро-
видной. Размер клеток колеблется от 4 до 500 мкм.
Целлюлозная оболочка у эвгленовых водорослей
отсутствует; ее защитную функцию выполняет
наружный уплотненный слой цитоплазмы, име-
нуемый пелликулой (Сафонова, 1984; Москалец,
Лихачев, 2006; Лемеза, 2008; Esson, Leander, 2010)
или лорикой (Marine…, 1969; Conforti, Nudelman,
1994; Conforti, 1999, 2010; Servat et al., 2015; Po-
niewozik, 2017). Представители эвгленовых водо-
рослей, имеющие мягкую лорику, могут изменять
форму тела. Как уже отмечалось выше, у некото-
рых эвгленовых водорослей есть твердая наруж-
ная оболочка-панцирь (лорика), которая пропи-
тана солями железа (Dawes, 1998; Лемеза, 2008;
Poniewozik, 2017).

Самым распространенным среди сообществ
эвгленовых водорослей современных водоемов и
наиболее многочисленным по числу составляю-
щих его видов является род Trachelomonas (Ma-
rine…, 1969; Сафонова, 1984; Conforti, Nudelman,
1994; Conforti, 1999, 2010; Москалец, Лихачев,
2006; Лемеза, 2008; Servat et al., 2015; Poniewozik,
2017). Клетка в оболочке-панцире (“домике” –
лорике) у современных видов Trachelomonas рас-
положена более или менее свободно (Servat et al.,
2015). Такая клетка может метаболировать, увели-
чиваться в размерах и размножаться делением
(Сафонова, 1984; Москалец, Лихачев, 2006).

Именно представители рода Trachelomonas, в
отличие от других родов Euglenales, имеют сфери-
ческую форму и характеризуются наличием
сплошной твердой оболочки – “домика-панци-
ря” (лорики), как у взрослых, так и у юных (что
особенно важно в свете изучения алтайских нано-
сфер) форм эвгленид (Solorzano et al., 2011). Обо-
лочки-панцири у представителей рода Trachelo-
monas имеют двухслойное строение стенки (Con-
forti, 2010; Servat et al., 2015). Как уже отмечалось
выше, в алтайском материале по силурийским
микросферам зафиксирован феномен биомине-
рализации по исходной двойной (или многослой-
ной) стенке гипотетических организмов (табл. XI,
фиг. 1, 3; табл. XII, фиг. 4, 5).

Накапливаемым запасным продуктом жизне-
деятельности эвгленовых водорослей является
вещество, сходное с крахмалом – парамилон (Ле-
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меза, 2008; Monfils et al., 2011). Им сложены мел-
кие зерна в цитоплазме или твердые зерна на на-
ружной стенке (лорике), которые являются воз-
можными зародышами для роста кристаллов –
первичными ядрами потенциальной биоминера-
лизации на матричной основе. В рассматривае-
мом материале на стенках микросфер постоянно
откладывался избыток железа, образовывавший-
ся в процессе их жизнедеятельности. При гибели
не формировалась кальцитовая оболочка, как это
можно было ожидать в сравнительном плане с
процессом роста кристаллов кальцита после от-
мирания известковых водорослей, а происходила
организация слоев матрично-кристаллической
оболочки-панциря из микрокристаллов, вероят-
нее всего, сидерита, с последующим диагенетиче-
ским замещением на вторичный гетит.

Размножение у современных эвгленовых во-
дорослей проходит разными путями (Москалец,
Лихачев, 2006). Материнская единичная клетка,
выйдя из собственной оболочки-панциря, делит-
ся в продольном направлении, в результате чего
появляются две дочерние клетки-особи. Во вто-
ром случае, материнская клетка делится внутри
оболочки-панциря, давая две дочерние особи,
которые либо обе покидают эту материнскую ло-
рику и строят свои отдельные оболочки-панци-
ри, либо одна использует материнскую лорику, а
другая покидает ее и строит свой собственный
“домик”. Материалы по алтайским силурийским
эвгленовым водорослям позволили предполо-
жить возможность для силурийских представите-
лей эвгленовых второго пути размножения – на
крупных материнских оболочках-панцирях мог-
ли закрепляться не одна–две наносферы, а много
дочерних мелких “домиков”, в том числе разных
генераций (табл. XI, фиг. 2; табл. XII, фиг. 3).

