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Рассмотрены основные характеристики появления и вымирания родов морских животных в тече-
ние фанерозоя. Предложено объяснение независимости скоростей появления и вымирания от би-
оразнообразия. Выявлены основные переломные моменты изменения характерных скоростей и
кратко описана кусочно-линейная модель фанерозойской диверсификации морских животных.
Сделаны выводы о существовании механизмов саморегуляции скоростей появления и вымирания,
обусловленной эволюционным единством биоты.

Ключевые слова: эволюция таксономического разнообразия, темпы появлений и вымираний, эво-
люционный гомеостаз
DOI: 10.31857/S0031031X22050063

В истории таксономического разнообразия его
изменения, как очевидно и общеизвестно, опре-
деляются соотношением появления и вымирания
таксонов. Поэтому, рассматривая эволюцию раз-
нообразия, следует учитывать необходимость со-
гласования обсуждаемой в каждом конкретном
исследовании картины диверсификации орга-
низмов со сведениями об их появлении и выми-
рании. Это несомненное условие обычно не со-
блюдается. В настоящей работе сначала изучают-
ся особенности появления и вымирания родов
морских животных в течение фанерозоя, и только
после этого обсуждается эволюция их таксономи-
ческого разнообразия. Материалом для предлага-
емого исследования послужили сведения из ком-
пендиума Дж. Сепкоски (Sepkoski, 2002). Хотя эта
сводка была опубликована 20 лет назад и пред-
ставленный в ней материал нуждается в обновле-
нии, современного обобщения еще не сделано,
так что приходится пользоваться имеющимся.
Несмотря на многочисленность публикаций, вы-
полненных по данным Сепкоски, некоторые во-
просы, как будет видно ниже, еще не были обсуж-
дены, так что дальнейшее исследование этого ма-
териала является оправданным.

Имеются обоснованные сомнения в репрезен-
тативности имеющихся палеонтологических и
стратиграфических данных (Raup, 1976; Jablonski
et al., 2003; Alroy, 2010; Hawkins et al., 2018). Поэто-
му невозможно считать, что выводы, получаемые
в результате их изучения, описывают надежно

установленные факты, но они могут быть полез-
ны в качестве интересных гипотез. Подготовка
материала к предлагаемому исследованию заклю-
чалась только в распределении числа появлений
и вымираний родов, датированных интервалом в
два или более века, по этим векам пропорцио-
нально числам точно установленных в них появ-
лений и вымираний. В работе использована шка-
ла геологического возраста Ф. Градштейна с со-
авт. (Gradstein et al., 2020).

ОБОБЩЕННЫЕ СКОРОСТИ ПОЯВЛЕНИЯ
И ВЫМИРАНИЯ РОДОВ

Для изучения скоростей (темпов) удобно рас-
сматривать графики, показывающие накоплен-
ное число появившихся и вымерших родов в тече-
ние всего фанерозоя, от начала кембрия до ниж-
ней границы каждого из последующих веков
(рис. 1). Угловые коэффициенты таких графиков
равны скоростям, т.е. числу соответствующих со-
бытий за один млн лет. Графики наглядно выяв-
ляют основные особенности всего хода процесса.
Появление и вымирание родов характеризуется
долгопериодическими колебаниями около по-
стоянных скоростей. Высокое значение показа-
телей соответствия R2 означает, что прямо про-
порциональная зависимость удовлетворительно
описывает основное варьирование изучаемых ве-
личин. Главный вывод состоит в том, что скоро-
сти появления и вымирания не зависят от разно-
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образия, которое от кембрия до современности
многократно возросло. Это заключение противо-
речит наиболее распространенному в палеонто-
логической литературе представлению об умень-
шении в течение фанерозоя скорости вымирания
(Raup, Sepkoski, 1982), появления (Sepkoski, 1998)
или обеих скоростей (Peters, 2006; Alroy, 2008;
Foote, 2010; и др.). Следует заметить, что в упомя-
нутой работе Сепкоски скорость формообразова-
ния оценивалась по косвенному признаку – доле
появившихся родов. Также на косвенных оцен-
ках – числе появившихся и вымерших родов, ос-
новано мнение А.В. Маркова (2001) о “стохасти-
чески постоянных” скоростях обоих процессов.

ИНТЕРПРЕТАЦИЯ 
ПОСТОЯННЫХ СКОРОСТЕЙ

Считая постоянные скорости основной осо-
бенностью процесса, а отклонения от них явле-
ниями второго порядка, можно рассмотреть био-
логический смысл постоянных скоростей. Если
биотические отношения представителей разных
родов не влияют на вероятности формообразова-
ния и вымирания, скорости обоих процессов
должны прямо зависеть от наличного разнообра-
зия. Следовательно, отсутствие такой зависимо-
сти свидетельствует о несомненной определяю-
щей роли биотических отношений.

Зависимость от биотических отношений озна-
чает, что виды составляют некоторые совместно
эволюционирующие группы. Вероятности появ-
ления и вымирания и соответствующие скорости
зависят от группы. Если имеется N видов, подраз-

деленных на биотически связанные группы, то
вклад всех групп, содержащих k видов, в общую
скорость появления (или вымирания):

где  – число групп по k видов (k = 1, 2, …, N),
которые могут быть составлены из биоты, содер-
жащей N видов, (число сочетаний из N по k); qk –

доля реализующихся в природе групп из  воз-
можных; rk = r(k) – средние скорости появления
(вымирания) в такой группе. Общая скорость по-
явления (вымирания) V это сумма всех vk. По-
скольку qk и rk неотрицательны, то V всегда прямо
зависит от N, кроме тривиального случая k = N
(qN = 1,  = 1). Этот вывод точно так же приме-
ним и к родам.

Здесь рассмотрены постоянные qk и rk. Мате-
матически допустимы постоянные скорости по-
явления и вымирания, если qk и rk являются пере-
менными величинами, например, все произведе-
ния qkrk обратно пропорциональны числам

сочетаний  Такой процесс вряд ли возможен,
так что этот, как и другие мыслимые случаи пере-
менных qk и rk, можно считать не заслуживающи-
ми внимания.

Таким образом, существующие в некоторый
момент организмы составляют единую группу,
эволюционирующую как целое в том смысле, что
скорости появления и вымирания регулируются
всей совокупностью биотических отношений. Но
любая (древняя или современная) биота образует

= ,k
k k k Nq r Cv

k
NC

k
NC

N
NC

.k
NC

Рис. 1. Накопленное появление и вымирание родов морских животных от начала кембрия до современности: а – по-
явление родов, Nо = 61.249t, R2 = 0.981; б – вымирание родов, Nе = 56.485t, R2 = 0.986. Обозначения осей на рис. 1–4:
Nо – накопленное число появившихся родов, Nе – накопленное число вымерших родов, N – число родов на границах
геологических веков, t – время в млн лет от начала кебрия (немакит-далдынского века).
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связную систему, в которой не существует изоли-
рованных видов или групп видов. В глобальной
сети биотических отношений всегда можно найти
путь от одного вида к любому другому, случай
k = N действительно осуществляется в экологии.
Т.е. все организмы, составляющие полную биоту
и связанные сетью биотических отношений,
должны быть отождествлены с единой эволюцио-
нирующей группой, предсказываемой в результа-
те исследования обобщенных скоростей появле-
ния и вымирания родов в геологическом про-
шлом.

Второй вывод из анализа обобщенных скоро-
стей относится к вероятностям появления и вы-
мирания отдельных родов. Основные величины,
от которых зависят вероятности, это удельные
скорости. В случае постоянных скоростей удель-
ные скорости обратно пропорциональны разно-
образию (числу родов), т.е. должны уменьшаться
в течение фанерозоя при общем росте биоразно-
образия, как и было показано ранее для семейств
(Van Valen, 1984; Gilinsky, 1994) и позже для родов
(Foote, 2000, 2003; Aberhan et al., 2012). Скаттер-
диаграммы, непосредственно демонстрирующие
обратную зависимость удельных скоростей от
числа родов, были опубликованы автором (Дмит-
риев, 2001).

Скорости появления и вымирания всех мор-
ских родов в каждый момент времени – это сред-
ние величины, зависящие от распределения ро-
дов по их склонности к формообразованию или
вымиранию. Постоянство скоростей накладыва-
ет определенные ограничения на возможные из-
менения обоих распределений во времени.

ДЕТАЛИЗИРОВАННЫЕ СКОРОСТИ 
ПОЯВЛЕНИЯ И ВЫМИРАНИЯ РОДОВ

Число родов на границах геологических веков
есть разность чисел появлений и вымираний до
этих границ. Согласно обобщенным скоростям
(рис. 1), в течение фанерозоя число родов мор-
ских животных постоянно увеличивалось со ско-
ростью 4.764 рода за млн лет. Показатель соответ-
ствия такого процесса фактически наблюдаемому
R2 = 0.53, т.е. использование обобщенных скоро-
стей для описания фанерозойской диверсифика-
ции морских животных в целом не позволяет удо-
влетворительно охарактеризовать этот процесс.
Чтобы получить более точное описание, сохранив
основные сделанные выше выводы, следует рас-
смотреть кусочно-линейную модель появлений и
вымираний родов (рис. 2; табл. 1).

Следствием кусочно-линейного описания по-
явлений и вымираний является кусочно-линей-
ная модель фанерозойской диверсификации
морских животных (рис. 3; табл. 2).

Указанные в табл. 1 и 2 скорости зависят от со-
стояния знаний, зафиксированного в использо-
ванном для данной работы компендиуме Сепкос-
ки. При описании новых родов оценки скоростей
увеличиваются. Кроме того, на них влияет посто-
янно идущее уточнение стратиграфического рас-
пространения родов. Поэтому основную смысло-
вую нагрузку несут не сами скорости, а сведения
об их изменениях при переходе от одного харак-
терного интервала к другому.

После кембрия пять отрезков, характеризую-
щихся различными режимами диверсификации,
покрывают 453 млн лет, или почти 93% продол-

Рис. 2. Кусочно-линейное приближение накопленного появления и вымирания родов морских животных: а – появ-
ление, б – вымирание. Показатель соответствия обоих процессов R2 = 0.999 для области линейной аппроксимации.
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жительности времени от начала ордовика до со-
временности. Оставшиеся 7% приходятся на
фран, среднюю–позднюю пермь и маастрихт, ко-
гда наблюдаемое разнообразие снижалось (пре-
рывистые линии на рис. 3) – в маастрихте в тече-
ние одного века (в самом его конце?), или посте-
пенно – в позднем девоне и, возможно, в средней
и поздней перми. Изменение характерных скоро-
стей определяет возможность периодизации ис-
тории морской биоты по этой характеристике ее
развития (табл. 1 и 2) в дополнение к предложен-
ным ранее различным схемам периодизации по

другим основаниям (Bottjer, Ausich, 1986; Мар-
ков, 2001).

Ордовикско-среднедевонский этап характе-
ризуется высокими скоростями появления и вы-
мирания родов и диверсификации. Карбоново-
раннепермский этап отличается низкими скоро-
стями. В триасе-раннем мелу скорости появления
и вымирания родов сравнимы с позднепалеозой-
скими, но их разность резко увеличена, так что
скорость диверсификации сравнима с ордовик-
ско-девонской. С середины мела происходит пе-
реход к очень высокой скорости появления ро-
дов, что может быть связано со все большим вли-
янием знаний о современной фауне (Raup, 1979).
Скорость вымирания в кайнозое несколько уве-
личена по сравнению с позднепалеозойской и ме-
зозойской, но не достигает уровня ордовикско-
среднедевонской. Скорость диверсификации в
позднем мелу и кайнозое значительно превосхо-
дит таковую во всей предыдущей истории мор-
ской биоты. Некоторое превышение ее в позднем
мелу по сравнению с кайнозоем нельзя считать
убедительно установленным. Переход от ранне-
среднепалеозойского этапа к позднепалеозой-
скому совпадает со снижением биоразнообразия
в позднем девоне, а от позднепалеозойского к
триас-раннемеловому – со снижением разнооб-
разия в средней и поздней перми. Переход в сере-
дине мелового периода к кайнозойскому типу
процесса не связан, в отличие от двух предыду-
щих, с предшествующим уменьшением числа ро-
дов. Кусочно-линейная модель детализирован-
ных скоростей игнорирует минимумы разнообра-
зия на границах ордовик–силур и триас–юра, как
и все малые минимумы (рис. 2, 3). После глубоко-
го минимума на границе мела и палеогена суще-
ственного изменения скоростей не происходит.

КЕМБРИЙСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ
Показанная на рис. 3 кусочно-линейная схема

фанерозойской эволюции биоразнообразия не-
применима к кембрийскому периоду (рис. 4). В
среднем и позднем кембрии число родов меня-
лось незначительно (Дмитpиeв, 2001; Marshall,

Таблица 1. Основные характеристики кусочно-линей-
ного описания появления и вымирания родов морских
животных в течение фанерозоя

* Обозначения к табл. 1, 2: L – продолжительность, млн лет,
V – скорость, родов/млн лет, R2 – достоверность.

Интервалы L* V R2

Появления
Атдабан–живет 136 87.58 0.997
Фран–дорашам 134 41.08 0.992
Инд–альб 151 49.73 0.984
Сеноман–ныне 97 106.44 0.994

Вымирания
Атдабан–фран 146 79.44 0.996
Фамен–ленерд 104 40.19 0.992
Инд–кампан 180 42.28 0.990
Даний–ныне 65 62.80 0.985

Рис. 3. Кусочно-линейная модель диверсификации
морских животных фанерозоя, R2 = 0.975 для всей об-
ласти линейной аппроксимации. Прерывистыми ли-
ниями соединены концы интервалов аппроксимации.
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Таблица 2. Основные характеристики кусочно-линей-
ной модели фанерозойской диверсификации морских
животных

* Cм. следующий раздел.

Интервалы L V R2

Атдабан–живет* 136 8.14 0.792
Фамен–ленерд 104 0.88 0.556
Инд–альб 151 7.46 0.925
Сеноман–кампан 29 64.16 0.975
Даний–ныне 66 43.64 0.992
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2006; Rasmussen et al., 2019). Общий уровень раз-
нообразия в это время длительно сохранялся при
быстром обновлении фаунистического состава
морской биоты. Единственное существенное
снижение разнообразия происходит в ботомском
веке почти целиком за счет вымирания археоци-
ат, как ранее было установлено Сепкоски (Sep-
koski, 1979) по семействам. Переход к мощной ор-
довикской диверсификации происходит посте-
пенно, без снижения разнообразия перед ним
(Bambach et al., 2004).

ОБСУЖДЕНИЕ

Прежде всего, следует остановиться на меха-
низме, обеспечивающем эволюционное единство
биоты, следующее из интерпретации обобщен-
ных скоростей. Скорее всего, оно является ре-
зультатом большого различия характерных вре-
мен экологических и эволюционных процессов.
Действительно, согласно данным Сепкоски,
среднее время между двумя появлениями новых
родов морских животных – около 16 тыс. лет, а
вымираниями – 18 тыс. лет, тогда как обычный
период популяционных волн на три порядка
меньше. Данные Сепковски занижают родовое
богатство древних морских животных (Алексеев,
2001; Дмитриев, 2016), но даже при полном зна-
нии всей фауны отличие характерных времен бу-
дет очень велико.

Сеть биотических взаимовлияний с элемента-
ми в ее узлах, меняющими свои свойства в зависи-
мости от характера приходящих сигналов, во мно-
гом сходна с нейронными сетями. Эта аналогия в
дальнейшем может оказаться продуктивной.

В подобных сетях обычно возникают те или
иные автоколебания, и это следует учитывать при
каузальном анализе минимумов биоразнообра-
зия, традиционно отождествляемых с массовыми
вымираниями. Поскольку время между двумя
биотически взаимозависимыми событиями даже
на сильно удаленных друг от друга территориях
может быть много меньше разрешающей способ-
ности стратиграфии, такие события будут приня-
ты за одновременные. Эта синхронность может
относиться даже к событиям, происходящим в
море и на суше, но выявление их причинной свя-
зи будет сильно затруднено или невозможно, и
использование таких совпадений для событий-
ной корреляции окажется проблематичным.

Снижение вероятностей появления и вымира-
ния отдельных родов при росте разнообразия мо-
жет означать зависящее от него увеличение эво-
люционной стабильности биоты. В связи с этим
представляет интерес сообщение Маркова (Mar-
kov, 2009) о корреляции продолжительности су-

ществования родов и родового богатства сооб-
ществ, в которых эти роды обитали.

Саморегуляция скоростей появления и выми-
рания родов, определяемая их биотическими от-
ношениями, – это ясный случай гомеостаза, за-
висящего от эволюционных свойств биоты. Дру-
гие примеры, такие как длительное сохранение
основных температурных и химических парамет-
ров биосферы, определяющее возможность су-
ществования жизни, являются предметом дли-
тельной дискуссии о пределах биотического регу-
лирования (Tyrrell, 2013).

Большой интерес представляет обсуждение
механизмов, обеспечивающих гомеостаз скоро-
стей появления и вымирания. В этом отношении
обращает на себя внимание связность биоты (от-
ношение числа реализованных биотических свя-
зей, т.е. таких случаев, когда некоторый род вли-
яет на какой-либо другой род, к числу возможных
связей). Общее число связей равно CN(N – 1)/2,
N – число родов, C – связность. Среднее число
связей на род будет C(N – 1)/2, а поскольку N  1,
то оно близко к CN/2. В случае постоянной связ-
ности среднее число связей единичного рода ме-
няется так же, как разнообразие, и это очень про-
сто объясняет биологический механизм обратной
зависимости вероятностей появления и вымира-
ния от числа таксонов и сохранения постоянных
скоростей при увеличении числа связей. В эколо-
гии современных сообществ их постоянная связ-
ность предполагалась ранее (Martinez, 1992).
Дальнейшее обсуждение вопроса о соотношени-
ях связности, видового богатства и стабильности
сообществ свидетельствует о сложности и отсут-
ствии однозначного решения этой проблемы

@

Рис. 4. Изменения числа родов морских животных в
течение кембрия и раннего ордовика. Сплошная ли-
ния показывает ход кембрийской диверсификации,
без археоциат, прерывистая – с их учетом.
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(Landi et al., 2018). Аналогия с сообществами мо-
жет быть некорректной и затруднять понимание
механизма изучаемых здесь процессов. Поэтому
применительно ко всем организмам в геологиче-
ском времени лучше говорить об эволюционной
связности биоты.

В случае постоянной эволюционной связно-
сти среднее число биотических связей отдельных
родов увеличивается параллельно общему росту
биоразнообразия в фанерозое. Это число может
служить грубой характеристикой биотического
компонента экологической специализации ро-
дов, т.е., в течение фанерозоя при постоянной
связности специализация в среднем должна по-
степенно уменьшаться. Поскольку скорости по-
явления и вымирания оказываются зависящими
от общего уровня специализации родов, то на-
блюдаемые отклонения скоростей от их средних
значений должны в значительной степени опре-
деляться колебаниями уровня специализации.

Постоянная эволюционная связность – инте-
ресный, но не единственно возможный случай.
Вполне может существовать закономерный тренд
связности. Выяснение этого – вопрос эмпириче-
ского изучения, которое для палеонтологическо-
го материала сильно затруднено, но косвенные
данные, вероятно, могут быть получены при ана-
лизе специализации таксонов.

Кусочно-линейная модель диверсификации
описывает этот процесс, согласуясь с данными о
появлениях и вымираниях родов. Этим она отли-
чается от других ранее предложенных моделей,
как кусочных, выделяющих интервалы логисти-
ческого роста (Sepkoski, 1979; Courtillot, Gaude-
mer, 1996), так и единообразно описывающих из-
менения таксономического разнообразия в тече-
ние всего фанерозоя (Benton, 1995; Markov,
Korotayev, 2007; Марков, Коротаев, 2007, 2009).
Экспоненциальная модель М. Бентона и гипер-
болическая модель А.В. Маркова и А.В. Коротае-
ва коренным образом отличаются друг от друга по
своему биологическому смыслу: первая подразу-
мевает процесс, не зависящий от биотических от-
ношений, тогда как вторая – сильно зависящий
от них. Сравнительный анализ обеих моделей по-
казывает, что они в равной мере соответствуют
имеющемуся фактическому материалу, то есть,
описывают наблюдаемые изменения разнообра-
зия со сходной достоверностью (Дмитриев, 2011),
так что статистические критерии не позволяют
определить, какую из них следует предпочесть.
Изучение же изменений числа родов как процес-
са, зависящего от соотношения их появлений и
вымираний, вынуждает отвергнуть обе модели.
Это же можно сказать и о любых других возмож-
ных попытках внешне удачного единого описа-

ния всего фанерозойского процесса монотонной
функцией с двумя-тремя параметрами без учета
данных о появлениях и вымираниях.

ВЫВОДЫ
1. Появление и вымирание родов характеризу-

ется долгопериодическими колебаниями около
постоянных скоростей, не зависящих от мгно-
венного разнообразия вследствие определяющей
роли биотических отношений.

2. Существующие в некоторый момент орга-
низмы составляют единую группу, эволюциони-
рующую как целое в том смысле, что скорости по-
явления и вымирания гомеостатически регулиру-
ются всей совокупностью биотических отношений.

3. Эволюционное единство биоты является ре-
зультатом большого различия характерных вре-
мен экологических и эволюционных процессов.

4. Эволюционная стабильность биоты увели-
чивается с ростом биоразнообразия.

5. После кембрия по скоростям появления,
вымирания и диверсификации различается четы-
ре основных этапа развития: тремадок–живет-
ский, фамен–раннепермский, триас–раннеме-
ловой и позднемеловой–кайнозойский.