Вновь образовывающиеся юные дочерние
клетки у современных видов рода Trachelomonas
за несколько дней строят вокруг себя твердые
оболочки – наносферы (Москалец, Лихачев,
2006). Панцири-оболочки современных эвглено-
вых водорослей бывают различной формы: шаро-
образные, гладкие или шипастые с простым от-
верстием; овальные, с горлышком; шарообраз-
ные, с кольцевидным воротничком (Сафонова,
1984; Conforti, Nudelman, 1994; Conforti, 1999,
2010; Москалец, Лихачев, 2006; Solorzano et al.,
2011; Servat et al., 2015; Poniewozik, 2017). В алтай-
ском материале найдены, главным образом, про-
стые шарообразные формы, возможно, несколько
искаженные за счет уплотнения осадка. Имеются
овально-уплощенные и овально-удлиненные
крупные микросферы (табл. XI, фиг. 8; табл. II,
фиг. 2), а также формы с оттянутой вершиной-
горлышком (табл. XII, фиг. 5). У некоторых ал-
тайских крупных микросфер отклонения от
округлой формы похожи на отверстия и горлыш-
ки, усложняющие строение панцирей-оболочек

современных эвгленовых водорослей. Конечно,
трудно оспаривать, что эти своеобразные части
микросфер не относятся к тафономическим арте-
фактам. В то же время, так как такие части зафик-
сированы на нескольких микросферах, то пред-
положительно они могут быть интерпретированы
как отдельный морфологический элемент – при-
устьевая часть оболочки организма-хозяина
(табл. XII, фиг. 8). Отдельно отметим, что именно
на таких уплощенных и слабопрогнутых элемен-
тах микросфер при диагенетических преобразо-
ваниях формировались дополнительные крупные
микрокристаллы (табл. XII, фиг. 1). Безусловно,
для такой их однозначной трактовки требуется
доказательная база на дополнительном материале.
Реконструкции общей формы и строения оболо-
чек алтайских силурийских микросфер, а также их
сравнение с оболочками современных эвгленовых
водорослей показаны на рис. 3.

Изученные алтайские силурийские объекты
включают в себя две принципиально различные
кристаллические модификации. Вся двухслойная
(или многослойная) стенка оболочек-панцирей
(лорик) сложена соприкасающимися, редко
сросшимися, стандартизированными по разме-
рам, высокоупорядоченными микрокристаллами
(табл. XI, фиг. 1; табл. XII, фиг. 4). Стоит заме-
тить, что вершины и грани таких кристаллов в той
или иной степени “сглажены” за счет процессов
диагенеза.

Соприкасающиеся с микросферами сростки
более крупных, различных, не стандартизирован-
ных по размерам и не ориентированных кристал-
лов, сложены более крупными микрокристалла-
ми (табл. XI, фиг. 5, 9; табл. XII, фиг. 1). Стандар-
тизированные по размеру микрокристаллы
стенок микросфер и наносфер образовались в
подводных морских условиях до начала процесса
диагенеза как продукт изменений зерен-гранул,
возникших при жизнедеятельности эвгленовых
водорослей на их стенках. Другие, значительно
более крупные кристаллы различного размера,
кубической формы, формировались при средних
и поздних стадиях диагенеза осадков.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
При растворении известняков из разреза куи-

мовской свиты силура (лудлов–пржидол) Горно-
го Алтая были получены многочисленные черные
микросферы – крупного (90–120 мкм) и мелкого
(5–18 мкм) размера. Стенки таких микросфер
сложены стандартизированными по размеру, вы-
сокоупорядоченными микрокристаллами, что
подчеркивает матричную форму биоминерализа-
ции во время жизни организмов по отдельным
зернам-гранулам продуктов их метаболизма. Не
исключено, что такой процесс масштабно начи-
нался сразу после их смерти до погребения в оса-



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 1  2022

МИКРОСФЕРЫ В СИЛУРЕ ГОРНОГО АЛТАЯ 113

док и до начала диагенетических преобразова-
ний. По своему химическому составу алтайские
микросферы не могут быть отнесены ни к класси-
ческим кальцисферам (содержание кальция в них
менее 0.5%), ни к продуктам их диагенетического
замещения. Несмотря на то, что содержание же-
леза в них более 50%, а серы – менее 0.2%, нельзя
исключить природу их формирования при диаге-
незе за счет явления псевдоморфизма фрамбои-
дов пирита, которые, в свою очередь, были обра-
зованы ранее на стенках-панцирях организмов-
хозяев.

Найденные алтайские микросферы и нано-
сферы предположительно отнесены к продуктам
биоминерализации остатков различных генера-
ций эвгленовых водорослей, у которых имелась
прижизненная многослойная твердая наружная
оболочка-панцирь (лорика), пропитанная солями
железа. При формировании таких микросфер про-
исходило несколько последовательных стадий.

1. На внешней оболочке-стенке (лорике) жи-
вых планктонных эвгленовых водорослей шел
процесс осаждения продуктов их жизнедеятель-

ности в виде микрозерен, обогащенных солями
железа.

2. На оболочке-стенке (лорике) как мелких
(наносфер), так и крупных микросфер планктон-
ных эвгленовых водорослей (с многослойной
стенкой) сразу после их смерти на основе матрич-
но организованных микрозерен начинался про-
цесс биоминерализации, который происходил за
счет микробиальной деятельности в виде роста
обособленных, стандартизированных по разме-
рам, высокоупорядоченных микрокристаллов,
вероятнее всего, сидерита. Допустимо, что ини-
циальная часть такого процесса образования
микрокристаллов начиналась еще при жизни ор-
ганизмов-хозяев, но масштабно он протекал сра-
зу после гибели водорослей, при опускании их на
дно бассейна, скорее всего, до погребения в осад-
ке и до начала процессов диагенеза.