6. Изменения скоростей на интервалах линей-
ной аппроксимации могут быть связаны с изме-
нениями среднего уровня экологической специа-
лизации таксонов.
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ДМИТРИЕВ

The Rates of Origination and Extinction of Genera and the General Scheme
of Diversification of Phanerozoic Marine Animals

V. Yu. Dmitriev
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The main characteristics of the origination and extinction of marine animal genera during the Phanerozoic
are considered. An explanation of the independence of the rates of origination and extinction from biodiver-
sity is proposed. The main tipping points of changes in characteristic velocities are revealed and a piecewise
linear model of Phanerozoic diversification of marine animals is briefly described. Conclusions are drawn
about the existence of mechanisms of self-regulation of the rates of occurrence and extinction due to the evo-
lutionary unity of biota.

Keywords: evolution of the taxonomic diversity, origination and extinction rates, evolutionary homeostasis



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, № 5, с. 11–18

11

РЕВИЗИЯ ПОЗДНЕМЕЛОВЫХ ВИДОВ ОТРЯДА NASSELLARIA 
(RADIOLARIA) ИЗ КОЛЛЕКЦИИ Р.Х. ЛИПМАН

© 2022 г.   В. С. Вишневская*
Геологический институт РАН, Москва, 119017 Россия

*e-mail: valentina.vishnaa@mail.ru
Поступила в редакцию 22.03.2022 г.

После доработки 31.03.2022 г.
Принята к публикации 31.03.2022 г.

Проведено детальное исследование голотипов позднемеловых видов родов Dictyomitra Zittel, 1876 и
Lithostrobus Bütschli, 1882 (Radiolaria) из коллекции Р.Х. Липман. Показано, что не все они отвечают
диагнозу этих родов. Установлена принадлежность Dictyomitra gigantea Lipman, 1952, D. scalaris Lip-
man, 1952 и Lithostrobus turritella Lipman, 1952 к роду Xitus Pessagno, 1977. Пересмотрен и дополнен
диагноз трех видов: Xitus giganteus (Lipman, 1952), emend. nov., X. scalaris (Lipman, 1952), emend. nov.
и X. turritellus (Lipman, 1952), emend. nov. Дополнено описание Dictyomitra striata Lipman, 1952 и
Lithostrobus rostovzevi Lipman, 1960. Виды, опубликованные без сопровождения соответствующим
описанием или диагнозом, рассматриваются как Lithocampe tetracamerata Lipman nom. nud. и Theo-
campe sibirica Lipman nom. nud.

Ключевые слова: радиолярии, сантон–кампан, Русская плита, Западная Сибирь
DOI: 10.31857/S0031031X22050130

ВВЕДЕНИЕ
В настоящей работе продолжена ревизия голо-

типов радиолярий из меловых коллекций
Р.Х. Липман, хранящихся в Центральном науч-
но-исследовательском геолого-разведочном му-
зее им. Ф.Н. Чернышева (ЦНИГР музее) при Все-
российском научно-исследовательском геологи-
ческом ин-те им. А.П. Карпинского (ВСЕГЕИ),
г. С.-Петербург.

Ревизуемые виды отряда Nassellaria часто ис-
пользовались и продолжают применяться в пале-
онтологической практике (Petrushevskaya, Kozlo-
va, 1972; Амон, 2000; Вишневская, 2001, 2019; Pop-
ova-Goll et al., 2005; Гужиков и др., 2017;
Ovechkina et al., 2021). Несмотря на то, что все ил-
люстрации голотипов радиолярий были выпол-
нены в виде рисунков с помощью рисовального
аппарата Лейтца (Липман, 1952, 1962), понима-
ние видов остается не всегда однозначным (Коз-
лова, Горбовец, 1966; Petrushevskaya, Kozlova,
1972; Амон, 2000 и др.), что потребовало: (1) про-
вести дополнительное исследование голотипов с
применением фотографирования в оптическом
микроскопе, (2) выполнить изучение нового ма-
териала в сканирующем электронном микроско-
пе, (3) осуществить ревизию и дополнить диагно-
зы видов.

Среди позднемеловых представителей отряда
Nassellaria Липман описала три вида из рода Dic-

tyomitra Zittel, 1876 и два вида из рода Lithostrobus
Bützchli, 1882. Все виды были описаны из одного
стратиграфического интервала, сантон–кампан,
но из разных регионов. Виды Dictyomitra gigantea
Lipman, 1952, D. scalaris Lipman, 1952, D. striata
Lipman, 1952 и Lithostrobus turritella Lipman, 1952
происходят из верхнемеловых отложений Рус-
ской плиты (Пензенская обл.), а L. rostovzevi Lip-
man, 1960 – из Западной Сибири (Тюменская
обл.). Кроме этого, в литературе встречаются еще
два вида из отряда Nassellaria: Theocampe sibirica
Lipman, 1962 (Основы…, 1959, рис. 172; Липман,
1962, табл. III, фиг. 5, 6; Амон в: Папулов и др.,
1990, табл. II, фиг. 4; Амон, 2000, с. 64, табл. IX,
фиг. 1, 2; табл. XI, фиг. 12) и Lithocampe tetracam-
erata Lipman, 1962 (Липман, 1962, табл. III,
фиг. 15), которые отсутствуют в коллекции. Один
из них, L. tetracamerata, позднее был переведен в
род Immersothorax: I. tetracamerata (Lipman, 1962)
(Амон, 2000, с. 64, табл. XLVII, фиг. 5, 9; табл. XLIII,
фиг. 5, 13).

МАТЕРИАЛ

Голотипы видов, установленные Р.Х. Липман,
залиты канадским бальзамом и хранятся на пре-
паровальных стеклах в ЦНИГР музее. Они при-
надлежат двум разным коллекциям:

УДК 563.14:551.763.3

EDN: TXUPBD
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– в коробке № 6999 (радиолярии из кампана
района г. Кузнецка Пензенской обл.) хранятся
голотипы: № 44/6999 (8/5) – Lithostrobus turritella
Lipman, 1952, № 48/6999 (8/8) – Dictyomitra striata
Lipman, 1952, № 46/6999 (16/4) – D. scalaris Lip-
man, 1952, № 47/6999 (16/45) – D. gigantea Lip-
man, 1952; коллекция Липман № 6999 охаракте-
ризована как радиолярии верхних ярусов верхне-
го мела и частично туронские из скважин
г. Кузнецка Пензенской обл. (Каталог…, 1979,
с. 213–214);

– в коробке № 7767 (радиолярии из сантон–
кампана, нижняя радиоляриевая толща; и эоце-
на, верхняя радиоляриевая толща Западной Си-
бири) хранится голотип № 24/7767 (252/3) –
Lithostrobus rostovzevi Lipman, 1960 (Каталог…,
1985, с. 129).

В коллекциях ЦНИГР музея отсутствуют голо-
типы двух видов: Lithocampe tetracamerata Lip-
man, 1962 (Липман, 1962, табл. III, фиг. 15) и
Theocampe sibirica Lipman, 1962 (Липман, 1962,
табл. III, фиг. 5, 6). Эти голотипы самой Липман
в ее работах не указаны, и сведения о них не со-
держатся в каталогах (Каталог…, 1979, 1985).

Исследованные автором радиолярии из верх-
немеловых отложений Русской плиты и Западно-
Сибирской низменности хранятся в Геологиче-
ском ин-те РАН (ГИН РАН), колл. №№ К22, 112,
2012-2, 2014-1, 2014-2 и 2019-3.

Все голотипы видов из коллекции Липман бы-
ли впервые сфотографированы автором под оп-
тическим микроскопом во ВСЕГЕИ. Объемные
изображения дополнительных экземпляров из
коллекции автора в результате фотографирова-
ния под сканирующим электронным микроско-
пом в Ин-те литосферы (ИЛ РАН, до 2004 г.) и в
Палеонтологическом ин-те им. А.А. Борисяка
РАН, г. Москва (ПИН) позволили придать на-
глядность, и в результате проведенных исследо-
ваний достичь однозначности в понимании об-
суждаемых видов.

РЕЗУЛЬТАТЫ РЕВИЗИИ
Виды Dictyomitra striata Lipman, 1952 и Litho-

strobus rostovzevi Lipman, 1960 являются зональ-
ными в региональной схеме верхнемеловых отло-
жений. Липман (1960, 1962) по материалам буре-
ния на территории Западной Сибири для нижней
радиоляритовой толщи славгородской свиты
предложила выделять биозону, или сантон–кам-
панский комплекс радиолярий с Dictyomitra stria-
ta. Lithostrobus rostovzevi является индекс-видом
сантон–кампана для умеренной и бореальной об-
ластей Русской плиты (Вишневская, 2001). Слои
с Lithostrobus turritella, соответствующие средне-
му кампану, установлены в разрезе Нижняя Бан-
новка (Саратовская обл.) в пачках 1–7 (Гужиков

и др., 2017). В связи с неоднозначностью понима-
ния этих очень важных для стратиграфии верхне-
го мела зональных видов назрела необходимость
ревизии перечисленных таксонов.

Липман (1952, 1960), как и Г.Э. Козлова (Коз-
лова, Горбовец, 1966), роды Dictyomitra Zittel,
1876 и Lithostrobus Bützchli, 1882 относили к се-
мейству Cyrtoidае Haeckel, 1862 на основании по-
ступательного нарастания камер и завершения
открытым устьем. М.Г. Петрушевская (Petru-
shevskaya, Kozlova, 1972) и Э.О. Амон (2000) опре-
делили род Dictyomitra в семейство Archaeodicty-
omitridae Pessagno, 1976, согласно мультисегмент-
ной раковине с продольной ребристостью или
тонкоструйчатостью, а род Lithostrobus помести-
ли в семейство Stichocapsidae Haeckel, 1881, у ко-
торого 5–10 камерных колец и крупный цефалис
с внутренним поперечником до 20 мкм. К семей-
ству Stichocapsidae Haeckel, 1881 отнесен и вид
Dictyomitra scalaris Lipman (Амон, 2000).

В связи с неоднозначностью понимания позд-
немеловых видов из отряда Nassellaria, описан-
ных Липман (1952, 1962), а также с различной
трактовкой их систематической принадлежно-
сти, автором была проведена ревизия вышепере-
численных видов.

ИСПРАВЛЕННЫЕ НАЗВАНИЯ 
(EMENDATIONS)

Детальное исследование голотипов трех позд-
немеловых видов, Dictyomitra gigantea Lipman,
D. scalaris Lipman и Lithostrobus turritella Lipman,
описанных Липман (1952, 1960, 1962), показало,
что они имеют двухслойное узловатое строение
стенки и отвечают диагнозу рода Xitus Pessagno,
1977 из семейства Xitidae Pessagno, 1977. В связи с
этим пересмотрены диагнозы X. giganteus (Lip-
man, 1952), emend. nov., X. scalaris (Lipman, 1952),
emend. nov., X. turritellus (Lipman, 1952), emend.
nov. и переопределена их родовая принадлеж-
ность. Описание видов Dictyomitra striata Lipman,
1952 и Lithostrobus rostovzevi Lipman, 1960 расши-
рено и дополнено, благодаря применению мето-
дов современной микроскопии.

НЕДЕЙСТВИТЕЛЬНЫЕ НАЗВАНИЯ
Впервые название вида “Theocampe sibirica

Lipman” и его первое изображение как “Theo-
campe sibirica Lipman; ×180, сантон–кампан, За-
падно-Сибирская низменность, Тюмень (колл.
Р.Х. Липман)” без словесного описания появи-
лись в “Основах палеонтологии” (1959, с. 457,
рис. 172).

Второе опубликованное изображение T. sibiri-
ca Lipman, 1962, которое ранее фигурировало под
названием Theocampe sp. (Глазунова и др., 1960,
табл. XXXI, фиг. 7, 8) появилось только в 1962 г.
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(Липман, 1962, табл. III, фиг. 5, 6). При этом один
экземпляр Theocampe sp. (Глазунова и др., 1960,
табл. XXXI, фиг. 7) происходит из Октябрьской
скважины 1-Р, обр. 6/1 с интервала глубин 540.6–
546.6 м, а другой экземпляр Theocampe sp. (Глазу-
нова и др., 1960, табл. XXXI, фиг. 8) встречен в
Тюменской опорной скважине 1-Р, обр. 253/6 в
интервале глубин 566–567 м. Все экземпляры от-
носятся к нижней радиоляриевой толще санто-
на–кампана. T. sibirica Lipman, 1962 в рукописной
описи к коллекции значится как голотип 6/1 под
№ 32/7767.

Вид, проиллюстрированный как Lithocampe
tetracamerata Lipman, 1962 из Октябрьской сква-
жины 1-Р, обр. 6/2 с интервала глубин 540.6–
546.6 (Липман, 1962, табл. III, фиг. 15), в более
ранней работе приведен под названием Litho-
campe sp. (Глазунова и др., 1960, табл. XXXI,
фиг. 9).

Поскольку описание видов Lithocampe tetraca-
merata Lipman, 1962 и Theocampe sibirica Lipman,
1962 в публикациях отсутствует, то эти видовые
названия следует рассматривать как nomen
nudum (O’Dogherty et al., 2009).

В соответствии с требованиями МКЗН, эти
видовые названия не соответствуют критериям
пригодности. Согласно положениям глав 4 и 5
Международного кодекса зоологической номен-
клатуры (цитата), “Чтобы быть пригодным, каждое
новое название, опубликованное после 1930 г.,
должно… сопровождаться описанием или диагно-
зом со словесным указанием признаков, которые
предназначены для того, чтобы дифференцировать
данный таксон…” (Международный…, 2004, с. 56).

* * *

В приведенных ниже палеонтологических
описаниях использованы общепринятые терми-
ны. В данной работе использована классифика-
ция и систематика П. Девевера с соавт. (De Wever
et al., 2001), Л. О’Догерти с соавт. (O’Dogherty
et al., 2009) и Н. Сузуки с соавт. (Suzuki et al.,
2021), с некоторыми изменениями.

Автор выражает благодарность А.С. Алексееву
(МГУ) за поддержку идеи ревизии коллекции ра-
диолярий Р.Х. Липман и оказание содействия по
работе с коллекциями в ЦНИГР музее, О.Л. Кос-
совой и Т.Ю. Толмачевой (ВСЕГЕИ) за помощь в
оборудовании рабочего места с целью фотогра-
фирования голотипов, Э.О. Амону и М.С. Афана-
сьевой (ПИН РАН) за критические замечания и
ценные советы. Хочу выразить особую призна-
тельность сотруднице ЦНИГР музея Т.В. Кура-
жевой за оказанное внимание и помощь в работе
с коллекциями.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
К Л А С С RADIOLARIA

ПОДКЛАСС POLYCYSTINA
О Т Р Я Д NASSELLARIA

СЕМЕЙСТВО ARCHAEODICTYOMITRIDAE PESSAGNO, 1976

Род Dictyomitra Zittel, 1876, emend Pessagno, 1976

Т и п о в о й  в и д − Dictyomitra multicostata
Zittel, 1876 (Zittel, 1876, с. 274, табл. XXXIII,
фиг. 10; табл. LIV, фиг. 16); верхний мел Германии.

Д и а г н о з. Раковина многосегментная высо-
ко коническая, с продольной тонкоструйчато-
стью в виде ребер и открытым устьем. Между реб-
рами по одной поре.

В и д о в о й  с о с т а в. Более 30 видов, распро-
страненных всесветно (O’Dogherty et al., 2009).

С р а в н е н и е. Dictyomitra Zittel отличается от
других родов развитием струйчатости и наличием
пережимов между сегментами.

Dictyomitra striata Lipman, 1952

Табл. I, фиг. 1–7 (см. вклейку)

Dictyomitra striata: Липман, 1952, c. 41, табл. III, фиг. 12–
14; 1960, c. 134, табл. XXXII, фиг. 12, 13; 1962, c. 313, табл. 3,
фиг. 13, 14; Kозлова, Горбовец, 1966, с. 116, табл. 6, фиг. 2–5;
Petrushevskaya, Kozlova, 1972, c. 550, табл. 8, фиг. 12, 13; Vish-
nevskaya, 1986, табл. 1, фиг. 6; Геология …, 1987, с. 59, табл. 10,
фиг. 8; Басов, Вишневская, 1991, с. 164, табл. 12, фиг. 10; Ат-
лас …, 1993, с. 75, табл. 1, фиг. 9, табл. 11, фиг. 6; Vishnevskaya,
De Wever, 1998, с. 256, табл. 3, фиг. 21; Практическое…, 1999,
табл. 52, фиг. 14; Амон, 2000, с. 71, табл. 9, фиг. 17–19; Виш-
невская, 2001, табл. 94, фиг. 7, табл. 116, фиг. 10; Казинцова,
Вишневская, 2003, табл. 1, фиг. 21.

Dictyomitra andersoni (Campbell et Clark): Гужиков и др.,
2017, табл. 4, фиг. 21.

Dictyomitra gigantea Lipman: Амон, 2000, c. 71, табл. 10,
фиг. 1–3.

Г о л о т и п – ЦНИГР музей, № 48/6999(8/8),
целый скелет; Пензенская обл., район г. Кузнец-
ка; верхний мел, кампан (Липман, 1952, табл. III,
фиг. 12).

О п и с а н и е (по Липман, 1952, с добавления-
ми). Многосегментный, башнеобразный высоко
конический скелет, составлен семью–деcятью
сегментами, постепенно увеличивающимися в
размерах от вершины к основанию, с широким
круглым устьем на последнем нижнем сегменте.
Цефалис очень маленький, округло-конический.
Все сегменты округлые и отделены друг от друга
отчетливыми поперечными перегородками и
тонкими углубленными швами с двумя рядами
мелких пор, в результате чего края скелета волни-
стые. Поры в междукамерных перегородках круг-
лые, один ряд – сквозные, другой ряд – реликто-
вые. В апикальной части раковины иногда отме-
чаются три ряда пор. На сегментах поры
отсутствуют или представлены редкими недораз-
витыми реликтовыми формами. По всему скеле-
ту, от первых сегментов до последних, идут про-
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дольные тончайшие ребра в виде полосок, высту-
пающие на крае последнего нижнего сегмента
тонкими зубчиками. Число ребер на нижних сег-
ментах 12–14 на полуокружность; их количество
зависит от размеров скелета. На крупных экзем-
плярах число ребер максимальное.

Р а з м е р ы (в мкм): высота скелета варьирует
от 180 до 360, ширина от 85 до 135, диаметр устья
50–125. Диаметр пор 2–4.

И з м е н ч и в о с т ь. Изменчива форма скеле-
та: от форм широких в основании до более узких.
Изменчиво число сегментов и количество ребер
на них. Постоянными признаками являются: по-
степенное увеличение размеров сегментов, тон-
кие углубленные поперечные швы, тонкие про-
дольные ребра, тонкие стенки скелета. У турон-
ских экземпляров высота последних сегментов
равна высоте межкамерных швов, что составляет
1 : 1, у сантон–кампанских экземпляров это соот-
ношение равно 3–5 : 1.

С р а в н е н и е. От D. andersoni (Campbell,
Clark, 1944, с. 42, табл. 8, фиг. 25), D. densicostata
(Pessagno, 1976, с. 51, табл. 14, фиг. 10–14, 16) и
D. multicostata (Zittel, 1876, с. 81, табл. 2, фиг. 2–4),
у которых поры расположены в три–пять верти-
кальных рядов, D. striata отличается отсутствием
пор на сегментах. От D. multicostata s. s. (Pessagno,
1976, с. 52, табл. 14, фиг. 4, 5), у которого количе-
ство ребер на первых постабдоминальных сег-
ментах равно 35 на окружность, D. striata отлича-
ется значительно меньшим числом ребер.

З а м е ч а н и я. Название вида “Dictyomitra
striata Lipman” и его изображение приведено как
“Dictyomitra striata Lipman; × 180, сантон–кам-
пан, радиоляриевая толща, Кустанайская обл.,
Введенка (колл. Р.Х. Липман)” в издании, вы-
шедшем в свет в 1959 г. (Основы…, 1959, с. 457,
рис. 177). Голотип D. striata из верхнемеловых от-
ложений Русской платформы имеет несколько
большие размеры скелета, чем экземпляры
D. striata из синхронных отложений Западной
Сибири. Размеры скелетов D. striata из сантон–
кампанских отложений южной и западной частей
Западно-Сибирской низменности (в районе Вве-
денка) больше, чем из одновозрастных отложе-
ний в северной и восточной частях низменности
(в Березовском и Барабинском районах).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхний мел, турон–
маастрихт; Русская плита, Западная Сибирь, Тур-
гайский прогиб, Сахалин, Корякское нагорье,
Атлантика.

М а т е р и а л. 9 экз.

СЕМЕЙСТВО STICHOCAPSIDAE HAECKEL, 1881

Род Lithostrobus Bütschli, 1882

Т и п о в о й  в и д − Lithostrobus picus Bütschli,
1882; миоцен о. Барбадос.

Д и а г н о з. Многосегментный, конический
скелет, постепенно расширяющийся по направ-
лению к широко открытому устью, составлен пя-
тью–десятью сегментами, которые отделены друг
от друга пережимами и внутренними валиками.
Цефалис снабжен апикальным рогом. Наружные
придатки выражены в виде гребней или шипов на
втором и третьем сегментах или отсутствуют. По-
ры гексагональные, расположены в шахматном
порядке.

В и д о в о й  с о с т а в. Более 30 видов, распро-
страненных всесветно (O’Dogherty et al., 2009; Su-
zuki et al., 2021).

Lithostrobus rostovzevi Lipman, 1960, emend. nov.

Табл. I, фиг. 8–12

Lithostrobus rostovzevi: Липман, 1960, с. 133, табл. XXXII,
фиг. 1–10; 1962, с. 311, табл. 3, фиг. 7–12; Козлова, Горбовец,
1966, с. 115, табл. 5, фиг. 7–9; Vishnevskaya, De Wever, 1998,
с. 257, табл. 3, фиг. 16; Амон, 2000, с. 75, табл. 11, фиг. 1, 2, 13,
14; Вишневская, 2001, табл. 116, фиг. 2; Вишневская и др.,
2005, табл. 26/1, фиг. 16, табл. 38, фиг. 12; Popova-Goll et al.,
2005, табл. 2, фиг. 11, табл. 7, фиг. 10; Вишневская, 2010,
табл. 8, фиг. 7.

Lithostrobus turritella Lipman: Вишневская, 2010, табл. 8,
фиг. 9.

Lithostrobus ex gr. rostovzevi Lipman: Vishnevskaya, Kozlo-
va, 2012, фиг. 7G.

Г о л о т и п – ЦНИГР музей, № 24/7767 (252/3),
скелет; Западная Сибирь, Тюмень, скв. 1-Р,
гл. 565.2 м; сантон–кампан, нижняя радиолярие-
вая толща (Липман, 1960, табл. XXXII, фиг. 5).

О п и с а н и е (по Липман, 1960, с добавления-
ми). Многокамерный, конический, широкий
скелет составлен из пяти–восьми сегментов, по-
степенно увеличивающихся по высоте к основа-
нию, с широким округлым отверстием (устьем)
на последнем сегменте. Цефалис округло-кони-
ческий с большой, толстой в основании, иногда
изогнутой иглой. Торакс несет три боковые лате-
ральные иглы, расположенные на 120° друг от
друга, которые, как правило, обломаны. На цефа-
лотораксе наблюдается небольшое углубление в
виде сутуральной поры. Последующие сегменты
имеют форму усеченных конусов, отделены один
от другого неглубокими поперечными пережима-
ми. Все сегменты пронизаны порами с много-
угольными рамками (на постабдоминальных ка-
мерах шестиугольной формы), расположенными
в шахматном порядке поперечными рядами. На
каждом сегменте в вертикальном ряду по три–
пять пор и по 10–14 – на полуокружности в гори-
зонтальном ряду.

Р а з м е р ы (в мкм): высота скелета 150–270,
ширина 90–150, высота иглы 60–75, диаметр пор
7–9.

И з м е н ч и в о с т ь. Наблюдаются незначи-
тельные колебания в размерах скелета. Меняется
степень изогнутости иглы.
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С р а в н е н и е. От высококонического L. (Sti-
chopilidium) bonus (Kozlova, 1966) (Козлова, Гор-
бовец, 1966, с. 113, табл. 5, фиг. 12), имеющего
большую вершинную иглу и три длинных боко-
вых шипа, L. rostovzevi отличается меньшим раз-
мером игл и более широким конусом. От
L. zhamoidai (Kazinzova, 1979) (Казинцова, 1979,
с. 99, табл. 1, фиг. 7), имеющего по два ряда круп-
ных пор на сегмент, L. rostovzevi отличается боль-
шим числом пор на каждом сегменте в вертикаль-
ном ряду.

З а м е ч а н и я. Впервые видовое название
“Lithostrobus rostovzevi Lipman” и изображение
вида без словесного описания появились на год
раньше, в издании, вышедшем в свет в 1959 г.
(Основы…, 1959, с. 457, рис. 176) как “Lithostrobus
rostovzevi Lipman; × 180, сантон–кампан, нижняя
радиоляриевая толща, Западно-Сибирская низ-
менность, Тюмень (колл. Липман)”. Согласно
статье 21.7 “Международного кодекса …” (2004),
валидной датой вида признан 1960 г. Фотоизобра-
жение голотипа (табл. I, фиг. 9) демонстрирует
присутствие одной обломанной латеральной иг-
лы, наличие двух латеральных игл хорошо видно
на других экземплярах (табл. I, фиг. 10, 11).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Сантон, кампан; уме-
ренные и высокие широты России (Западная Си-
бирь, Тургайский прогиб, Приполярный Урал,
Русская плита, Западная Камчатка).

М а т е р и а л. 8 экз.

СЕМЕЙСТВО XITIDAE PESSAGNO, 1977

Род Xitus Pessagno, 1977

Т и п о в о й  в и д − Xitus plenus Pessagno, 1977,
нижний мел, верхний альб, Калифорния.

Д и а г н о з. Многосегментный, веретеновид-
ный двухслойный скелет, постепенно расширяю-
щийся по направлению к середине раковины и
заужающийся к открытому устью, составлен пя-
тью–десятью сегментами, которые отделены друг
от друга пережимами и внутренними валиками.
Внутренний слой ячеистый, поры гексагональ-
ные, расположены в шахматном порядке. Внеш-
ний слой узловатый, состоит из бугорков, соеди-
ненных с внутренним слоем многочисленными
перекладинами. Цефалис может быть снабжен
короткой апикальной иглой.

В и д о в о й  с о с т а в. Более 30 видов, распро-
страненных всесветно (O’Dogherty et al., 2009; Su-
zuki et al., 2021).

Xitus giganteus (Lipman, 1952), emend. nov.

Табл. I, фиг. 21–23

Dictyomitra gigantea: Липман, 1952, c. 42, табл. III, фиг. 11.

Xitus asymbatos (Foreman): Vishnevskaya, De Wever, 1998,
с. 257, табл. 1, фиг. 11.

Г о л о т и п – ЦНИГР музей, № 46/6999(16/45);
Пензенская область, район г. Кузнецк; верхний
мел, сантон (Липман, 1952, табл. III, фиг. 11).

О п и с а н и е (по Липман, 1952, с добавления-
ми). Скелет крупный, конический, многокамер-
ный, башнеобразный, с очень широким основа-
нием, составлен семью сегментами. Цефалис
округло-конический гладкий, без пор; торакс
овально-округлый мелкопористый, без бугорков
(туберкул по: Pessagno, 1977). Каждый последую-
щий сегмент имеет двухслойное узловатое строе-
ние стенки, несколько шире предыдущего, так
что получается ступенчатое строение скелета,
осложненное крупными узловатыми бугорками-
туберкулами, из-за чего скелет в препарате прак-
тически непрозрачен. Внутренний слой ячеи-
стый, поры гексагональные, расположены в шах-
матном порядке. Внешний слой узловатый, со-
стоит из бугорков, соединенных с внутренним
слоем многочисленными перекладинами. В оп-
тическом микроскопе на третьем сегменте разли-
чимы четыре бугорка на полуокружности. На
каждом из последующих сегментов наблюдаются
два ряда бугорков, расположенных в шахматном
порядке по пять–семь в горизонтальном ряду на
полуокружности. Последний нижний сегмент
также несет два ряда бугорков, имеет широкое
круглое устье, слабо зауженное в терминальной
части. Сегменты покрыты мелкими, тесно распо-
ложенными, неясно различимыми порами. На
тораксе видно восемь пор в горизонтальном ряду
на полуокружности и пять пор в вертикальном
ряду, на третьем сегменте соответственно 15 пор в
горизонтальном ряду и семь пор в вертикальном.

Р а з м е р ы (в мкм): высота скелета голотипа
345, ширина 197. Диаметр пор 4–6.

И з м е н ч и в о с т ь. Наблюдаются значитель-
ные колебания в размерах скелета.

С р а в н е н и е. От других видов отличается на-
личием двух рядов бугорков на всех сегментах,
кроме цефалоторакса.

З а м е ч а н и я. Узловатое строение стенки и
мелкая пористость остаются постоянными.
Плотность бугорков и перекладин внешнего слоя
настолько высокая, что практически скрывает
ячеистое строение внутреннего слоя. Еще
Г.Э. Козлова при описании вида Dictyomitra (?)
nodosa Kozlova (Козлова, Горбовец, 1966, c. 117–
118, табл. 4, фиг. 8), название которого происхо-
дит от узловатого строения стенки, отмечала, что
он близок по строению к D. gigantea Lipman и
D. scalaris Lipman, а к роду Dictyomitra отнесен
условно. Х. Форман (Foreman, 1968) также указы-
вала на родство D. gigantea Lipman, D. scalaris Lip-
man и D. (?) nodosa Kozlova со Stichomitra asym-
batos Foreman (Foreman, 1968, с. 73, табл. 8,
фиг. 10 а–с), но не на идентичность.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Турон–сантон; Рус-
ская плита. В сантоне района г. Кузнецк обычно
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встречается вместе с Oxytoma tenuicostata (Ro-
emer).

М а т е р и а л. 2 экз.

Xitus scalaris (Lipman, 1952), emend. nov.

Табл. I, фиг. 24–26

Dictyomitra scalaris: Липман, 1952, c. 42, табл. III, фиг. 10.
Dictyomitra (?) nodosa Kozlova: Козлова, Горбовец, 1966,

c. 117, 118, табл. 4, фиг. 8.
Stichocapsa scalara (Lipman): Амон, 2000, c. 74, табл. 10,

фиг. 15, 16.
Xitus asymbathos (Foreman): Первушов и др., 2015, рис. 12,

фиг. 34.
Г о л о т и п – ЦНИГР музей, № 46/6999(16/4),

скелет; Пензенская обл., район г. Кузнецк; верх-
ний мел, сантон (Липман, 1952, табл. III, фиг. 10).

О п и с а н и е (по Липман, 1952, с добавления-
ми). Скелет крупный, конический, многокамер-
ный, башнеобразный, постепенно расширяю-
щийся к основанию, составлен шестью–семью
камерами округлой формы. Цефалис округло-ко-
нический, гладкий, без пор; торакс овально-
округлый, гладкий, мелкопористый, каждый по-
следующий сегмент шире предыдущего, имеет
двухслойное узловатое строение стенки, несет бу-
горки по два-три в вертикальном ряду и пять–во-
семь на полуокружности в горизонтальном. В опти-
ческом микроскопе бугорки отчетливо различимы,
начиная с третьего сегмента на полуокружности
скелета. На каждом из последующих сегментов
наблюдаются по три ряда узлов, расположенных в
шахматном порядке по пять–семь в горизонталь-
ном ряду на полуокружности. Последний ниж-
ний сегмент несет два ряда узлов в вертикальном
ряду, имеет слабо зауженное круглое отверстие.
Сегменты внутреннего слоя покрыты мелкими,
тесно расположенными порами. На тораксе вид-
но восемь пор в горизонтальном ряду на полу-
окружности и пять пор в вертикальном ряду, на
третьем сегменте, соответственно, 15 пор в гори-
зонтальном ряду и семь в вертикальном. На неко-
торых экземплярах на четвертом сегменте видно
до 30 пор в горизонтальном ряду и до 15 пор в вер-
тикальном ряду, что хорошо наблюдается на
изображениях, полученных в сканирующем элек-
тронном микроскопе.

Р а з м е р ы (в мкм): высота скелета от 270 до
300, ширина от 150 до 160. Диаметр пор 3–4.

С р а в н е н и е. От других видов отличается
числом и расположением бугорков на камерах и
большим числом пор в вертикальном ряду.

З а м е ч а н и я. Еще при первом описании ви-
да Dictyomitra (?) nodosa Kozlova (Козлова, Гор-
бовец, 1966, c.117, 118, табл. 4, фиг. 8), название ко-
торого происходит от латинского слова nodosus –
узловатый, отмечалось, что по строению стенки
он близок к D. scalaris Lipman и D. gigantea Lip-
man. Поскольку узловатость стенки не характер-
на роду Dictyomitra, то принадлежность данного
таксона к роду Dictyomitra принята как условная.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Сантон–кампан;
Русская плита, Западная Сибирь, Южное Зауралье.

М а т е р и а л. 4 экз.

Xitus turritellus (Lipman, 1952), emend. nov.

Табл. I, фиг. 13–20

Lithostrobus turritella: Липман, 1952, c. 41, табл. III, фиг. 8, 9.
Xitus sp. B: Gorka, 1989, с. 347, табл. 13, фиг. 4.
Lithostrobus turritellus Lipman: Амон, 2000, c. 74, табл. 10,

фиг. 18.
Xitus asymbatus (Foreman): Казинцова, 2000, табл. 2,

фиг. 13.
?Xitus mirus Steiger: Ohmert, 2011, табл. 9, фиг. 19–22.
?Spongocapsula physaema Ohmert: Ohmert, 2011, с. 85,

табл. 8, фиг. 30.
?Eucyrtis carnegiense (Campbell et Clark): Вишневская

и др., 2014, рис. 5, фиг. 15.
Xitus grandis (Campbell et Clark): Первушов и др., 2015,

рис. 12, фиг. 29.
Xitus turitellus (Lipman): Первушов и др., 2015, рис. 12,

фиг. 30.
Lithostrobus sp.: Гужиков и др., 2017, табл. 4, фиг. 25.
Г о л о т и п – ЦНИГР музей, № 44/6999(8/5),

скелет; Пензенская обл., район г. Кузнецк; верх-
ний мел, кампан.

О п и с а н и е (по Липман, 1952, с добавления-
ми). Скелет крупный, многокамерный, составлен
из пяти высоких округлых сегментов, башнеоб-
разный, конический, широкий в основании, с от-
крытым устьем на последнем нижнем сегменте.
Цефалис маленький, округлой формы, несет
острую вершинную иглу; торакс мелкопористый,
несет по 10–12 пор в горизонтальном ряду и по
4‒6 в вертикальном. Остальные три сегмента к
основанию постепенно увеличиваются в ширине
и высоте. Сегменты отделены отчетливыми попе-
речными перегородками. Все сегменты на внут-
реннем слое покрыты мелкими округлыми пора-
ми, расположенными в шахматном порядке. На
последних двух сегментах по 24 поры в горизон-
тальном ряду и по 12 в вертикальном. Третий по-
стабдоминальный сегмент, четвертый и пятый
сегменты имеют двухслойное, узловатое строе-
ние, несут по четыре–шесть узлов в вертикаль-
ном ряду и по 9–11 в горизонтальном. На послед-
нем, пятом, сегменте узлы менее выражены, устье
слабо заужено.

Р а з м е р ы (в мкм): высота скелета 270, шири-
на 135, диаметр пор 5.

С р а в н е н и е. От других видов отличается
большим числом узлов на камерах.

З а м е ч а н и я. Форман (Foreman, 1968) при
описании Stichomitra asymbatos (Foreman, 1968,
с. 73, табл. 8, фиг. 10 а–с) в разделе Дискуссия
указывала группу родственных видов, среди ко-
торых, кроме Dictyomitra scalaris Lipman, D. gi-
gantea Lipman и D. (?) nodosa Kozlova, были Eu-
cyrtis (Eucyrtidium) carnegiense positasense (Camp-
bell et Clark) и Xitus (Acanthocyrtis) grandis
(Campbell et Clark). В настоящее время к этой
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группе можно отнести и X. (Lithostrobus) turritel-
lus (Lipman, 1952), emend. nov.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхний мел, сан-
тон–маастрихт; Русская плита, Зауралье, Запад-
ная Европа.

М а т е р и а л. 7 экз.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I
Ревизованные позднемеловые радиолярии из колл. Р.Х. Липман и дополнительные экземпляры автора (фиг. 4–7, 10–12,
18–20, 23, 26). Длина масштабной линейки 100 мкм.
Фиг. 1–7. Dictyomitra striata Lipman, 1952: 1, 2 – голотип ЦНИГР музей № 48/6999(8/8): 1 – рисунок из: Липман, 1952,
табл. III, фиг. 12; 2 – фото в световом микроскопе; 3 – экз. ЦНИГР музей № 50/6999(8/4); Пензенская обл., район
г. Кузнецк; кампан; 4 – экз. ГИН, № 2014-2-26, обр. 3011/13; Саратовская обл., Нижняя Банновка; кампан; 5 – экз.
ГИН, № К22/101; Зап. Сибирь, Усть-Манья, Березовская скв. 22, гл. 110–114 м, обр. 57; кампан; 6 – экз. № 418Х-18-10
из колл. В.А. Маринова; Зап. Сибирь, Омско-Тазовский р-н, скв. Харампурская 418, гл. 1056 м; верхний турон, зона
Pseudoclavulina hastatа; 7 – экз. ГИН, № К22/102; местонахождение и возраст как у фиг. 5.
Фиг. 8–12. Lithostrobus rostovzevi Lipman, 1960: 8, 9 – голотип ЦНИГР музей № 24/7767 (252/3): 8 – рисунок из: Лип-
ман, 1960, табл. XXXII, фиг. 5; 9 – фото в световом микроскопе; Зап. Сибирь, Тюмень, скв. 1-Р, гл. 565.2 м, нижняя
радиоляриевая толща; сантон–кампан; 10 – экз. ГИН, № K22−1a−57/1-039; 11 – экз. ГИН, № K22−033; Зап. Сибирь,
Усть-Манья, Берeзовская скв. 22, гл. 110–114 м, обр. 57; кампан; 12 – экз. ГИН, № 2019-3-73; Зап. Сибирь, скв. Ново-
супринская 10602; кампан, березовская свита.
Фиг. 13–20. Xitus turritellus (Lipman, 1952), emend. nov.: 13–15 – голотип ЦНИГР музей № 44/6999(8/5): 13 – рисунок
из: Липман, 1952, табл. III, фиг. 8; 14, 15 – фото в световом микроскопе: 14 – резкость на кситоидную структуру стенки,
15 – резкость на вершинную иглу и цефалис; 16, 17 – экз. ЦНИГР музей № 44/6999(8/15): 16 – рисунок из: Липман,
1952, табл. III, фиг. 9; 17 – фото в световом микроскопе; Пензенская обл., район г. Кузнецка; кампан; 18 – экз. ГИН,
№ 2014-1-69; 19 – экз. ГИН, № 2014-1-96, обр. 6; 20 – экз. ГИН, № 2014-1-111, обр. 3; Саратовская обл., Кокурино;
кампан.
Фиг. 21–23. Xitus giganteus (Lipman, 1952), emend. nov.: 21, 22 – голотип ЦНИГР музей № 46/6999(16/45): 21 – рисунок
из: Липман, 1952, табл. III, фиг. 11; 22 – фото в световом микроскопе; Пензенская обл., район г. Кузнецк; сантон; 23 –
экз. ГИН, № 112-S5-6-3, изображение в СЭМ; Московская обл., Папертники; турон.
Фиг. 24–26. Xitus scalaris (Lipman, 1952), emend. nov.: 24, 25 – голотип ЦНИГР музей № 46/6999 (16/4): 24 – рисунок
из: Липман, 1952, табл. III, фиг. 10; 25 – фото в световом микроскопе; Пензенская обл., район г. Кузнецк; сантон; 26 –
экз. ГИН, № 2014-1-93, изображение в СЭМ из: Первушов и др., 2015, рис. 12, фиг. 34; Саратовская обл., Кокурино,
обр. 6; кампан.

Revision of the Late Cretaceous Species of the Order Nassellaria (Radiolaria)
from the R.Kh. Lipman Collection

V. S. Vishnevskaya
Geological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119017 Russia

A detailed analysis of the holotypes of Late Cretaceous species of the genera Dictyomitra Zittel, 1876 and
Lithostrobus Bütschli, 1882 (Radiolaria) from the collection of R.Kh. Lipman was carried out. It is shown that
not all of them belong to these. The belonging of Dictyomitra gigantea Lipman, D. scalaris Lipman, and Litho-
strobus turritella Lipman to the genus Xitus Pessagno, 1977 was established. The diagnoses of three species,
X. giganteus (Lipman, 1952), emend. nov., X. scalaris (Lipman, 1952), emend. nov., and X. turritellus (Lip-
man, 1952), emend. nov., are emended. Species published without appropriate descriptive material are con-
sidered Lithocampe tetracamerata Lipman nom. nud. and Theocampe sibirica Lipman nom. nud.

Keywords: Radiolarians, Santonian–Campanian, Russian Plate, Western Siberia
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На основании изучения коллекций каменноугольных хонетид из разных районов мира и литератур-
ных материалов составлен обзор родового разнообразия, стратиграфического и географического
распространения этих брахиопод на фоне геологических событий в карбоне. Отчетливое обновле-
ние родового состава хонетид происходило в начале периода, на границе с девоном и на рубеже ран-
него и среднего карбона. Рассмотрены отличия в развитии ранне- и средне–позднекаменноуголь-
ных комплексов хонетид в зависимости от колебаний глубины морских бассейнов. В раннем карбо-
не отмечено обратное соотношение скорости изменения разнообразия хонетид с частотой
колебаний уровня моря. В среднем и позднем карбоне эта скорость не зависит от частоты эвстати-
ческих флюктуаций, что, возможно, связано с усилением у хонетид сосудистой системы, свидетель-
ствующим об интенсификации функций питания и дыхания. Среди каменноугольных хонетид от-
мечено явление гетерохронной гомеоморфии. Гигантизм, присущий только позднетурнейским и
визейским родам раннего карбона, по-видимому, объясняется, по аналогии с гигантизмом совре-
менных морских беспозвоночных, увеличением глубины бассейнов в это время, для которого ха-
рактерно наибольшее в карбоне развитие трансгрессий и погружений.

Ключевые слова: каменноугольные брахиоподы, Chonetida, родовой состав, стратиграфическое и
географическое распространение, гигантизм, гомеоморфия
DOI: 10.31857/S0031031X22050026

Отряд Chonetida является одной из наиболее
многочисленных и широко распространенных
стратиграфически, географически и фациально
групп брахиопод в карбоне мира. Они встречают-
ся почти во всех фаунистически охарактеризо-
ванных отложениях карбона, накопление кото-
рых происходило на территориях от лагун и при-
брежного мелководья до открытого моря, как в
обстановках с нормальными гидрологическими
показателями, так и в условиях с аномальной по-
движностью воды – в области волнового поля и в
затишных участках, а также аномального химиз-
ма – повышенной солености и примеси вулка-
ногенных продуктов. Хонетиды встречаются в
различных типах органогенных известняков, в
обломочных породах, в т.ч. в гравелитах и в вулка-
ногенно-обломочных породах (Иванова, 1949,
1958; Сарычева и др., 1962; Осипова и др., 1971;
Афанасьева, 1988; Афанасьева, Невесская, 1994 и
др.). Географическое распространение родов хо-
нетид в основном широкое, а иногда и повсемест-
ное, соответствующее слабой географической
дифференциации морских бассейнов карбона.
Комплексы хонетид обнаруживают отчетливые

хронологические изменения состава на протяже-
нии периода, особенно в раннем карбоне. Такой
тип распространения группы делает ее весьма
ценной для разработки стратиграфии карбона на
всех уровнях, включая зональный, и для понима-
ния специфики развития брахиопод и морской
биоты в целом в каменноугольном периоде.