3. На ранней и средней стадиях диагенетиче-
ских преобразований на стенках микросфер и на-
носфер происходил псевдоморфизм – процесс
образования вторичного гетита.

4. В породе, в непосредственном контакте с
микросферами “домиков-панцирей” (лориков)

Рис. 3. Схема формы и среза двухслойной стенки алтайских силурийских микросфер (а) и формы домиков-панцирей
современных представителей эвгленовых водорослей рода Trachelomonas Ehrenberg (б).

а

б

Уплощенно-овальная форма
(см. табл. XI, фиг. 8)

Удлиненно-овальная
форма

(см. табл. XII, фиг. 2)

Колбообразная форма
со слабовыраженным горлышком

(см. табл. XII, фиг. 5)

(Servat et al., 2015) (Conforti, 1999)
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эвгленовых водорослей, вероятно, у их устий, на
средней стадии диагенетических преобразований
осадков в породе, начинали образовываться
крупные, не стандартизированные по размерам и
не ориентированные микрокристаллы кубиче-
ской формы, вероятнее всего, пирита.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I
Фиг. 1–11. Морфология и строение стенок алтайских силурийских микросфер и наносфер. Объекты, в той или иной
степени затронутые диагенетическими и постдиагенетическими преобразованиями (Музей ИНГГ СО РАН): 1, 4, 6, 10,
11 – округлая форма микросфер (10 – стенки объекта с отличающимися по размерам микрокристаллами); 2 – экзем-
пляр микросферы с прикрепленными к нему двумя наносферами (юная генерация); 3 – многослойная стенка микро-
сфер (оболочек-панцирей), белыми стрелками показано положение вершин микрокристаллов внутренней стенки
многослойной микросферы; 5, 9 – микросферы, сложенными мелкими микрокристаллами, со сросшимися с ними,
вероятно, в районе их устий, крупными, не стандартизированными микрокристаллами; 7 – удлиненно-овальной фор-
мы экземпляр с уплощенной вершиной, с отличающимися по размерам микрокристаллами стенки; 8 – уплощенно-
овальный экземпляр с сильно прогнутой вершиной.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I I
Фиг. 1–5. Положение точек анализа химического состава микрокристаллов алтайских силурийских микросфер и
строение их стенок (Музей ИНГГ СО РАН): 1 – две микросферы со сросшимися с ними, расположенными, вероятно,
на уплощенных вершинах в районе их устий, крупными, не стандартизированными по размерам микрокристаллами;
2 – экземпляр удлиненно-овальной формы с уплощенной, прогнутой вершиной; 3 – характер взаимоотношений мик-
росфер и наносфер (юных генераций); 4 – экземпляр с уплощенной вершиной, с хорошо выраженным вторым внут-
ренним слоем стенки, состоящей из стандартизированных по размеру, ориентированных микрокристаллов (объект,
не претерпевший заметных диагенетических и постдиагенетических преобразований); 5 – экземпляр округло-вытя-
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нутой колбообразной формы со слабо проявленным горлышком и хорошо выраженным вторым внутренним слоем
стенки. Жирными черными стрелками (фиг. 1, 2) показано положение точек анализа химического состава микрокри-
сталлов на внешней стенке микросфер. Тонкими белыми стрелками показано положение вершин микрокристаллов
внутренней стенки двухслойной микросферы (фиг. 4, 5).

Microspheres in Silurian of the Altai Mountains: Morphology, Chemical Composition, 
Biomineralization and Genesis

N. V. Sennikov1, 2, N. V. Novozhilova1, 2, R. A. Khabibulina1, V. A. Luchinina1

1Trofimuk Institute of Petroleum Geology and Geophysics, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, 
Novosibirsk, 630090 Russia

2Novosibirsk State University, Novosibirsk, 630090 Russia

The study of Silurian sedimentary formations in the central part of the Altai Mountains (Gorny Altai) re-
vealed two groups of spherical objects during dissolution of limestones: large microspheres 90–120 microns
and small nanofossils (nanospheres) 5–18 microns in diameter, respectively. Their double-layer walls are
composed of standard-sized siderite microcrystals replaced by goethite. A low content of calcium (<0.5%)
does not allow to interpret the Altai microspheres as calcispheres. The Altai Silurian microspheres and nano-
fossils (nanospheres) are presumably attributed to the biomineralized remains of shell houses (loricae) of var-
ious generations of euglenic algae.

Keywords: Silurian, limestones, microspheres and nanospheres, microcrystals, biomineralization, Euglena
algae, Altai Mountains, Russia