Родовое разнообразие хонетид в карбоне вос-
станавливается после вымирания в позднем дево-
не. Хотя оно и не достигает раннедевонского мак-
симума, но является весьма значительным – более
40 родов. Представлены оба крупных надсемей-
ства хонетид – Chonetoidea и Anoplioidea.

Ниже приводится полный родовой состав ка-
менноугольных хонетид.

Надсемейство Chonetoidea: Daviesiella Waagen,
1884; Plicochonetes Paeckelmann, 1930; Semenewia
Paeckelmann, 1930; Lissochonetes Dunbar et Con-
dra, 1932; Mesolobus Dunbar et Condra, 1932; Airto-
nia Cope, 1934; Rugosochonetes Sokolskaja, 1950;
Megachonetes Sokolskaja, 1950; Chonetinella Rams-
bottom, 1952; Eolissochonetes Hoare, 1960; Gibbo-
chonetes Aisenverg, 1960; Delepinea Muir-Wood,

УДК 564.82.833.735.1

EDN: TXIGBE
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1960; Neochonetes Muir-Wood, 1962; Retichonetes
Muir-Wood, 1962; Tulcumbella Campbell, 1963; Sul-
cataria Cooper et Grant, 1969; Komiella Barchatova,
1970; Schistochonetes Roberts, 1971; Paramesolobus
Afanasjeva, 1975; Trichochonetes Roberts, 1976;
Leiochonetes Roberts, 1976; Jakutochonetes Afanas-
jeva, 1976; Sokolskaya Aisenverg, 1980; Prorugaria
Waterhouse, 1982; Isochonetes Aisenverg, 1985; Cap-
illomesolobus Pecar, 1986; Riosanetes Martinez
Chacon et Winkler Prins, 2000; Thuringochonetes Af-
anasjeva, 2002; Robertsella Chen et Shi, 2003; Ait-
egounetes Chen et Shi, 2003.

Надсемейство Anoplioidea: Tornquistia Paeckel-
mann, 1930; Anopliopsis Girty, 1938; Globosochone-
tes Brunton, 1968; Caenanoplia Carter, 1968; Subglo-
bosochonetes Afanasjeva, 1975; Costachonetes Wa-
terhouse, 1975; Yagonia Roberts, 1976; Saharonetes
Havlicek, 1984; Chilenochonetes Isaackson et Dutro,
1999; Paleoanopliosis Afanasjeva, 2002; Gonzalezius
Taboada, 2004.

Обзор стратиграфического и географического
распространения родов каменноугольных хоне-
тид составлен на основании изучения коллекций
из различных районов России (Русская платфор-
ма, Урал, Восточная Арктика, Северный Кавказ,
Кузнецкий бассейн, Забайкалье, Северо-Восточ-
ные и Дальневосточные районы), Донбасса, Ка-
захстана, Средней Азии, Памира, Англии, Бель-
гии, Монголии, США, Австралии. Привлечены
также литературные данные по распространению
родов хонетид по всему миру.

Были использованы основные публикации
следующих авторов: Айзенверг, 1971, 1980, 1985;
Афанасьева, 1975а, б, 1976, 1988, 2002, 2015, 2022;
Бархатова, 1970; Безносова и др., 1962; Бубличен-
ко, 1956; Григорьева и др., 1984; Наливкин, 1937,
1979; Сарычева и др., 1963; Симорин, 1956; Со-
кольская, 1950, 1960; Чернышев, 1902; Archbold,
1982; Bahrammanesh et al., 2011; Brand, 1970; Brun-
ton, 1968; Campbell, Engel, 1963; Carter, 1988;
Chao, 1928; Chen, Shi, 2002, 2003; Davidson, 1862;
Dunbar, Condra, 1932; Girty, 1938; Hoare, 1960;
Isaackson, Dutro, 1999; Koninck, 1847; Martinez
Chacon, Winkler Prins, 2005; Mottequin et al., 2015;
Muir-Wood, 1962, 1965; Paeckelmann, 1930; Qiao,
Shen, 2012; Racheboeuf, 2000, 2006; Ramsbottom,
1952; Roberts, 1971, 1976; Shen et al., 2005, 2017; Shi
et al., 2005; Taboada, 2004; Taboada, Shi, 2009; Waa-
gen, 1884; Waterhouse, 1982; Weller, 1914; Winkler
Prins, 1968 и др.

В ряде случаев при изучении ранее описанных
коллекций и литературного материала проводи-
лась ревизия родового состава, в результате кото-
рой менялись родовые названия.

С самого начала каменноугольного периода,
уже в раннем турне, состав хонетид почти полно-
стью обновляется по сравнению с фаменским ве-
ком позднего девона. Из родов, распространенных

в девоне, в карбон переходят только Retichonetes и
Plicochonetes, которые продолжают существовать
на Русской платформе (лихвинский надгори-
зонт). Кроме того, Retichonetes распространен в
Центральном Казахстане (симоринские слои), на
северо-востоке России в бассейне р. Омолон
(элергетхынская свита) и в штате Айова в США;
Plicochonetes – на Рудном Алтае (тарханская сви-
та), в Рейнской области в Германии (зона Gatten-
dorphia) и в штате Миссури в США (Louisiana
Limestone).

Впервые появляются роды: Rugosochonetes –
на Русской платформе (малевский и упинский
горизонты) и в штате Айова в США (Kinderhook
Group), Subglobosochonetes – на Русской плат-
форме (малевский горизонт), Thuringochonetes,
Paleoanopliopsis – в Тюрингских и Рейнских
Сланцевых горах Германии (зона Gattendorphia),
Chilenochonetes – на севере Чили.

В позднем турне продолжает существовать род
Rugosochonetes, ареал которого значительно рас-
ширяется. Он встречен на Русской платформе
(черепетский горизонт), на Урале (кыновский,
кизеловский, лихвенский горизонты и ишимские
слои), в Казахстане (кассинские, русаковские,
ишимские слои), в Кузнецком бассейне (тайдон-
ский и нижнетерсинский горизонты), в Средней
Азии, в Рудном Алтае (бухтарминская свита), в
Кантабрийских горах на севере Испании (Ve-
gamian Formation), широко на севере Западной
Европы, в Юго-Западном Китае (Yudong Forma-
tion), в Восточной Австралии (зоны Tulcumbella
tenuistriata, Schellwienella cf. burlingtonensis), в Се-
веро-Западной Австралии (Burt Range Forma-
tion), в Северной Америке (Burlington Limestone,
Keokuk Limestone).

Впервые появляются роды Megachonetes,
Delepinea, Semenewia, Tulcumbella, Gibbochone-
tes, Caenanoplia.

Род Megachonetes распространен на Русской
платформе, на Урале (кизеловский горизонт), в
Мугоджарах, в Киргизии (акчеташская свита), в
Кузнецком бассейне (нижнетерсинский горизонт)
и широко в Западной Европе; род Delepinea – на
Урале (березовская свита, кизеловский гори-
зонт), в Западной Европе и в Новом Южном
Уэльсе в Австралии (Burindi Group); род Semene-
wia – на территории Англии, Франции, Бельгии,
Германии; род Tulcumbella – в Новом Южном
Уэльсе в Австралии (Tulcumba Sandstone); род
Gibbochonetes – на Урале (алатаусская свита); род
Caenanoplia – в штате Миссури в США (низы
Burlington Limestone), в Северном Иране (Mo-
barak Formation).

Существование родов Tulcumbella, Subglobo-
sochonetes, Caenanoplia, Gibbochonetes ограниче-
но только турнейским веком. Роды Rugosochone-
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tes, Plicochonetes, Delepinea, Megachonetes, Seme-
newia переходят в последующий визейский век.

В визейском веке, наряду с ранее существовав-
шими родами, впервые появляются роды Daviesi-
ella, Airtonia, Tournquistia, Schistochonetes, Globo-
sochonetes, Leiochonetes, Trichochonetes, Yagonia,
Robertsella, Aitegounetes.

Род Rugosochonetes распространен на Русской
платформе (тульский и алексинский горизонты),
в Волго-Уральской области (елоховский гори-
зонт), в Казахстане, на Рудном Алтае (ульбинская
свита), в Западной Европе, в Свентокшиских го-
рах в Польше (зона Goniatites granosus), на севе-
ро-западе Ирландии (Meenymore Formation), в
горах Китаками в Японии, в Ливии, в Северо-За-
падном Китае, в Восточной (зоны Rhipidomella
fortimuscula, Schellwienella cf. burlingtonensis) и
Северо-Западной Австралии (Utting Calcarenite);
род Megachonetes – на Русской платформе (туль-
ский, алексинский, михайловский, веневский го-
ризонты), на Урале (косьвинский, тульский,
алексинский, михайловский, веневский горизон-
ты), на Донбассе, на Новой Земле, в Ферганской
долине, в Каратау, в Мугоджарах, на Северном
Хараулахе, в Сетте-Дабане (куранахская свита), в
Польше, в Кантабрийских горах на севере Испа-
нии (Genicera Formation, Gete Member), широко в
Западной Европе, в Северной Америке, на Кунь-
Луне на северо-западе Китая, в Восточной (зоны
Schellwienella cf. burligtonensis, Orthotetes australis)
и Северо-Западной Австралии (Burville Beds); род
Delepinea – на Русской платформе (тульский,
алексинский, михайловский горизонты), на Ура-
ле (косьвинский, тульский, алексинский, михай-
ловский, веневский горизонты), на Новой Земле,
на Донбассе (горизонты C1va, C1vf), в Северной
Киргизии (каракиинская свита), в Западной Ев-
ропе, в Марокко, в Центральном Китае, в Японии
(Akioshi Limestone Group, Delepinea sinuata Zone),
в Северо-Западной Австралии и Новом Южном
Уэльсе; род Semenewia – на территории Бельгии,
Великобритании, Франции, Германии; род Torn-
quistia – на Русской платформе (тульский, михай-
ловский горизонты), в Донецком бассейне (гори-
зонты C1va, C1vf, C1vg1), в Свентокшиских горах
Польши (зона Goniatites granosus), в Испании,
Англии, Шотландии, Ирландии и в Германии;
род Daviesiella – в Великобритании (подзоны C2,
S1, S2, D1); род Airtonia – в Англии (подзона С2),
в Северной Ирландии, в Северо-Западной Ав-
стралии (Burville Beds); род Schistochonetes – в
Северо-Западной Австралии (Utting Calcarenites);
род Leiochonetes – в Восточной Австралии (от
подзоны Gigantoproductus tenuirugosus зоны
Delepinea aspinosa до зоны Rhidomella fortimuscu-
la); род Trichochonetes – в Восточной Австралии
(от подзоны Inflatia elegans зоны Delepinea aspino-
sa до зоны Delepinea fortimuscula); род Yagonia – в
Западной Аргентине (Maliman Formation), в За-

падной Австралии (Booti Sandstone, Yagon Silt-
stone, Berrico Cruk Formation, Buskets Gap Forma-
tion); род Robertsella – в Новом Южном Уэльсе
Австралии и в Северо-Западном Китае; род Ait-
egounetes – в Северо-Западной Австралии и Севе-
ро-Западном Китае (средняя часть Heshilafu For-
mation), род Globosochonetes – в Германии, на се-
веро-западе Ирландии (Meenymore Formation), в
Северо-Западной Австралии (Burville Beds).

В серпуховском веке родовой состав хонетид
резко сокращается. Продолжают существовать
ранее появившиеся роды Rugosochonetes, Torn-
quistia и Yagonia. Впервые появляются роды Ano-
pliopsis и Gonzalezius, распространение которых
ограничено этим веком.

Род Rugosochonetes известен с Русской плат-
формы (стешевский и протвинский горизонты), в
Англии, Шотландии, Ирландии, Чехии (нижний
намюр, намюр А, подзона Е1), в Испании (Mere
Beds) и Северо-Западном Китае (Zhanpo Forma-
tion); род Tornquistia – из Шотландии и Испании
(Mere Beds); род Yagonia – из Западной Aргенти-
ны (Malinan Formation) и Западной Австралии;
род Anopliopsis – из штатов Техас, Теннеси,
Оклахома США (Chester Series); род Gonzalezius –
из Аргентины.

На рубеже раннего и среднего карбона проис-
ходит обновление родового состава и одновре-
менное сокращение числа родов хонетид. Все ро-
ды башкирского века, а именно – Neochonetes,
Chonetinella, Lissochonetes, Eolissochonetes, Jaku-
tochonetes, Sokolskaya, Neotornquistia – появля-
ются впервые. Существование Jakutochonetes и
Sokolskaya ограничено только башкирским ве-
ком, а остальные роды переходят в последующий
московский век.

Род Neochonetes распространен на Русской
платформе (подмартьяновская свита, частично),
на Донбассе (известняки Е), в Северо-Восточном
Казахстане (керегетасская свита), в Верхоянье
(тиксинская свита), в Кантабрийских горах Ис-
пании (San Emiliano Formation), в Северном Таи-
ланде, в штатах Техас (Bends Series), Нью-Мекси-
ко (Morrow Group, Atoka Group) и Огайо (Ports-
ville Group) США; род Chonetinella – на Таймыре
(макаровский горизонт), в Северо-Восточном
Казахстане (керегетасская свита), в Кантабрий-
ских горах Испании (San Emiliano Formation), в
Северном Таиланде, в штате Небраска США
(Atoka Group); род Lissochonetes – в Северо-Во-
сточном Казахстане (керегетасская свита), в Ко-
лымо-Омолонском массиве (магарский гори-
зонт), в штате Оклахома США (Morrow Group), в
Новом Южном Уэльсе Австралии (Baskets Gap
Formation, Branch Creek Formation); род Eolisso-
chonetes – в Колымо-Омолонском массиве (аги-
джинская и ольчинская свиты), в штатах Кентук-
ки (Portsville Group) и Оклахома (Morrow Group)
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США; род Jakutochonetes – в Северном Верхо-
янье (юпэнчинская свита); род Sokolskaya – на
Русской платформе, на Урале, в Донецком бассей-
не (известняк Е), в Кантабрийских горах Испании
(San Emiliano Formation); род Neotornquistia – на
Русской платформе (черемшанский горизонт), в
Колымо-Омолонском массиве (магарская свита),
в Кантабрийских горах Испании (San Emiliano
Formation), в штате Техас в США.

В московском веке преобладают роды, пере-
шедшие из башкирского века: Neochonetes, Cho-
netinella, Lissochonetes, Eolissochonetes и Neotorn-
quistia. Впервые появляются роды Mesolobus и
Paramesolobus, которые продолжают существо-
вать в позднем карбоне, и род Riosanetes, в своем
распространении ограниченный только москов-
ским веком.

Род Neochonetes распространен на Русской
платформе (верейский, каширский, подольский
и мячковский горизонты), в Приуралье (под-
мартьяновская свита, частично мартьяновская и
надмартьяновская свиты), на Донбассе, в Северо-
Восточном Казахстане (слои с чакельмесским
комплексом частично, керегетасская свита ча-
стично), в Кантабрийских горах Испании, в шта-
тах Нью-Мексико, Небраска (Charokeo Group),
Оклахома (Des Moins Series, Wowoka Formation),
Техас (Mineral Wells Formation) США, в Северо-
Западном Китае (Xiaohaizi Formation); род Cho-
netinella – в Северо-Восточном Казахстане (кере-
гетасская свита частично), в Западной Европе
(вестфальский ярус), в Фергане, США в штатах
Огайо, Нью-Мексико (Des Moins Series), Айова,
Миссури (Des Moins Series, Cherokeo Shale), Не-
браска (Des Moins Series, Marmaton Group), Техас
(Mineral Wells Formation, Millsap Lake Formation)
США; род Lissochonetes – на Русской платформе
(подольский горизонт), в Северо-Восточном Ка-
захстане (керегетасская свита частично, слои с
коксуйским комплексом частично), в Бельгии
(вестфальский ярус), в Кантабрийских горах Ис-
пании (Fusulinella B2 subzone), в штате Айова
США (Des Moins Series), в Перу, Бразилии, в Но-
вом Южном Уэльсе Австралии (Duckets Gap For-
mation частично); род Eolissochonetes – в штатах
Огайо, Айова, Миссури (Des Moins Series) и Кен-
тукки (Kendrick Shale, Fottsville Series) США; род
Mesolobus – в штатах Миссури, Нью-Мексико
(Des Moins Series) и Небраска (Marmatone Group,
Cherokeo Group) США; род Paramesolobus – в
Кантабрийских горах Испании (Branosera Forma-
tion частично), в штатах Миссури и Нью-Мекси-
ко (Des Moins Series, Atoka Group) США; род
Neotornquistia – на Русской платформе (верей-
ский горизонт), в Западной Европе, в штатах Не-
браска и Техас США; род Riosanetes – в Канта-
брийских горах Испании.

В позднем карбоне продолжают существовать
роды, появившиеся в среднем карбоне – Neocho-
netes, Chonetinella, Lissochonetes Eolissochonetes,
Mesolobus, Paramesolobus и Neotornquistia. Впер-
вые появляются роды Quadrochonetes, Sulcataria,
Prorugaria и Costachonetes. Родовые комплексы
хонетид касимовского и гжельского веков позд-
него карбона почти не различаются, и поэтому
рассматриваются как единый этап.

Род Neochonetes распространен на Русской
платформе (хамовнический, кревякинский гори-
зонты касимовского яруса и русавкинский гори-
зонт гжельского яруса), в Приуралье, на Урале, на
Новой Земле, на Западном Шпицбергене, в До-
нецком бассейне (араукаритовая свита), в Севе-
ро-Восточном Казахстане (слои с чакельмесским
комплексом частично), на Памире, в Ферганской
долине, в Северо-Западной Испании (Burruelo
Formation), на северо-западе Китая (касимовсий
ярус), в Японии (Miaokou Formation), в Северном
Таиланде и Малайзии (Aring Formation), в штатах
Техас (Virgil Series, Canyon Series, Grandford For-
mation, Brad Formation), Айова (Missouri Series,
Deep Creek Formation), Колорадо (Hermosa For-
mation), Канзас (Missouri Series, Staton Formation,
Virgil Series, Silver Lake Shale, Scranton Shale For-
mation), Небраска (Douglas Group, Wabansee
Group) США; род Chonetinella – на Русской плат-
форме (кревякинский, дорогомиловский гори-
зонты касимовского яруса и русавкинский, псев-
дофузулиновый горизонты гжельского яруса), в
Приуралье, на Урале (зилимские слои, коровый и
швагериновый горизонты), в Донецком бассейне
(авиловская свита, зоны С3а, С3р, известняк О5),
на Таймыре (турузовский горизонт), на Новой
Земле, на Западном Шпицбергене, в Средней
Азии, в Венгрии, в Северном Таиланде, в штатах
Айова, Оклахома, Канзас, Миссури (Missouri Se-
ries, Kansas City Group, Douglas Group, Lansing
Group), Колорадо (Hermosa Formation) и Небрас-
ка (Missouri Series, Lansing Group) США; род Lis-
sochonetes – на Русской платформе (касимовский
ярус, русавкинский горизонт), на Урале (коро-
вый горизонт), на Шпицбергене (Nordenskiold-
breen Formation), на Новой Земле, на Западном
Таймыре (эвенкская свита), в Северо-Восточном
Казахстане (слои с кокпектинским комплексом,
слои с коксуйским комплексом частично), на Со-
ляном кряже, в штате Квинсленд Австралии, в
штатах Техас (Canyon Group, Caddo Creek Forma-
tion), Канзас и Небраска (Virgil Series, McKissick
Grove Shale, Douglas Group, Plattsmouth Limestone,
Wabansee Group) США; род Eolissochonetes – на
Новой Земле, Колымо-Омолонском массиве (ма-
гивеемская свита), в Колумбии (верхи пенсильва-
ния); род Mesolobus – в штате Колорадо США
(Fermosa Formation); род Paramesolobus – на Рус-
ской платформе, в Донецком бассейне (гжель-
ский ярус, зона С3с, О4, 1 – Р1 и кровля извест-
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няка О5), на Урале (швагериновый горизонт), в
Западной Европе; род Sulcataria – в штате Техас
США (Missouri Series); род Quadrochonetes – в
штатах Миссури, Небраска, Айова, Канзас США
(Missouri Series, Kansas City Group, Lansing
Group); род Costachonetes – на Русской платфор-
ме (кревякинский, дорогомиловский и псевдофу-
зулиновый горизонты), в Донецком бассейне
(авиловская свита, известняки О1, О3, О4, арау-
каритовая свита и известняк Р1), в Китае (Penchi
Group, Taiyuan Group); род Prorugaria – в Таилан-
де (касимовский–гжельский ярусы); Neotorn-
quistia – на Русской платформе, на Новой Земле,
на Колымо-Омолонском массиве (пареньский
надгоризонт, магивеемская свита), в Испании и
Бразилии.

Таким образом, разнообразие хонетид в кар-
боне по сравнению с поздним девоном суще-
ственно возрастает. Происходит резкое обновле-
ние родового состава. Роды раннего карбона со-
ставляют единый комплекс. На рубеже раннего и
среднего карбона также происходит обновление
состава хонетид, но число родов по сравнению с
ранним карбоном заметно уменьшается. В основ-
ном единый родовой состав характеризует сред-
ний и поздний карбон, а также начало ранней
перми.

На этих двух этапах каменноугольной системы
наблюдается различный характер развития группы.

В раннем карбоне географическое распростра-
нение родов хонетид в основном широкое, а ино-
гда и повсеместное (роды Rugosochonetes, Neo-
chonetes), соответствующее слабой биогеографи-
ческой дифференциации морских бассейнов того
времени.

Ранний карбон – эпоха погружений и транс-
грессий. Уже в раннем турне позднефаменское
поднятие позднего девона сменилось опускани-
ем, которое было началом большой волны транс-
грессий, достигших наибольшего развития во
второй половине турнейского века и в визейском
веке, приведших к углублению морских бассей-
нов. Это время характеризуется наиболее слабо
выраженным провинциализмом морской фауны.
Большинство родов хонетид существовали и в
Североамериканской, и в Евроазиатской биогео-
графических областях. Только роды Caenanoplia
и Anopliopsis, возможно, являются эндемиками
Североамериканской области.

В раннем карбоне отмечается обратное соот-
ношение скорости изменения разнообразия хо-
нетид и частоты эвстатических колебаний уровня
моря, в частности, наблюдаемое на Русской плат-
форме (рис. 1) (Афанасьева, 2006). На фоне отно-
сительно медленных колебаний уровня моря хо-
нетиды, как правило, быстро эволюционировали.
Так, подавляющее большинство видов (10 из 15)
раннекаменноугольных хонетид Русской плат-

формы в своем распространении ограничены ка-
ким-либо одним горизонтом. В среднем и позд-
нем карбоне роды хонетид распространены хро-
нологически более широко и независимо от
эвстатических флюктуаций и различия их видо-
вого состава отмечены в основном на уровне яру-
сов. Это, по-видимому, можно объяснить появле-
нием у них дополнительных адаптаций, способ-
ствующих интенсификации функций дыхания и
питания. Так, развитие более высокой срединной
септы спинной створки привело к разделению
мантийной полости и лопастей лофофора и уси-
лению фильтрации. Большая выраженность от-
печатков сосудов мантии свидетельствует об уси-
лении респираторной функции. Эти же особен-
ности отличают гетерохронные гомеоморфы
раннего и среднего–позднего карбона. Так, го-
меоморфные роды Rugosochonetes и Neochonetes
различаются по наличию у Neochonetes парных
васкулярных валиков по обеим сторонам от сре-
динной септы на внутренней поверхности брюш-
ной створки, а на внутренней поверхности спинной
створки развиты брахиальные валики, отсутствую-
щие у Rugosochonetes (рис. 2, 3) (Афанасьева, 1988,
2015). Изменения сосудистой системы на данном
рубеже отмечены и у родов отрядов Orthida и Spir-
iferida (Lazarev, Poletaev, 1982), что может свиде-
тельствовать об изменении газового режима мор-
ских вод в это время.

Только у раннекаменноугольных представите-
лей хонетид присутствует гигантизм. Это явление
хорошо наблюдается у позднетурнейских–визей-
ских родов Delepinea, Daviesiella и Megachonetes.
Одновременно гигантизм проявлялся и в других
отрядах брахиопод, таких как Productida и Spir-
iferida. По-видимому, это явление имеет общее
экологическое объяснение. Гигантизм современ-
ных морских организмов биологи связывают, в
частности, с увеличением глубины бассейна и по-
нижением температуры придонных вод, что при-
водит к нехватке пищевых ресурсов, к поздней
половой зрелости и, соответственно, к увеличе-
нию в размере (Пантелеев, 1994; Винарский, 2013
и др.). Возможно, что гигантизм раннекаменно-
угольных хонетид и других брахиопод также свя-
зан с увеличением глубины морских бассейнов в
позднем турне – визе, когда трансгрессии и по-
гружения, в целом характерные для раннего кар-
бона, были наибольшими (Афанасьева, 2022).

В среднем карбоне, несмотря на частичные ре-
грессии, вследствие существовавшего сообщения
между отдельными акваториями, провинциализм
практически не наблюдается, и распространение
родов хонетид остается, в основном, широким.
Почти все роды найдены во всех трех биогеогра-
фических областях среднего карбона: Западноев-
роазиатской, Североевроазиатской и Централь-
ноамерийской. Только единичные роды харак-
теризуют какую-либо одну область: Sokolskaya –
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Рис. 1. Схема сопоставления изменения уровня моря (по: Alekseev et al., 1996) и состава хонетид в карбоне Русской
платформы. Подчеркнуты виды, встреченные в каком-либо одном горизонте; вертикальной чертой показано страти-
графическое распространение видов (по: Афанасьева, 2006).
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Западноевроазиатскую, Jakutochonetes – Севе-
роевроазиатскую, Mesolobus – Центральноаме-
рийскую.

В позднем карбоне, в эпоху новой трансгрес-
сии, распространение родов хонетид, в основном,
то же, что и в среднем карбоне. Все три биогеогра-
фические области охарактеризованы одним и тем
же набором родов, и лишь распространение от-
дельных родов ограничено какой-либо одной об-
ластью. Так, Mesolobus, Sulcataria и Quadrochone-
tes существовали только на территории Цен-
тральноамерийской области. Эти роды переходят
и в раннюю пермь, и их появление в позднем кар-
боне можно расценивать как начало формирова-

ния в дальнейшем фауны брахиопод Тропиче-
ской области перми.

Таким образом, в карбоне продолжается рас-
цвет хонетид, начавшийся в раннем девоне. По
родовому составу выделяются два отчетливых
комплекса – раннекаменноугольный, характер-
ный только для данного диапазона, и единый
средне–позднекаменноугольный, продолжаю-
щийся в раннюю пермь (Afanasjeva, 2022). Отли-
чительными чертами хонетид раннего карбона,
кроме того, является обратное соотношение ско-
рости развития их разнообразия и частоты эвста-
тических флюктуаций, а также появление гигант-
ских форм, связанное, по-видимому, с этапом
максимального углубления морских бассейнов.

Рис. 2. Род Rugosochonetes Sokolskaja: а – наружное
строение брюшной створки, б – внутреннее строение
брюшной створки, в – внутреннее строение спинной
створки (по: Афанасьева, 1988).
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Рис. 3. Род Neochonetes Muir-Wood: а – наружное
строение брюшной створки, б – внутреннее строение
брюшной створки, в – внутреннее строение спинной
створки (по: Афанасьева, 1988).
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АФАНАСЬЕВА

Diversity and Distribution of the Carboniferous Brachiopods
of the Order Chonetida

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

Basing on the study collections of the Carboniferous brachiopods of the order Chonetida from different re-
gions of the world data of their stratigraphic and geographical distributions are composed. Renovation of the
generic composition of chonetids took place at the Devonian–Carboniferous boundary and at that of the
Early–Middle Carboniferous. At the Early Carboniferous it is observed inverse relationship between the rate
of chonetid diversitication and see-level changes. Heterochronic homeomorphy of Early and Middle–Late
Carboniferous chonetid genera takes place. Existence of gigantic genera at Late Tournaisian–Visean con-
nects with maximum of the Lower Carboniferous transgression at that time.

Keywords: Carboniferous brachiopods, Chonetida, generic composition, stratigraphic and geographical dis-
tribution, relationship with sea-level changes, gigantism, homeomorphy
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видов. Изученный бактрит отнесен к виду C. costatus Shimansky, 1951 и является первой находкой
бактритоидей в асселько-сакмарском интервале карьера Шахтау. Кроме того, эта раковина превос-
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ВВЕДЕНИЕ
Бактритоидеи – подкласс головоногих мол-

люсков, существовавших c силура до позднего
триаса (Mackenzie, 1966). Их характерными осо-
бенностями является небольшая прямая или со-
гнутая раковина с узким краевым сифоном и
обособленным протоконхом (Шиманский, 1962).
Согласно современным представлениям, именно
от бактритоидей в раннем девоне произошли Am-
monoidea, а в раннем карбоне – Coleoidea (Kröger
et al., 2011). Расцвет этой группы, по-видимому,
пришелся на каменноугольный период. Находки
бактритов известны на разных континентах – в
Европе (Kröger et al., 2005), Азии (Шиманский,
1954; Niko et al., 1997), Африке (Pohle, Klug, 2018),
Северной и Южной Америке (Mackenzie, 1966;
Mapes, 1979; Cichowolski, Rustan, 2017), Австра-
лии (Becker, 2000). Их положение в системе цефа-
лопод до сих пор обсуждается. В разное время
бактриты рассматривались в рангах отряда, над-
отряда и подкласса (Шиманский, 1951; Erben,
1964; Шевырев, 2005). Принадлежность этой
группы к одному из высших таксонов головоно-
гих моллюсков также вызывает дискуссии. Бак-
тритов включали в состав наутилоидей, аммоно-
идей и колеоидей в ранге отряда, а иногда и се-
мейства (Друщиц, Шиманский, 1982). Мы
поддерживаем точку зрения отечественных ис-
следователей (Barskov, Shimansky, 1994; Шевы-
рев, 2005), которыми было обосновано выделе-

ние бактритоидей в ранге подкласса, равноцен-
ного аммоноидеям и колеоидеям.

Мировая история изучения пермских бактри-
тов довольно скудна на события. Первые находки
представителей этой группы в Европе, по-види-
мому, принадлежат Г. Джеммелляро (Gemmella-
ro, 1889). Он описал из пермских отложений Си-
цилии два экземпляра с прямой раковиной и по-
перечно-ребристой скульптурой под названием
Orthoceras oblique-sulcatum. Другие три экземпля-
ра с узким краевым сифоном и скульптурой из
продольных ребер были описаны как другой но-
вый вид – O. paternoi. В монографии (Gemmella-
ro, 1889) приводятся данные измерений длины
сохранившейся части раковин, их поперечного
сечения и апикального угла. Рисунки к работе
выполнены достаточно хорошо, но, поскольку не
дано соотношений основных параметров, только
по изображениям трудно судить о пропорциях ра-
ковин.

В Северной Америке первый достоверный
представитель бактритоидей был описан А. Мил-
лером и У. Янгквистом (Miller, Youngquist, 1949)
из средней и верхней перми Мексики. В конце
70-х гг. XX в. была опубликована большая специ-
альная работа по каменноугольным и пермским
бактритам Северной Америки (Mapes, 1979). Эта
монография значительно расширила наши зна-
ния о позднепалеозойских бактритах. В ней было
описано множество как известных ранее, так и

УДК 564.53:551.736.1(470.5)

EDN: QTWCVD
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новых видов, но только два из них (Bactrites elcap-
itanensis Mapes, 1979 и B. mexicanus Miller et
Youngquist, 1949) – из нижнепермских отложений
(США, Мексика). Р. Мэйпс подробно рассмотрел
ранние стадии онтогенеза и предложил выделить
новый отряд Annulobactritida в составе подкласса
бактритоидей. При установлении этого отряда
Мэйпс основывался на реконструкциях повре-
жденных апикальных частей раковин некоторых
бактритов. Основным отличием аннулобактри-
тид от бактритид он считал форму протоконха: у
первых он конический, обособленный неболь-
шим пережимом, а у вторых – сферический
(Mapes, 1979).

Самый значительный вклад в исследования
пермских бактритоидей с территории СССР внес
В.Н. Шиманский. В нескольких работах (Ши-
манский, 1948, 1951, 1954, 1990, 1993) им было
описано не менее 17 новых видов. На основании
изучения сборов разных лет Шиманский (1951)
первым предложил обособить бактритов от дру-
гих крупных групп цефалопод и возвести их в
ранг отряда. Позднее он изучил и описал строе-
ние начальных частей раковин различных палео-
зойских бактритов, выделив несколько типов
протоконхов: сферический, яйцевидный и кол-
пачковидный (Шиманский, 1958). Им было отме-
чено большое значение этого признака для по-
строения системы бактритоидей, но не было вы-
делено новых групп на данном основании. Новый
взгляд на классификацию неаммоноидных цефа-
лопод в целом и бактритов в частности был пред-
ложен в “Основах палеонтологии” (Шиманский,
1962). В этой сводке бактриты рассматривались в
качестве надотряда с единственным отрядом Bac-
tritida. Из пермских отложений было указано де-
вять родов, большинство из которых были описа-
ны с Южного Урала (Шиманский, 1954). Более
поздние исследования пермских бактритов были
посвящены описанию новых видов, но суще-
ственно подход к их изучению не изменился
(Шиманский, 1990). Только в XXI в. было пред-
принято изучение микроструктуры раковин бак-
тритоидей (Догужаева и др., 2016). Основой для
этих исследований послужили коллекции Ши-
манского из нижней перми Южного Урала. В
этой работе авторами на основе различий в стро-
ении протоконха подтверждается необходимость
обособления бактритов от других крупных групп
головоногих моллюсков. Больше специальных
исследований пермских бактритоидей до настоя-
щего момента не проводилось. Это может объяс-
няться их редкой встречаемостью, а также малым
числом исследователей, занимающихся данной
тематикой. Поэтому любая новая информация по
этой группе является очень полезной для пони-
мания особенностей эволюции бактритоидей,
индивидуального развития и уточнения связей с
другими таксонами головоногих моллюсков.

Работа поддержана грантом РНФ № 22-24-
00099 “Эволюция сообществ моллюсков ранне-
пермского рифа Шахтау”.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изученный в настоящей статье экземпляр

происходит из пограничных ассельско-сакмар-
ских отложений раннепермского рифа Шахтау.
Шахтау ранее представлял собой одну из четырех
отдельно стоящих гор, шиханов, расположенных
в Стерлитамакском р-не республики Башкорто-
стан, в 5 км на восток от г. Стерлитамак (рис. 1). В
настоящее время это местонахождение превра-
щено в карьер по добыче известняка для нужд со-
довой промышленности. В раннепермское время
цепочка рифов, включающая в себя Шахтау, мар-
кировала границу эпиконтинентального моря и
более глубоководной части Уральского пролива.

В 2021 г. экспедицией Палеонтологического
ин-та им. А.А. Борисяка (ПИН) РАН под руко-
водством А.В. Мазаева проводились полевые ра-
боты в карьере Шахтау. Уникальный образец был
найден участником экспедиции А.Г. Боевым
(Ин-т океанологии им. П.П. Ширшова РАН) и
передан нам для изучения. Место находки распо-
ложено в восточной части карьера, в основании
первого уступа, с абсолютными отметками 127–
140 м (рис. 1). Согласно геологическим профилям
(Mazaev, 2019), это место соответствует погранич-
ным ассельско-сакмарским отложениям.

Измерения раковины произведены по обще-
принятым стандартам, применявшимся отече-
ственными исследователями (Шиманский, 1954,
1968). Реконструкция длины недостающей части
раковины выполнена по методике, описанной
для ордовикских прямораковинных эндоцерато-
идей (Балашов, 1968). В статье при описании ра-
ковины приняты следующие сокращения:

Дс – срединный (сифонный) диаметр ракови-
ны; расстояние между дорсальной и вентральной
сторонами. Дс – большой срединный диаметр,
измеряется ближе к устью; дс – малый средин-
ный диаметр, измеряется ближе к апикальному
концу.

Дб – боковой диаметр. Измеряется между ла-
теральными сторонами. Измерения Дб (боль-
шой) и дб (малый).

Дл – длина раковины между точками измере-
ний диаметров.

К – число камер, приходящихся на диаметр
(срединный диаметр).

Угол А – апикальный угол раковины. Средин-
ный апикальный угол (с) измеряется между дор-
сальной и вентральной сторонами, боковой (б) –
между латеральными сторонами.

Материал хранится в лаб. моллюсков ПИН РАН;
экз. ПИН, №№ 5668/7-1, 5668/7-2 (отпечаток).
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИЗУЧЕНИЯ

Изучение строения раковины позволило уста-
новить ее принадлежность к виду Ctenobactrites
costatus Shimansky, описанному из верхнесакмар-
ских и артинских отложений Южного Урала
(Шиманский, 1951). Раковина C. costatus прямая,
очень крупная, умеренно расширяющаяся в лате-
ральном и немного сильнее в дорсо-вентральном
направлении (рис. 2, а–г). В поперечном сечении
раковина овальная, сжата латерально (Дб/Дс =
= 0.9). Боковой апикальный угол составляет 10°,
срединный – 8°. Перегородки вогнуты почти на
половину высоты камеры. Камеры высокие. На

величину, равную дорсо-вентральному диаметру,
приходятся 2.5–3 камеры. Поверхность ракови-
ны покрыта очень тонкими изогнутыми ребрыш-
ками (ширина около 0.1 мм), которые разделены
широкими промежутками (до 2 мм). На вентраль-
ной стороне ребрышки образуют слабый выступ в
сторону устья, переходящий в широкий синус на
латеральных сторонах. Ребрышки на дорсальной
стороне направлены вперед, в вершине образуют
узкий, но неглубокий синус, осложненный отчет-
ливо выраженным килем (рис. 2, д). Ребрышки
сходятся на киле под тупым углом. На одну каме-
ру приходятся 11 ребер. Перегородочная линия

Рис. 1. Схема расположения местонахождения (отмечено пятиугольником): а – Уфа и Стерлитамак на карте европей-
ской части России; б – положение карьера Шахтау рядом с г. Стерлитамак; в – схема карьера Шахтау по состоянию
на 2021 г.
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Рис. 2. Раковина Ctenobactrites costatus Shimansky (×1): a–г – экз. ПИН, № 5668/7-1: a – вид со стороны перегородки,
вентральная сторона сверху; б – дорсальная сторона; в – вентральная сторона; г – латеральная сторона, вентральная
сторона справа; д – экз. ПИН, № 5668/7-2, отпечаток скульптуры, устье расположено с левой стороны, стрелкой от-
мечен дорсальный гребень; Башкортостан, Стерлитамакский р-н, карьер Шахтау; верхнеассельские-нижнесакмар-
ские известняки.

1 cм
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б г
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Таблица 1. Размеры в мм и соотношения Ctenobactrites costatus Shimansky

Экз. ПИН, № 5668/7-1 Дс Дб дс дб Дб/Дс дб/дс Дл К Угол А, град

51.8 46.9 45.4 40.9 0.9 0.9 37.1 2.5 10 (с)
8 (б)

прямая, перпендикулярная к продольной оси ра-
ковины. Сифон краевой, узкий, плотно прилега-
ет к вентральной стенке раковины. На вентраль-
ной стороне в месте контакта сифона со стенкой
раковины расположена узкая, практически пря-
моугольная лопасть.

В настоящее время известно 10 видов, относи-
мых разными авторами к роду Ctenobactrites. От
большинства из них C. costatus отличается тонки-
ми изогнутыми ребрышками на поверхности ра-
ковины, которые значительно уже разделяющих
их промежутков. От C. shindensis с Памира отли-
чается узкими ребрышками и наличием киля на
дорсальной стороне. Провести сравнение между
нашим экземпляром и сицилийским C. oblique-
sulcatus не представляется возможным из-за от-
сутствия необходимых измерений у последнего.
Можно только отметить, что у сицилийского ви-
да, судя по изображению и описанию, отсутствует
киль на дорсальной стенке раковины. От голоти-
па C. obliquesulcatus наш экземпляр отличается
бóльшим углом расширения и немного бóльшей
высотой камер. Эти отличия мы связываем с раз-
личными стадиями онтогенеза, поскольку голо-
тип в поперечнике имеет 26.3 мм, в то время как
наш экземпляр достигает 51.8 мм.

Из четырех сохранившихся камер предпослед-
няя ниже предыдущей, а последняя, более высо-
кая, по-видимому, являлась жилой камерой.
Уменьшение размеров камер фрагмокона непо-
средственно перед жилой камерой является при-
знаком завершения роста моллюска. На этом ос-
новании можно сделать предположение, что ра-
ковина принадлежала взрослой особи.

Примерная длина недостающей части ракови-
ны была восстановлена по методике З.Г. Балашо-
ва (1968). Согласно расчетам, для дорсо-вен-
тральной проекции примерная длина раковины
могла составлять 322 мм, а для латеральной –
367 мм. Такая длина раковины была характерна
для девонских–каменноугольных ортоцерато-
идей или некоторых ордовикских эндоцерато-
идей (Балашов, 1968). Следует отметить, что эта
методика позволяет установить только длину
утраченной апикальной части раковины. Длину
недостающей части жилой камеры без каких-ли-
бо отпечатков или ее фрагментов установить не-
возможно. Предположительно, целиком ракови-
на могла достигать около 400 мм в длину. Если это
действительно так, то C. costatus принадлежал к
наиболее крупным из известных прямораковин-

ных цефалопод пермского периода (см. табл. 1, 2).
В настоящее время вид C. costatus известен из
ранней перми – ассельских, сакмарских и нижне-
артинских отложений Южного Урала (Шиман-
ский, 1954).

ОБСУЖДЕНИЕ

Род Ctenobactrites впервые был установлен
Шиманским (1951). В этой работе был кратко оха-
рактеризован вид C. costatus из стерлитамакского
горизонта сакмарского яруса Казахстана и поме-
щен в новое семейство Ctenobactritidae, с указа-
нием скульптуры из поперечных ребер как основ-
ной критерий для его выделения. Через несколь-
ко лет, в монографии по прямораковинным
цефалоподам Южного Урала, Шиманский (1954)
более подробно описал C. costatus и установил
новый вид C. mirus. Отдельно были упомянуты
находки бактритов из пермских отложений Си-
цилии. Orthoceras oblique-sulcatum Gemmellaro
был перенесен в род Ctenobactrites под названием
C. obliquesulcatus. Другой сицилийский вид, Or-
thoceras paternoi, Шиманский (1954) предложил
отнести к новому роду Sicilioceras, который он
также включил в семейство Ctenobactritidae. Од-
нако в более поздних работах Шиманского (1962,
1968) в составе семейства этот род не упоминает-
ся. В конце 50-х гг. прошлого века зарубежными
исследователями была признана самостоятель-
ность рода Ctenobactrites, но не семейства Cteno-
bactritidae. Свою точку зрения по этому вопросу
высказывал Х. Эрбен (Erben, 1960). По его мне-
нию, выделение этого семейства на основании
одной лишь скульптуры недостаточно обоснова-
но. В качестве примеров он привел роды, входя-
щие в состав Bactritidae и обладающие сходной
продольной или поперечной скульптурой. Таким
образом, два рода, входившие в это семейство,
были перенесены Эрбеном в семейство Bactriti-
dae. Эту точку зрения приняли и последующие
авторы. С этим мнением согласился и Шиман-
ский (1993). В 1958 г. он описал несколько прото-
конхов бактритоидей. Среди них был описан
фрагмент раковины из каменноугольных (баш-
кирских–серпуховских) отложений Южного
Урала, который автор отнес к Ctenobactrites sp.
Эта раковина характеризовалась отсутствием
сферической первой камеры, была достаточно
крупной и имела коническую форму нескольких
первых камер (Шиманский, 1958). В сводке
“Treatise …” по неаммоноидным головоногим
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моллюскам Эрбен (Erben, 1964) предположил,
что если найденная Шиманским эмбриональная
камера действительно принадлежит роду Cteno-
bactrites, то она нарушает диагноз всей группы, и
ктенобактриты должны быть исключены из бак-
тритоидей. По мнению Мэйпса (Mapes, 1979), эта
эмбриональная часть раковины Ctenobactrites sp.,
наряду с другими описанными им фрагментами
раковин, относится к новому отряду Annulobac-
tritida. Позднее Шиманский (1990) высказывал
сомнения о принадлежности этой раковины к ро-
ду Ctenobactrites, полагая, что дальнейшие наход-
ки помогут разобраться в этом вопросе. Еще один
вид Ctenobactrites, C. inhonorus Shimansky, был
описан из Домбарских холмов (визе) Казахстана
(Шиманский, 1968). Мэйпс (Mapes, 1979) описал
три новых вида, принадлежащих Ctenobactrites.
Два из них – C. lesliensis и C. collinsi. Третий вид
описан в открытой номенклатуре из-за плохой
его сохранности. C. collinsi был описан Мэйпсом
по материалам А. Миллера и А. Анклсбея (Miller,
Unklesbay, 1947), в их работе он первоначально
был отнесен к роду Bactrites. В 1982 г. группой ис-
следователей (Sturgeon et al., 1982) была произве-
дена ревизия некоторых таксонов цефалопод из
Северной Америки. Сравнение C. collinsi (Miller
et Unklesbay) с материалом Ф. Мика (Meek, 1871;
цит. по: Mapes, 1979) позволило свести этот вид в
синонимию вида C. isogramma (Meek), ранее от-
носимого к роду Orthoceras. Последние работы по
роду Ctenobactrites вышли в 90-е годы XX в. Из ар-
тинских отложений Таджикистана был описан
новый вид C. shindensis (Шиманский, 1993). Кро-
ме этого, находки из каменноугольных отложе-

ний, не определенные до вида, но относимые к кте-
нобактритидам (Ctenobactrites sp.), были описаны
японскими исследователями (Niko et al., 1991, 1997).
Более поздних работ, в которых фигурировал бы
род Ctenobactrites, обнаружить не удалось.

Полевые работы в Шахтау проводятся с 2015 г.
Изучение коллекций из этого карьера позволило
установить в ассельско–сакмарском интервале
лишь несколько видов прямораковинных Pseu-
dorthoceratida (Leonova, Shchedukhin, 2020), но
бактриты в этих сборах отсутствовали. Мы связы-
вали это с их небольшими размерами – известные
виды из других шиханов в поперечнике не превы-
шали 7 мм. Для большинства пермских южно-
уральских бактритов поперечное сечение в сред-
нем составляет примерно 17 мм (Шиманский,
1954). Поэтому недавнее обнаружение раковины
со срединным диаметром в 51.8 мм стало полной
неожиданностью. В табл. 2 приводится сравнение
размеров самых крупных представителей родов
Ctenobactrites и Bactrites из позднего палеозоя.
Как можно видеть, большие размеры (более 30 мм
в диаметре) были известны преимущественно для
каменноугольных бактритид. До настоящего мо-
мента самым крупным бактритом являлся Bac-
trites peytonensis Mapes, 1979 из миссисипия
США.

Изучение бактритоидей следует продолжать.
Уже сейчас становится ясным, что наши знания о
бактритоидеях верхнего палеозоя едва ли можно
считать полными. Представители рода Ctenobac-
trites были широко распространены как в камен-
ноугольное, так и раннепермское время. Новая

Таблица 2. Таблица измерений диаметров наиболее крупных позднепалеозойских бактритов

Роды Виды Распространение Диаметры в мм

C
te

no
ba

ct
ri

te
s

C. costatus Shimansky, 1951 Нижняя пермь. Россия, Башкортостан 51.8
C. isogramma (Meek, 1871) Пенсильваний. Северная Америка 43
C. sp. (Niko et al., 1997) Нижний карбон. Китай ~43
C. sp. (Mapes, 1979) Пенсильваний. США, Техас 40
C. inhonorus Shimansky, 1968 Нижний карбон. Казахстан 40
C. shindensis Shimansky, 1993 Нижняя пермь. Таджикистан, Памир ~40
C. sp. (Niko et al., 1991) Средний карбон. Япония, о. Хонсю 34
C. obliquesulcatus (Gemmellaro, 1889) Нижняя (?) пермь. Сицилия 34
C. lesliensis Mapes, 1979 Миссисипий. Северная Америка 28
C. mirus Shimansky, 1954 Нижняя пермь. Казахстан 18.5

B
ac

tr
ite

s

B. peytonensis Mapes, 1979 Миссисипий. США, Арканзас 50
B. cherokeensis Miller et Owen, 1934 Пенсильваний. США, Миссури 42
B. gaitherensis Gordon, 1965 Пенсильваний. США, Оклахома 40
B. elcapitanensis Mapes, 1979 Нижняя пермь. США, Техас 34
B. finisensis Mapes, 1979 Пенсильваний. США, Техас 33
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находка в Шахтау позволила уточнить диагноз
вида, изучить более поздние стадии онтогенеза
C. costatus и расширить интервал его существова-
ния до позднеассельского–раннесакмарского
времени.
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The First Find of the Bactritoidea (Cephalopoda) in the Asselian-Sakmarian Beds
of the Shakhtau Reef (Bashkortostan)

A. Yu. Shchedukhin
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The article brief ly discusses the evolution of views on the taxonomic position of Bactritoidea within the class
of Cephalopods. The history of establishment of the genus Ctenobactrites and its member species is reviewed.
The studied bactritoid is attributed to the species C. costatus Shimansky and is the first find of bactritoids in
the Asselian–Sakmarian interval of the Shakhtau quarry. In addition, this shell is superior in size to all known
representatives of this subclass.

Keywords: Bactritoidea, Bactritida, Ctenobactrites, Lower Permian, Asselian, Sakmarian, South Urals,
Shakhtau
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Обсуждаются аммониты рода Lissoceras из верхнего байоса Карачаево-Черкесии. Новый материал,
представленный исключительно макроконхами разных возрастных стадий, позволяет уточнить
таксономический состав этого рода в бассейне р. Кубань. Из низов зоны Niortense описывается
L. kubanense sp. nov., из средней части этой зоны – L. paviai sp. nov. Найдены единичные экземпляры
L. meletense (Parona) (верхи зоны Niortense), L. ovale Pavia et Fernández-López (низы зоны Garantiana),
L. haugi Sturani (нижняя часть зоны Parkinsoni). Приведены описания и изображения аммонитов.

Ключевые слова: Ammonoidea, Lissoceratidae, Lissoceras, средняя юра, верхний байос, Северный Кавказ
DOI: 10.31857/S0031031X22050099

ВВЕДЕНИЕ

Представители рода Lissoceras Bayle, 1879 име-
ют широкое распространение в средней и верх-
ней юре тетических и отчасти бореальных райо-
нов (Pavia, Fernández-López, 2019). Появившись в
верхах нижнего байоса (хронозона Stephanoceras
humpriesianum), этот род характеризует на Север-
ном Кавказе весь верхний байос и низы батского
яруса.

Первое упоминание об аммонитах этого рода
на Северном Кавказе восходит к работе М. Ней-
майра и В. Улига (Neumayr, Uhlig, 1892, c. 46) в
связи с находкой в районе Ходского перевала
(ныне Северная Осетия) экспедициями Г.В. фон
Абиха двух экземпляров “Haploceras psilodiscus
Schloenb. (?)” плохой сохранности, которые не
были изображены.

Следующее указание на находку этого же так-
сона (“Haploceras psilodiscus Schloenbach”) приве-
дено в работе А.Я. Затворницкого (1914, с. 532,
543, табл. 17, фиг. 23), нашедшего один экземпляр
на левом берегу Кубани близ с. Важное (Карачае-
во-Черкесия). Этот экземпляр, согласно описа-
нию Затворницкого, неудовлетворительной со-
хранности и без следов скульптуры, остался не
изображенным; была опубликована лишь зари-
совка лопастной линии.

В дальнейшем из кумухской и цудахарской
свит Дагестана были описаны Lissoceras psilodis-

cus (Schloenbach), L. oolithicum (d’Orbigny),
L. haugi Sturani (Безносов, Митта, 1993, 1998).

Различные виды лиссоцерасов описывались
из средней юры смежных регионов Южного
Кавказа – Грузии (Djanelidze, 1932), Армении
(Азарян, 1982), Азербайджана (Ростовцев и др.,
1985), а также Туркменистана (Безносов, Митта,
1993, 1996, 2000) и Ирана (Seyed-Emami et al.,
2018, 2020 и др.).

В настоящей статье обсуждаются новые наход-
ки аммонитов рода Lissoceras в верхнем байосе
междуречья Кубани и Урупа (Карачаево-Черке-
сия). Недавняя ревизия байосских и отчасти ран-
небатских представителей Lissoceratidae северо-
западной части океана Тетис, выполненная Дж.
Павиа и С. Фернандес-Лопесом (Pavia, Fernán-
dez-López, 2019), значительно облегчила подго-
товку этой работы.

МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ И МАТЕРИАЛ
Большинство обсуждаемых в статье аммони-

тов собрано автором в ходе полевых работ 2014–
2019 гг. в естественных обнажениях в бассейне
р. Кубань в Карачаево-Черкесии (рис. 1).

Богатый по таксономическому разнообразию
и количеству материал, представленный аммони-
тами разных возрастных стадий, большей частью
сохранившими раковину, происходит из низов
зоны Strenoceras niortense (подзоны Orthogaranti-
ana humilis и одноименного фаунистического го-

УДК 564.53:551.762.22(470.631)

EDN: VCRMEY
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ризонта) издавна известного в геологической ли-
тературе обнажения на левом берегу р. Кубань
выше станицы Красногорская (Затворницкий,
1914; Кахадзе, Зесашвили, 1956; Безносов, 1967;
Безносов, Митта, 1998). Из нижней части верхней
подсвиты джангурской свиты указанного разреза
(местонахождения 20, 21) были недавно ревизо-
ваны некоторые представители подсем. Garan-
tianinae (сем. Stephanoceratidae) и Leptosphinctinae
(сем. Perisphinctidae) (Митта, 2020, 2021, 2022). В
нижнем прослое алевролитов здесь, совместно с
Orthogarantiana, Strenoceras, Leptosphinctes и др.,
были найдены раковины Lissoceras, описываемые
ниже как L. kubanense sp. nov. (рис. 2).

Еще один новый вид, L. paviai sp. nov. (рис. 3),
установлен по двум находкам в овраге, открываю-
щемся по левому берегу р. Кяфар непосредствен-
но ниже устья р. Бижгон (местонахождение 31).

Паратип был найден непосредственно в фауни-
стическом горизонте Orthogarantiana rostovtsevi
одноименной подзоны зоны Niortense; голотип
найден в осыпи и может происходить как из этого
интервала, так и залегающего непосредственно
выше фаунистического горизонта Baculatoceras
praegarantianum, базального для подзоны Bacula-
toceras baculatum зоны Niortense (Митта, 2017б,
Mitta, 2021).

В обнажении 17 на правом берегу р. Кяфар в
одной из конкреций алевролита с многочислен-
ными раковинами гетероморфных Spiroceras и
других, уже мономорфных аммонитов, а также
челюстями цефалопод (Mitta, Schweigert, 2016;
Митта, 2017a; Мироненко, Митта, 2020), найдена
раковина диаметром около 20 мм (рис. 4, а, б). По
вздутым оборотам (ширина оборота превосходит
его высоту) и умеренно узкому пупку, этот экзем-

Рис. 1. Расположение местонахождений с Lissoceras: а – общая схема, рамкой показан контур детальной карты; б –
детальная карта.
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пляр, несомненно, относится к Lissoceras meletense
(Parona) (лектотип – Parona, 1896, табл. 1, фиг. 3).
Уровень находки относится к фаунистическому
горизонту Spiroceras bispinatum подзоны Bacula-
tum зоны Niortense (Mitta, 2021).

Выше по разрезу, в низах зоны Garantiana ga-
rantiana (слои с Djanaliparkinsonia alanica: Митта,
2018; Mitta, 2019), в местонахождении 19 на левом
берегу Кубани ниже ст. Красногорская найден
неполный фрагмокон, достигавший около 50 мм
в диаметре (рис. 4, в, г). Этот экземпляр характе-
ризуется оборотами средней толщины с наиболь-
шей шириной в припупковой части, узким пуп-
ком и полностью лишен скульптуры даже на
участках с сохранившейся раковиной. Указанные
признаки присущи виду Lissoceras ovale Pavia et
Fernández-López; наш экземпляр особенно бли-
зок к одному из паратипов (Pavia, Fernández-
López, 2019, табл. 3, фиг. 8), представленному
фрагмоконом сходного размера.

Из подзоны Rarecostites subarietis зоны Parkin-
sonia parkinsoni происходит найденный
М.П. Шерстюковым экземпляр Lissoceras haugi
Sturani, представленный почти полной ракови-
ной (рис. 5), уже изображавшийся ранее (Митта,
Шерстюков, 2014, табл. III, фиг. 3), но до оконча-
тельного препарирования. Вздутые обороты вы-
соко-овального сечения с умеренно узким пуп-
ком и тонкая струйчатая скульптура, характерные
для указанного вида, являются обоснованием

Рис. 2. Lissoceras kubanense sp. nov., разновозрастные
раковины с жилой камерой: а, б – экз. ПИН,
№ 5546/320: а – сбоку, б – с вентральной стороны;
в – экз. ПИН, № 5546/319, сбоку; г, д – экз. ПИН,
№ 5546/317: г – с устья, д – сбоку; е, ж – экз. ПИН,
№ 5546/310: е – сбоку, ж – с вентральной стороны;
з – голотип ПИН, № 5546/307, сбоку; Карачаево-
Черкесия, Усть-Джегутинский р-н, левый берег
р. Кубань выше ст. Красногорская, местонахождение
№ 21; верхняя подсвита джангурской свиты, зона
Strenoceras niortense, подзона Orthogarantiana humilis,
фаунистический горизонт humilis; сб. автора, 2014 г.
Длина масштабной линейки 10 мм.

а б в

г д

зже

Рис. 3. Lissoceras paviai sp. nov., разновозрастные ра-
ковины с жилой камерой: а, б – голотип ПИН,
№ 5546/214: а – сбоку, б – с вентральной стороны; в –
экз. ПИН, № 5546/204, сбоку; Карачаево-Черкесия,
Зеленчукский р-н, овраг по левому берегу р. Кяфар
ниже устья р. Бижгон, местонахождение № 31; верх-
няя подсвита джангурской свиты; зона Strenoceras
niortense, подзона Orthogarantiana rostovtsevi, фауни-
стический горизонт rostovtsevi; сб. автора, 2015 и
2017 гг. Длина масштабной линейки 10 мм.

в

ба

Рис. 4. Lissoceras: а, б – L. meletense (Parona),
экз. ПИН, № 5546/340: а – сбоку, б – с устья; Кара-
чаево-Черкесия, Зеленчукский р-н, правый берег
р. Кяфар ниже ст. Сторожевая, местонахождение 17;
верхняя подсвита джангурской свиты, зона Strenoc-
eras niortense, подзона Baculatoceras baculatum, фау-
нистический горизонт bispinatum; в, г – L. ovale Pavia
et Fernández-López, экз. ПИН, № 5546/339: в – сбоку,
г – с устья; Карачаево-Черкесия, Усть-Джегутинский
р-н, левый берег р. Кубань ниже ст. Красногорская,
местонахождение № 19; верхняя подсвита джангур-
ской свиты, зона Garantiana garantiana, слои с Djanali-
parkinsonia alanica; сб. автора, 2015 и 2019 гг. Длина
масштабной линейки 10 мм.

в га

б
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правильности нашего определения. Точный уро-
вень этой находки неизвестен, но она сделана на
участке правобережья р. Кяфар, состоящего из
нескольких последовательных местонахождений
(1–4) подзоны Subarietis. Соответственно, обсуж-
даемый экземпляр происходит из фаунистиче-
ского горизонта Rarecostites sherstyukovi или из
фаунистического горизонта Rarecostites subarietis,
составляющих здесь подзону Subarietis (Митта,
2017в; Митта и др., 2018).

Фрагмент жилой камеры с частично уцелев-
шими внутренними оборотами найден в местона-
хождении 25 на левом берегу р. Кяфар ниже по те-
чению, в слоях с Parkinsonia djanelidzei зоны Par-
kinsoni (Митта и др., 2017; Митта, 2022). Эта
находка (экз. ПИН, № 5546/336), оставшаяся не
изображенной, несмотря на свою неполноту, по
форме раковины и скульптуре, несомненно, от-
носится к виду L. haugi.

Стратиграфическое распространение предста-
вителей рода Lissoceras в байосе бассейна Кубани
показано на рис. 6. Ниже приводится описание
новых видов.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ
Н А Д С Е М Е Й С Т В О HAPLOCERATOIDEA 

von ZITTEL, 1884
СЕМЕЙСТВО LISSOCERATIDAE DOUVILLÉ, 1885

ПОДСЕМЕЙСТВО LISSOCERATINAE DOUVILLÉ, 1885

Род Lissoceras Bayle, 1879
Lissoceras kubanense Mitta, sp. nov.

В и д  н а з в а н по р. Кубань.
Г о л о т и п – ПИН, № 5546/307; Карачаево-

Черкесия, Усть-Джегутинский р-н, левый берег

р. Кубань выше ст. Красногорская, местонахож-
дение № 21; верхняя подсвита джангурской сви-
ты, зона Strenoceras niortense, подзона Orthoga-
rantiana humilis, фаунистический горизонт humi-
lis; сборы автора, 2014 г.

О п и с а н и е (рис. 2). Раковины до 35 мм в
диаметре, с оборотами средней толщины или сла-
бо вздутыми, субовального сечения с наибольшей
шириной в припупковой области. Пупок умерен-
но узкий, глубокий; пупковая стенка крутая, пе-
региб закругленный. Жилая камера молодых ра-
ковин занимает полный оборот, взрослых экзем-
пляров – около 3/4 оборота.

Скульптура очень тонкая, струйчатая, слабо
выраженная как на ядре, так и на раковине. Сиг-
моидальный изгиб ребер приурочен к середине
боковых сторон.

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

И з м е н ч и в о с т ь. Боковые стороны взрос-
лых раковин могут быть более или менее выпук-
лыми, а наибольшая ширина может сдвигаться к
середине боков. Кроме того, отдельные ребра мо-
гут быть выражены заметно рельефнее осталь-
ных, расположенных рядом, т.е., иногда на фоне
преимущественно струйчатых наблюдаются ред-
кие нитевидные ребра.

С р а в н е н и е. От наиболее близкого L. haugi
Sturani (голотип: Sturani, 1967, табл. 3, фиг. 16)
описываемый вид отличается заметно более
уплощенными оборотами, более узким пупком
(Ду/Д = 0.19 при Д = 32 у нашего вида против
Ду/Д = 0.24 при Д = 35.5 у вида К. Стурани, эк-
земпляра, изображенного на рис. 5).

М а т е р и а л. 11 экз. различных возрастных
стадий (Д от 8.5 до 35 мм); Карачаево-Черкесия,
Усть-Джегутинский р-н, левый берег р. Кубань
выше станицы Красногорская, местонахождения
№№ 20 и 21; верхняя подсвита джангурской сви-
ты; зона Strenoceras niortense, подзона Orthoga-
rantiana humilis, фаунистический горизонт humi-
lis; сборы автора, 2014 г.

Lissoceras paviai Mitta, sp. nov.

В и д  н а з в а н в честь исследователя аммони-
тов и биостратиграфии юры Дж. Павиа (Prof. Gi-
ulio Pavia, Italy), принимавшего участие в весен-
ней полевой поездке 2015 г. в басс. Кубани.

Экз. № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д

5546/307, голотип 32 16 13.7 6.2 0.5 0.43 0.19
5546/310 24 11.5 8.5 5 0.48 0.35 0.21
5546/320 23 11 8.5 4.9 0.48 0.37 0.21
5546/319 15 7.2 6.2 3.4 0.48 0.41 0.23
5546/317 10.8 5.8 4.8 2.5 0.54 0.44 0.23

Рис. 5. Lissoceras haugi Sturani, экз. ПИН, № 5546/21:
а – сбоку, б – с вентральной стороны; Карачаево-
Черкесия, Зеленчукский р-н, правый берег р. Кяфар
ниже ст. Сторожевая, местонахождения №№ 1–4;
верхняя подсвита джангурской свиты, зона Parkinso-
nia parkinsoni, подзона Rarecostites subarietis; сб.
М.П. Шерстюкова. Длина масштабной линейки 10 мм.

а* б
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Г о л о т и п – ПИН, № 5546/214; Карачаево-
Черкесия, Зеленчукский р-н, овраг по левому бе-
регу р. Кяфар ниже устья р. Бижгон, местонахож-
дение № 31; верхняя подсвита джангурской сви-
ты, зона Strenoceras niortense, верхи подзоны Ros-
tovtsevi – низы подзоны Baculatum, не in situ.

О п и с а н и е (рис. 3). Раковина до 60 мм в диа-
метре. Обороты уплощенные субовального сече-
ния; наибольшая ширина фрагмокона в припуп-
ковой области, к концу жилой камеры перемеща-
ется к середине боковых сторон. Пупок умеренно
широкий, мелкий; пупковая стенка крутая, пере-
гиб закругленный. Взрослая жилая камера зани-
мает 0.65 оборота.

Скульптура представлена слабо выраженными
в припупковой части струйчатыми ребрами, на
середине боковых сторон сигмоидально изгибаю-
щимися и трансформирующимися большей ча-
стью в нитевидные ребра, густо расположенные
на фрагмоконе и реже на жилой камере. Вен-

тральную сторону жилой камеры часть ребер пе-
ресекает с легким изгибом назад.

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

С р а в н е н и е. Формой раковины новый вид
напоминает L. maizetense Pavia et Fernández-
López (голотип: Pavia, Fernández-López, 2019,
табл. 2, фиг. 8). От этого и остальных представи-
телей рода L. paviai sp. nov. хорошо отличается
особенностями скульптуры – трансформацией
струйчатых ребер в нитевидные.

З а м е ч а н и я. По форме и скульптуре моло-
дые раковины описываемого вида сходны с неко-
торыми представителями рода Semilissoceras, а
именно, с S. costellatum Pavia et Fernández-López
(голотип: Pavia, Fernández-López, 2019, табл. 5,

Экз. № Д В Ш Ду В/Д Ш/Д Ду/Д

5546/214, голотип 56 22.6 16.3 16.4 0.40 0.29 0.29
~26 12 8 ~7 0.46 0.31 0.27

5546/204 27 12.5 7.3 6.5 0.46 0.27 0.24

Рис. 6. Схема стратиграфического распространения видов рода Lissoceras в верхнем байосе междуречья Кубани и Урупа.
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фиг. 9). Однако взрослая раковина нашего вида
имеет более широкий пупок и, главное, хорошо
выраженную даже на ядре скульптуру, отличную
от таковой Semilissoceras.

М а т е р и а л. Помимо голотипа, экз. ПИН,
№ 5546/204 из типового местонахождения, зона
Strenoceras niortense, подзона Orthogarantiana ros-
tovtsevi, фаунистический горизонт rostovtsevi;
сборы автора, 2014 г.

* * *
В полевых работах в Карачаево-Черкесии в те-

чение многих лет участвовали многие мои отече-
ственные и зарубежные друзья и коллеги. Фото-
графии выполнены С.В. Багировым (ПИН РАН).
Автор искренне благодарен всем, кто способство-
вал подготовке этой работы.
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The Genus Lissoceras (Ammonoidea: Lissoceratidae)
in the Upper Bajocian (Middle Jurassic) of the Northern Caucasus, Russia

V. V. Mitta1, 2

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Cherepovets State University, Cherepovets, 162600 Russia

Ammonites of the genus Lissoceras from the Upper Bajocian of Karachay-Cherkessia are discussed. The new
material, represented exclusively by macroconchs of different age stages, makes it possible to clarify the tax-
onomic composition of this genus in the basin of the Kuban River. The new taxa L. kubanense sp. nov. from
the lowermost horizons of the Niortense Zone, and L. paviai sp. nov. from the middle part of this zone, are
established. Single specimens of L. meletense (Parona) (upper part of the Niortense Zone), L. ovale Pavia et
Fernández-López (lower part of the Garantiana Zone), and L. haugi Sturani (lower part of the Parkinsoni
Zone) were found. The description and images of the ammonites are given.

Keywords: Ammonoidea, Lissoceratidae, Lissoceras, Middle Jurassic, Upper Bajocian, Northern Caucasus
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Дается краткое описание двух разрезов грязновской свиты (верхний ордовик, сандбийский ярус,
идавереский горизонт) в типовой местности на западе Ленинградской обл. (Клясино и Жабино) с
исследованием таксономического состава остракод (48 видов). Приводится описание одного ново-
го рода Klyasinella с типовым видом K. bella и двух новых видов остракод: Deefgella? pulchra и Long-
iscula? destorta. Анализ стратиграфического распространения остракод грязновского комплекса по-
казывает общность многих его видов с видами из одновозрастных позднеордовикских отложений
других территорий Прибалтийского региона. Кроме того, единичные виды этого комплекса извест-
ны в отложениях полометского горизонта Московской синеклизы.

Ключевые слова: остракоды, верхний ордовик, сандбийский ярус, идавереский горизонт, грязнов-
ская свита, Ленинградская область
DOI: 10.31857/S0031031X22050087

ВВЕДЕНИЕ
В Ленинградской области отложения ордови-

ка распространены в виде полосы широтного на-
правления, шириной от 3–5 до 50 км (максималь-
ной на Ижорской возвышенности и по левобере-
жью р. Волхов) (Дронов и др., 2012). Последний
вариант стратиграфической региональной схемы
ордовика северо-западной части Восточно-Евро-
пейской платформы (ВЕП) был принят на плену-
ме МСК по ордовику и силуру ВЕП (г. Таллин,
март 1984 г.) и опубликован в 1987 г. (Решение…,
1987). Согласно принятой схеме, ордовикская си-
стема Восточной Балтики представлена всеми
тремя отделами (BergstrCm et al., 2009) и подразде-
ляется на 18 или 19 региональных этапов (Field
Meeting…, 1990). На территории Ленинградской
обл. наиболее трудно определимым уровнем яв-
ляется идавереский горизонт, который известен в
основном по скважинам. Его породы на поверх-
ность выходят только в нескольких местах, а его
границы наблюдаются только в единственном ка-
рьере у дер. Клясино (Cambrian…, 2005).

В статье представлены результаты изучения
остракод из отложений грязновской свиты ниж-

ней части идавереского горизонта двух местона-
хождений – Клясино и Жабино (рис. 1). Важ-
ность всестороннего изучения этих разрезов за-
ключается в том, что отложения верхнего
ордовика, обнажающиеся на западе Ленинград-
ской обл., до сих пор остаются еще слабо изучен-
ными. Во многом данная ситуация связана с пло-
хой обнаженностью пород выше кукрузеского го-
ризонта и отсутствием единого непрерывного
разреза или нескольких таких разрезов, позволя-
ющих провести детальную корреляцию. Поэтому
любые обнажения и карьеры, в т.ч. новые, осо-
бенно, содержащие микро- и макрофаунистиче-
ские остатки хорошей сохранности, вызывают
большой интерес. Одним из таковых является
разрез в карьере у дер. Клясино (рис. 2), вскрыва-
ющий верхнюю часть кукрузеского горизонта и
породы идавереского горизонта (грязновская
свита) (Zuykov, Terentiev, 1997; Zuykov et al., 2008;
Долгов, Мейдла, 2011; Дронов и др., 2012). Грани-
ца между этими горизонтами определяется по хо-
рошо выраженной поверхности твердого дна в
виде сдвоенной пиритизированной поверхности
перерыва. Стратиграфическое положение гряз-

УДК 565.33:551.733.13(470.23)

EDN: KFYLSE
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новской свиты в разрезе Клясинского карьера
было установлено после открытия стратиграфи-
чески информативных хитинозой Eisenackitina
rhenana и Lagenochitina dalbyensis (Zuykov, Hints,
2001). Карьер расположен на северо-западной
оконечности дер. Клясино; кроме того, породы
вскрыты в нескольких местах в самой деревне.
Грязновская свита сложена глинистыми извест-
няками, биогенно-обломочными известняками и
мергелями с прослоями карбонатных глин. Поро-
ды пестрой окраски, с преобладанием голубова-
тых, красноватых и фиолетовых оттенков, в той
или иной степени доломитизированы. Мощность
грязновской свиты в Клясино достигает 5 м (Дол-
гов, Мейдла, 2011). Основным источником иско-
паемой фауны является слой известковой глины в
средней части свиты (рис. 2, сл. 17). Здесь собрано
наибольшее количество фаунистических остат-
ков (Zuykov, Hints, 2002; Zuykov et al., 2008), а
именно – губки, черви, мшанки, беззамковые и
замковые брахиоподы, моноплакофоры, гастропо-
ды, двустворчатые моллюски, цефалоподы, трило-
биты, остракоды, иглокожие, конодонты, сколеко-
донты, хитинозои, фораминиферы, акритархи.

Другой изученный в работе разрез находится в
8 км к юго-востоку от дер. Клясино и расположен
в карьере, в 4 км к северо-востоку от дер. Жабино
(рис. 3). В этом разрезе, так же как в Клясино,
вскрывается верхняя часть кукрузеского и ида-
вереского горизонтов, но большей мощности.
Породы горизонта кукрузе представлены серова-
то-желтым очень плотным, умеренно глинистым
известняком, в котором заметно присутствие ку-
керситовой примеси. С вышележащим горизон-
том идавере граница в виде сдвоенной пиритизи-
рованной поверхности перерыва, такой же, как в
разрезе Клясино. Горизонт идавере представлен
чередованием тонко- и среднеслоистых глини-
стых, мергелистых, доломитизированных извест-
няков с мощным прослоем карбонатных глин,
мергелями глинистыми. Максимально наблюда-
емая мощность этих отложений около 20 м.
Верхняя граница идавереского горизонта в ка-
рьере отсутствует. В разрезе на разных уровнях
обнаружена многочисленная фауна, которая,
так же как в Клясино, приурочена к глинистой
части разреза.

Рис. 1. Карта Ленинградской области с указанием изученных местонахождений (отмечены красной звездочкой).
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор палеофаунистических остатков осу-
ществлялся при помощи поверхностного осмот-
ра, а также путем промывок преимущественно
глинистых пород и дальнейшей сортировки при
помощи набора почвенных сит под слабым напо-
ром воды. Дезинтеграция пород с целью извлече-
ния остатков остракод из известняков происхо-
дила с помощью хорошо известного метода неод-
нократного сплавления породы с гипосульфитом
натрия (Методика…, 1973; Алексеев, 1995). До-
полнительная очистка поверхности раковин
остракод осуществлялась вручную энтомологиче-
скими булавками, а также перекисью водорода.
Съемка изученного материала проводилась на
СЭМ-микроскопах в кабинете приборной анали-

тики в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Бори-
сяка (ПИН) РАН (CamScan-4 и TESCAN VEGA-II
XMU).

В разрезе Жабино пробы на остракоды отбира-
лись по всему разрезу, начиная с верхов горизон-
та кукрузе (рис. 3), а из разреза Клясино – только
из самых верхов разреза (рис. 2, слой 17).

Изученная коллекция остракод хранится в
ПИН РАН, № 4474.

ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ ОБЗОР ОСТРАКОД

Остракоды являются наиболее распростра-
ненными ископаемыми членистоногими, насчи-
тывающими многие тысячи описанных видов. В
ордовикских отложениях ВЕП остракоды встре-

Рис. 2. Разрез карьера Клясино (две части карьера).
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чаются во всех подразделениях. Изучение этой
группы всегда было тесно связано с исследова-
тельской деятельностью, в первую очередь, в Эс-
тонии, где таксономический состав и распределе-
ние ордовикских остракод хорошо изучены
(Meidla, Sarv, 1990; Sarv, Meidla, 1997).

В путеводителе к полевой экскурсии по кем-
брию и ордовику С.-Петербургского региона
(Meidla, Tinn, 2005) была изложена история изу-
чения ордовикских остракод Ленинградской обл.
В этом обзоре авторы остановились на работах, в
которых были рассмотрены, в основном, более
древние остракоды из биллингенского–волхов-
ского–кундаского горизонтов (Сарв, 1963; Нец-
кая, 1966, 1973; Иванцов, Мельникова, 1998;
Мельникова, 1999; Tinn, Meidla, 2002; Tolmacheva
et al., 2003). К этому списку можно добавить рабо-
ту о более молодых находках ордовикских остра-
код (Иванцов, Мельникова, 2003), в которой, на-
ряду с данными изучения литологии и трилобитов,
были приведены также данные по остракодам из
разрезов азериского, ласнямягиского и ухакуского
горизонтов из нескольких разрезов Ленинград-
ской обл. (Бабино, в черте г. Волхов возле плоти-

ны, Званка, у дер. Пороги и дер. Валим, у дер. Ко-
порье). В этих разрезах были обнаружены немно-
гочисленные в количественном, но довольно
разнообразные в таксономическом отношении
остатки остракод, видовой состав которых дости-
гал 20 видов.

Важно заметить, что в монографии, посвя-
щенной остракодам ордовика и силура СССР,
А.И. Нецкая (1973, с. 65) отмечала: “В некоторых
из исследованных районов (Клясино, Сиверская,
Нурме, Выхма) в этих отложениях (идавереский
горизонт — уточнение Л.М.М.) остракоды совсем
отсутствовали или были найдены только в виде
редких обломков”. Скорее всего, это замечание
касалось только находок остракод из карбонат-
ных пород, в той или иной степени доломитизи-
рованных. После проведенной нами работы ока-
залось, что комплекс остракод из глинистой ча-
сти разреза Клясино (сл. 17) содержит 48 видов. В
разрезе Жабино, также из глинистой части (сл. 21),
количественно видов по сравнению с клясинской
коллекцией обнаружено меньше, но по система-
тическому составу они не отличаются от остракод
из разреза Клясино. Кроме того, обнаруженные на

Рис. 3. Сводный разрез карьера Жабино. Условные обозначения см. на рис. 2.

О
тд

ел
В

Е
РХ

Н
И

Й
 О

РД
О

В
И

К

С
ви

та
В

ий
ви

ко
н-

на
ск

ая
С

ло
й

М
ощ

но
ст

ь,
в 

см

Го
ри

зо
нт

К
ук

ру
зе

ск
ий

И
да

ве
ре

ск
ий

Гр
яз

но
вс

ка
я

1 70

2 94

3 43

4 20

5 22

6 17

7 28

8 10
0

9 25

10 12
0

Гр
яз

но
вс

ка
я 

св
ит

а

Гр
яз

но
вс

ка
я 

св
ит

а

Закрытый интервал 60–80 см

11 12
0

12 25

13 13
5

14 20

15 76

16 70
17 37
18 40

19 50

20 40

21 40

22 30

23 25

25 35

26 35

27 30

28 30

29 10

30 15
0

31 60
5

42

> 
15

0

40 30

41 80

39 55

38 25

37 16
0

36 50

35 17
0

34 11
0

33 60

32 12
0



48

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2022

МЕЛЬНИКОВА и др.

других уровнях в Жабино виды остракод представ-
лены существенно меньшим числом экземпляров
неудовлетворительной сохранности, что связано,
скорее всего, с их находками в доломитизирован-
ных известняках, из которых микрофауна извле-
кается с большими потерями.

Изученная фауна остракод представлена в ос-
новном уже известными видами, главным обра-
зом, из Прибалтийского региона, изображения
которых приводятся на табл. II, III (см. вклейку)
и на рис. 4, 5. Информация о стратиграфическом
распространении видов остракод опирается на
многочисленные ранее опубликованные источ-
ники. Анализ распространения остракод, с уче-
том новой информации, показал, что для некото-
рых видов стратиграфический диапазон расши-
рился. Так, например, Piretella margaritata ранее
была известна только из отложений ухаку–кукру-
зе (С1с–СII); Scrobisylthis reticulatus – йыхви–оан-
ду (DI–DIII); Rakverella spinosa – кейла–раквери
(DII–E); Tetrada (T.) variabilis Meidla, 1986 – ра-
квере и набала (E–F1b); Homeokiesowia pernodo-
sa–ухаку (С1с); Polyceratella spinosa – кейла (DII);
Seviculina reticulata – раквере–набала (E–F1a)
и т.д.

Piretella margaritata Öpik, 1937 (табл. II, фиг. 12,
13). Распространение – горизонты ухаку–кукру-
зе, Эстония (Öpik, 1937; Сарв, 1959; Иванова, 1979).
Материал. Клясино – 15 экз., Жабино – 7 экз.

Hesperidella esthonica (Bonnema, 1909) (табл. II,
фиг. 8). Распространение – кукрузеский–кейлас-
кий горизонты, Эстония, Латвия, Литва, Северо-
Западная Беларусь, Швеция; бакштейновый из-
вестняк в валунах севера Германии (Schallreuter,
1983; Meidla, 1996). Следует отметить, что обнару-
женная единственная раковина по очертанию,
наличию очень крупного бугра перед срединной
бороздой и развитию ребра вдоль переднего кон-
ца, которое дугообразно заходит на спинной
край, безусловно, сходна с H. esthonica, но отли-
чается слабо развитой кристой, окаймляющей S2
(скорее всего, из-за неудовлетворительной со-

хранности) и струйчатым кольцевым орнаментом
на поверхности срединного бугра. Материал.
Клясино – один экз. и несколько фрагментов.

Uhakiella sp. (табл. II, фиг. 20). Распростране-
ние рода известно из отложений ордовика стран
Прибалтийского региона, Швеции, Норвегии,
Англии, северо-западной части России и бакш-
тейнового известняка в валунах севера Германии.
Обнаруженные немногочисленные формы по
очертанию раковины большого размера, нали-
чию удлиненной мелкой аддукторной ямки, бо-
лее или менее развитому спинному ребру, мелко-
бугорчатой боковой поверхности и развитию
маргинальных шипиков по свободному краю от-
носятся к роду Uhakiella. Однако на нашем мате-
риале плохо виден срединный бугорок, а также
нам не удалось наблюдать околобрюшные струк-
туры. Эти причины не позволяют установить ви-
довую принадлежность находок. Материал. Кля-
сино – 3 экз.

Scrobisylthis reticulatus (Sarv, 1959) (рис. 5, а, б).
Распространение – горизонты йыхви – оанду,
Эстония; бакштейновый известняк в валунах се-
вера Германии (Сарв, 1959; Schallreuter, 1998b;
Perrier et al., 2012). По основным признакам обна-
руженные формы, безусловно, относятся к дан-
ному виду, но отличительной особенностью кля-
синских экземпляров является густоячеистая по-
верхность раковины, за исключением гладкой
узкой полосы вдоль спинного края. Материал.
Клясино – 7 экз., Жабино – 2 экз.

Rakverella spinosa Öpik, 1937 (табл. II, фиг. 11).
Распространение – горизонты кейла–раквере
Прибалтийского региона (Öpik, 1937; Сарв, 1959;
Meidla, 1996). Несмотря на то, что обнаруженные
формы представлены немногочисленными фраг-
ментарными остатками, нет сомнения в их иден-
тификации, так как основные признаки этого ви-
да четко проявлены (передний конец раковины
высокий, широко округленный; задний конец
сильно скошен в брюшной части; ближе к перед-
нему концу развиты соединяющиеся в нижней
своей части два тонких, но высоких ребра, в верх-

Рис. 4. Остракоды грязновской свиты из разрезов Клясино и Жабино: а – Tetrada (Neotsitrella) perplana (Neckaja, 1953),
экз. ПИН, № 4474/516, раковина со стороны RV, l – 0.71 мм, h – 0.40 мм; б – T. (Tetrada) variabilis Meidla, 1986,
экз. ПИН, № 4474/501, RV сбоку, l – 0.85 мм, h – 0.56 мм; в – T. (Tallinnopsis) vievensis Sidaravičiene, 1992, экз. ПИН,
№ 4474/531, LV сбоку, l – 0.83 мм, h – 0.46 мм; г – T. (Tetrada) krausei (Steusloff, 1895), экз. ПИН, № 4474/511, LV сбоку,
l – 0.66 мм, h – 0.37 мм; д, е – Sidaravicienea nida (Sidaravičiene, 1992): д – экз. ПИН, № 4474/536, LV сбоку, l – 1.35 мм,
h – 0.8 мм; е – экз. ПИН, № 4474/537, раковина со стороны RV, l – 1.4 мм, h – 0.82 мм; ж – Collibolbina sp., экз. ПИН,
№ 4474/555, LV сбоку, l – 0.89 мм, h – 0.51 мм; з – Tetrada (Neotsitrella) bisulcata Sarv, 1963, экз. ПИН, №4474/526,
RV сбоку, l – 1.15 мм, h – 0.61 мм; и–м – Polyceratella spinosa Sarv, 1959: и – экз. ПИН, № 4474/565, раковина со спин-
ной стороны, l – 1.06 мм; к – экз. ПИН, №4474/566, RV сбоку, l – 1.19 мм, h – 0.64 мм.; л – экз. ПИН, № 4474/567,
LV сбоку, l – 1.22 мм, h – 0.61 мм; м – экз. ПИН, № 4474/568, LV изнутри, l – 1.15 мм, h – 0.62 мм; н–п – Quadritia alu-
verensis (Sarv, 1959): н – экз. ПИН, №4474/546 со спинной стороны, l – 0.95 мм; о – экз. ПИН, № 4474/547, RV сбоку,
l – 0.92 мм, h – 0.44 мм; п – экз. ПИН, № 4474/548, LV сбоку, l – 0.92 мм, h – 0.46 мм; р – Sigmoopsis rostrata (Krause,
1892), экз. ПИН, № 4474/575, RV сбоку, l – 1.42 мм, h – 0.82 мм; с – S. cornuta (Krause, 1892), экз. ПИН, № 4474/585,
RV сбоку, l – 1.36 мм, h – 0.58 мм; т – Homekiesowia pernodosa (Öpik, 1937), экз. ПИН, №4474/561, RV сбоку, l – 1.08 мм,
h – 0.6 мм; у–х – Pectidolon perornata (Öpik, 1937): у – экз. ПИН, № 4474/461, LV сбоку, l – 1.79 мм, h – 1.22 мм; ф –
экз. ПИН, № 4474/462, RV сбоку, l – 2.07 мм, h – 1.31 мм; х – экз. ПИН, № 4474/463, LV сбоку, l – 2.13 мм, h – 1.24 мм.
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ней части они представлены в виде длинных ши-
пов, которые выступают над спинным краем; в
нижней части переднего ребра примыкает корот-
кое, косо направленное ребро; вдоль свободного
края развиты шипы). Материал. Клясино – 3 экз.

Pectidolon perornata (Öpik, 1937) (рис. 4, у–х).
Распространение – горизонты ухаку и кукрузе,
Эстония; хальяла, Литва (Сидаравичене, 1992).
Материал. Клясино – 30 экз.

Schallreuteria (Lippea) lippensis Schallreuter, 1984
(табл. II, фиг. 17–19). Этот вид в Ленинградской
обл. зафиксирован впервые. Распространение ти-
пового вида Р. Шальройтер (Schallreuter, 1984)
указывает как низы верхней части серии Виру
(горизонты кейла–оанду–раквере) – бакштейно-
вые эрратические валуны (=горизонт хальяла Эс-
тонии). Сначала Шальройтер (Schallreuter, 1983)
имеющийся у него материал отнес к виду
Rakverella pectinata Öpik, 1937. Однако более мно-
гочисленный и хорошо сохранившийся материал
позволил ему (Schallreuter, 1984) показать боль-
шие отличия от R. pectinata и утверждать, что эти
остатки являются новым видом рода Schallreute-
ria. Следует указать, что, видимо, к этому виду
следует относить Rakverella? sp. А, находки кото-
рого указывает в своей работе Н. Сидаравичене
(1992) из отложений идавереского подгоризонта
Литвы. Материал. Клясино – 25 экз., Жабино –
7 экз.

Pseudostrepula kuckersiana (Bonnema, 1909)
(рис. 5, к, л). Распространение – горизонты
кукрузе, хальяла, Эстония; кукрузе и йыхви, Лит-
ва; бакштейновый известняк в валунах севера
Германии (Сарв, 1959; Иванова, 1979; Сидарави-
чене, 1992). Материал. Клясино – 40 экз., Жаби-
но – 15 экз.

Tetrada (Tetrada) memorabilis (Neckaja, 1953)
(табл. II, фиг. 14–16). Распространение – идаве-
реский горизонт–кейлаский горизонт, Эстония,
Литва, Латвия, Северо-Западная Беларусь, Псков-
ская и Ленинградская области России; бакштейно-
вый известняк эрратических валунов севера Гер-

мании (Иванова, 1979; Сидаравичене, 1992; Perri-
er et al., 2012). Материал. Клясино – 150 экз.,
Жабино – 34 экз.

Tetrada (Tetrada) krausei (Steusloff, 1895) (рис. 4, г).
Распространение – горизонты йыхви–оанду, Эс-
тония, идавере–кейла, Латвия; йыхви–?раквере
(нижняя часть), Литва; идавере–йыхви, Северо-
Запад России; бакштейновый известняк эррати-
ческих валунов севера Германии (Meidla, 1996).
Материал. Клясино – 15 экз.

Tetrada (Tetrada) variabilis Meidla, 1986 (рис. 4, б).
Распространение – горизонты раквере и набала,
Эстония, Литва, Северо-Западная Беларусь; на-
бала, Латвия (Сидаравичене, 1992; Meidla, 1996).
Материал. Клясино – 15 экз.

Tetrada (Neotsitrella) perplana (Neckaja, 1953)
(рис. 4, а). Распространение – горизонты ухаку
(редко), кукрузе, идавере и ? йыхви, Литва, Севе-
ро-Западная Беларусь; ухаку и кукрузе, Эстония,
Северо-Восточная Польша; кукрузе–оанду, Лат-
вия; азери, Ленинградская обл.; верхняя часть по-
лометского горизонта Московской синеклизы
(Сидаравичене, 1992; Мельникова, Дмитровская,
1997; Иванцов, Мельникова, 2003). Материал.
Клясино – 150 экз., Жабино – 12 экз.

Tetrada (Neotsitrella) bisulcata Sarv, 1963 (рис. 4, з).
Распространение – горизонты идавере и йыхви,
Литва; нерасчлененные йыхви–оанду, Северо-
Западная Беларусь; нерасчлененные идавере–
кейла, Латвия. Материал. Клясино – 30 экз.

Tetrada (Tallinnopsis) vievensis Sidaravičiene, 1992
(рис. 4, в). Распространение – горизонты кукрузе
(редко в верхней части), идавере–йыхви, Литва и
Северо-Западная Беларусь (Сидаравичене, 1992).
В оригинальном описании вида Сидаравичене
(1992) отмечала, что четвертая лопасть имеет
очень широкую среднюю часть, плавно сужаю-
щуюся к концам. В изученной коллекции пред-
ставители этого вида отличаются строением чет-
вертой лопасти, которая на всем своем протяже-
нии имеет почти одинаковую высоту. Остальные
признаки [небольшие размеры, общее очертание

Рис. 5. Остракоды грязновской свиты из разрезов Клясино и Жабино: а, б – Scrobisylthis reticulatus (Sarv, 1959): а –
экз. ПИН, № 4474/446, раковина со стороны RV, l – 0.68 мм, h – 0.31 мм; б – экз. ПИН, № 4474/447, LV сбоку, l – 0.7 мм,
h – 0.4 мм; в – Leperditella prima Sarv, 1956, экз. ПИН, № 4474/641, раковина со стороны RV, l – 1.32мм, h – 0.84 мм;
г‒ж – Bolbihithis altonodus (Sarv, 1959): г – экз. ПИН, № 4474/635, LV сбоку, l – 0.75 мм, h – 0.46 мм; д – экз. ПИН,
№ 4474/636, LV с брюшной стороны, l – 0.72 мм; е – экз. ПИН, № 4474/637, RV сбоку, l – 0.77 мм, h – 0.51 мм; ж –
экз. ПИН, № 4474/638, RV с брюшной стороны, l – 0.8 мм; з, и – Severobolbina elliptica (Steusloff, 1895): з – экз. ПИН,
№ 4474/605, LV сбоку, l – 1.73 мм, h – 1.07 мм; и – экз. ПИН, № 4474/606, RV сбоку, l – 1.96 мм, h – 1.09 мм; к, л –
Pseudostrepula kuckersiana (Bonnema, 1909): к – экз. ПИН, № 4474/490, RV сбоку, l – 0,91 мм, h – 0.55 мм; л – экз. ПИН,
№ 4474/491, LV сбоку, l – 0.94 мм, h – 0.53 мм; м – Hippula (Hippula) pilosa (Schallreuter, 1967), экз. ПИН, № 4474/620,
раковина со стороны RV, l – 0.83 мм, h – 0.44 мм; н–п – Trianguloschmidtella triangulata Sarv, 1963: н – экз. ПИН,
№ 4474/696, RV сбоку, l – 0.78 мм, h – 0.44 мм; о – экз. ПИН, № 4474/697, раковина со стороны RV, l – 0.85 мм, h –
0.79 мм; п – экз. ПИН, № 4474/698, LV изнутри, l – 0.86 мм, h – 0.53 мм; р, с – Pyxion nitidum Sarv, 1963: р – экз. ПИН,
№ 4474/648, LV сбоку, l – 0.72 мм, h – 0.48 мм; с – экз. ПИН, № 4474/649, с брюшной стороны, l – 0.7 мм; т, у – Se-
viculina reticulata Meidla, 1986: т – экз. ПИН, № 4474/595, раковина со стороны LV, l – 1.05 мм, h – 0.51 мм; у – экз.
ПИН, № 4474/596, раковина с брюшной стороны, l – 0.79 мм; ф – Carinobolbina carinata estona (Öpik, 1937), экз. ПИН,
№ 4474/600, раковина самца со стороны RV, l – 0.82 мм, h – 0.47 мм; х – Bolbina rakverensis Sarv, 1956, экз. ПИН,
№ 4474/630, RV сбоку, l –1.89 мм, h – 1.11 мм.
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МЕЛЬНИКОВА и др.

(спинной край длинный прямой, брюшной почти
прямой или слегка вогнут посередине), строение
трех передних ребровидных лопастей, которые
соединены связующим ребром, форма и глубина
борозд между лопастями] вполне соответствуют
основным диагностическим признакам вида. Ма-
териал. Клясино – 4 экз.

Sidaravicienea nida (Sidaravičiene, 1992) (рис. 4, д, е).
Распространение – горизонты идавере и йыхви,
Литва, и верхняя часть полометского горизонта
Московской синеклизы (Сидаравичене, 1992;
Мельникова, Дмитровская, 1997). Материал.
Клясино – 450 экз., Жабино– 32 экз.

Quadritia aluverensis (Sarv, 1959) (=Polyceratella
aluverensis Sarv, 1959) (рис. 4, н, о, п). Распростра-
нение – горизонты идавере–оанду, Эстония,
Литва, Северо-Западная Беларусь; идавере и
йыхви, Латвия; бакштейновый известняк эррати-
ческих валунов севера Германии (Сарв, 1959; Си-
даравичене, 1992; Meidla, 1996; Perrier et al., 2012).
Материал. Клясино – 25 экз., Жабино – 3 экз.

Collibolbina sp. (рис. 4, ж). Распространение
рода известно в ордовикских отложениях При-
балтийского региона и Сибири. Материал. Кля-
сино – 6 экз.

Homeokiesowia pernodosa (Öpik, 1937) (рис. 4,
т). Распространение – горизонт ухаку, Эстония
(Meidla, 1996). Материал. Клясино – один экз.

Polyceratella spinosa Sarv, 1959 (рис. 4, и–м).
Распространение – горизонт кейла, Эстония и
Литва (Сидаравичене, 1992). Материал. Клясино –
50 экз., Жабино – 7 экз.

Sigmoopsis rostrata (Krause, 1892) (рис. 4, р).
Распространение – горизонты кукрузе (редко),
идавере–оанду (редко в нижней части), Литва;
кукрузе–кейла, Эстония; идавере–оанду, Лат-
вия, Северо-Западная Беларусь, северо-запад
России; бакштейновый известняк эрратических
валунов севера Германии; свиты Dalby, Skagen и
макроурусовые известняки (=оанду–раквере),
Швеция (Сидаравичене, 1992; Perrier et al., 2012).
Материал. Клясино – 90 экз., Жабино – 18 экз.

Sigmoopsis cornuta (Krause, 1897) (рис. 4, с).
Распространение – горизонты кукрузе–йыхви,
Эстония, Литва, Северо-Западная Беларусь; ида-
вере–оанду, Латвия; бакштейновые валуны Гер-
мании (Сидаравичене, 1992). Материал. Клясино –
70 экз., Жабино – 10 экз.

Seviculina reticulata Meidla, 1986 (рис. 5, т, у).
Распространение – горизонты раквере–набала,
Эстония; раквере, Литва (Meidla, 1996). Матери-
ал. Клясино – 4 экз.

Carinobolbina carinata estona (Öpik, 1937) (рис. 5, ф).
Распространение – горизонты кукрузе (обиль-
ные) и кейла, Эстония; идавере, Литва; поломет-
ский горизонт (азери–ласнамяги) Московской
синеклизы (Öpik, 1937; Сидаравичене, 1992;

Мельникова, Дмитровская, 1997; Perrier et al.,
2012). Обнаружены только ювенильные ракови-
ны самцов, которые отличаются от самок отсут-
ствием открытой полости с вогнутым дном между
велюмом и гистиальным фLланцем. Однако ха-
рактерная расчлененность поверхности створок
позволяет уверенно отнести изученные особи к
данному виду. Материал. Клясино – 3 экз.

Severobolbina elliptica (Steusloff, 1895) (рис. 5, з, и).
Распространение – горизонты идавере–кейла,
Эстония, Латвия, Литва; йыхви, кейла, Беларусь;
идавере–оанду, Подолия, В. Польша; бакштей-
новый известняк центральной части северной
Европы (Сарв, 1959; Сидаравичене, 1992; Schall-
reuter, 1998a). Материал. Клясино – 5 экз., Жаби-
но – один экз.

Pentagona johviensis (Sarv, 1959) (табл. III,
фиг. 4–6). Распространение – горизонты идаве-
ре, Эстония; идавере, йыхви, Литва (Сарв, 1959;
Сидаравичене, 1992). Материал. Клясино – около
100 экз., Жабино – 9 экз.

Hippula (Hippula) pilosa (Schallreuter, 1967)
(рис. 5, м). Распространение – горизонт раквере,
Литва; валуны бакштейнового известняка, Гер-
мания (Schallreuter, 1967; Сидаравичене, 1992). К
этому виду, по-видимому, следует отнести Hippu-
la (H.) sp. B из ракверского горизонта Литвы (Си-
даравичене, 1992, с. 71, табл. 17, фиг. 9). Материал.
Клясино – один экз.

Perspicillum perspicillum Schallreuter, 1964
(табл. III, фиг. 2). Распространение – горизонты
ухаку(?), кукрузе (редко), идавере, йыхви, Литва;
верхняя часть свиты Dalby (=кукрузе–идавере),
Швеция; валуны бакштейнового известняка
Германии (Сидаравичене, 1992). Материал. Кля-
сино – 2 экз.

Brevibolbina ?amabilis (Neckaja, 1958) (табл. III,
фиг. 7). Распространение – горизонты кукрузе,
идавере, кейла, Эстония; идавере–кейла, Латвия;
идавере, йыхви, Литва (Сидаравичене, 1992). Ма-
териал. Клясино – 9 экз.

Disulcina interminata (Sarv, 1959) (табл. III,
фиг. 13, 14). Распространение – встречается часто
в горизонтах идавере, йыхви и кейла Эстонии
(Сарв, 1959; Perrier et al., 2012). Материал. Кляси-
но – 15 экз.

Bolbina rakverensis Sarv, 1956 (рис. 5, х). Рас-
пространение – горизонты оанду–раквере, ?на-
бала, Эстония, Латвия, Северо-Западная Бела-
русь, северо-восток Польши; молодовский гори-
зонт (набала–пиргу), Подолия (Абушик, Сарв,
1983; Meidla, 1996). Материал. Клясино – 5 экз.

Bolbihithis altonodus (Sarv, 1959) (рис. 5, г–ж).
По данным Л.И. Сарва (1959), распространение
вида редко отмечалось в шундоровской свите
идавереского горизонта и в йыхвиском горизонте
Эстонии. В изученной коллекции представители
этого вида характеризуются небольшими размера-
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ми (длина 0.75–0.8 мм), что отличает их от типового
материала (голотип Os 2562, длина = 1.00 мм). От-
личительной чертой также является развитие на
внешней стороне подковообразной лопасти ше-
сти–семи довольно крупных пор, расположенных
в один ряд (рис. 5, г, ж). Этот признак следует до-
бавить к диагнозу вида. Материал. Клясино –
30 экз., Жабино – 5 экз.

Vogdesella subovata (Thorslund, 1948) (табл. III,
фиг. 1). Распространение – горизонты кейла, Эс-
тония; кейла–набала, Латвия; свиты Dalby и Su-
larp Shale, Швеция (Сидаравичене, 1992; Meidla,
1996). Изученные экземпляры этого вида пред-
ставлены формами существенно меньших разме-
ров по сравнению с известными ранее. Материал.
Клясино – 45 экз., Жабино – 4 экз.

Pyxion nitidum Sarv, 1963 (рис. 5, р, с). Сарв
(1963) отмечал, что этот вид встречается редко в
шундоровской свите идавереского горизонта и в
оандуском горизонте, и часто в йыхви и кейла Эс-
тонии. Т. Мейдла (Meidla, 1996) дополнил эту ин-
формацию распространением в горизонтах от
идавере до кейла Латвии; идавери–йыхви Литвы
и северо-запада Беларуси. Материал. Клясино –
40 экз., Жабино – 5 экз.

Leperditella prima Sarv, 1956 (рис. 5, в). Распро-
странение – горизонты кейла–раквере, Эстония
(Сарв, 1956; Meidla, 1996). Материал. Клясино –
2 экз.

Trianguloschmidtella triangulata Sarv, 1963
(рис. 5, н–п). Распространение – горизонты ида-
вере–кейла, Эстония; идавере–оанду Латвия;
кукрузе–кейла, Литва и Северо-Западная Бела-
русь (Meidla, 1996). Материал. Клясино – 15 экз.

Longiscula aff. parrectis Neckaja, 1958 (табл. III,
фиг. 3). Распространение – горизонты ухаку и
кукрузе, Псковская обл.; азери, Лениградская
обл., Россия (Meidla, 1993; Иванцов, Мельнико-
ва, 2003). Материал. Клясино – 3 экз.

Longiscula perfecta Meidla, 1993 (табл. III,
фиг. 12). Распространение – горизонты оанду–
пиргу и ?поркуни, Эстония; пиргу, Псковская
обл., Россия (Meidla, 1993, 1996). Материал. Кля-
сино – 5 экз.

Longiscula impercepta Meidla, 1996 (табл. III,
фиг. 15). Распространение – горизонты пиргу? и
поркуни, Эстония (Meidla, 1996). Материал. Кля-
сино – 3 экз.

Medianella intecta (Stumbur, 1956) (табл. III,
фиг. 16, 17). Распространение – горизонты ракве-
ре–поркуни, Эстония; набала–вормси, Литва;
пиргу, Псковская обл., северо-запад России
(Meidla, 1996). Материал. Клясино – 7 экз.

Rectella explanata Meidla, 1996 (табл. III,
фиг. 8–10). Распространение – горизонт пиргу,
Эстония (Meidla, 1996). Экземпляры из клясин-
ской коллекции немного отличаются от ранее из-

вестных представителей этого вида менее удли-
ненной формой раковины и бóльшей высотой пе-
реднего конца. Материал. Клясино – 25 экз.

Brevantia antis Meidla, 1996 (табл. III, фиг. 18).
Распространение – горизонты оанду–вормси,
Эстония. Материал. Клясино – 6 экз.

Prorectella sp. (табл. III, фиг. 11). По очертанию
створок, характеру выпуклости, отношению вы-
соты к длине (=0.52) обнаруженные формы очень
сходны с представителями рода Prorectella, из-
вестного из отложений среднего ордовика Казах-
стана (Мельникова, 1982, 1986) и позднего ордо-
вика Тюрингии и Сардинии (Schallreuter et al.,
2007). Однако для точной идентификации необ-
ходимы целые раковины, на которых можно было
бы видеть соотношения створок (у проректелл ле-
вая створка незначительно охватывает правую в
среднебрюшной части; в спинной части соотно-
шение обратное, т.е., правая слегка приподнима-
ется над левой). Эти причины, а также малочис-
ленность материала препятствуют установлению
видовой принадлежности. Материал. Клясино –
3 экз.

ОПИСАНИЕ 
НОВЫХ ТАКСОНОВ ОСТРАКОД

При описании остракод использована систе-
матика надродовых таксонов, принятая в “Прак-
тическом руководстве…” (1990). Для обозначения
измерений раковин использованы следующие со-
кращения: l – длина раковины, h – ее высота и
w – толщина, L1–L3 – лопасти, S1–S3 – борозды с
соответствующими номерами, LV – левая створ-
ка, RV – правая створка. Размеры раковин остра-
код: маленькие – до 1.0 мм, средние – до 1.5 мм,
крупные – свыше 2.0 мм.

СЕМЕЙСТВО PIRETELLIDAE ÖPIK, 1937

Род Klyasinella Melnikova, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от местонахождения Кля-
сино.

Т и п о в о й  в и д – K. bella sp. nov.
Д и а г н о з. Раковина однобороздчатая, рав-

ностворчатая. Нижняя часть S2 окаймлена едва
выраженной выпуклостью. В спинной части раз-
виты два гребешкообразных выступа, обрамлен-
ные спинными ребрами. Велярная структура са-
мок образована выпуклым долоном, который при
сомкнутых створках образует закрытую камеру. У
самцов развито компактное ребро. Поверхность
крупноячеистая.

В и д о в о й  с о с т а в. Род монотипический.
С р а в н е н и е. По основным структурным

элементам – наличие срединной борозды, разви-
тие спинных ребер – род близок к представителям
рода Uhakiella Öpik, 1937. Отличается развитием
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срединной борозды вместо аддукторной ямки,
развитием в спинной части гребешкообразных
выступов и крупноячеистой поверхностью.

Klyasinella bella Melnikova, sp. nov.

Табл. II, фиг. 1–7

Н а з в а н и е  в и д а bella лат. – великолепная.

Г о л о т и п – ПИН, № 4474/400, раковина
самки; северо-запад Русской платформы, Ленин-
градская обл., местонахождение Клясино, сл. 17;
верхний ордовик, сандбийский ярус, идаверес-
кий горизонт, грязновская свита.

О п и с а н и е. Раковина среднего размера,
преплетного очертания, выпуклая; спинной край
прямой длинный, брюшной умеренно выгнут;
передний и задний концы почти одинаково за-
кругленные. Срединная борозда (S2) длинная,
мелкая, почти прямая, начинается от спинного
края, доходит до середины раковины, слегка кап-
левидно расширяется в своем окончании. Ее
нижний конец оконтурен едва заметной вздуто-
стью. Срединный бугорок перед S2 отсутствует.
По всему контуру раковины развито очень тонкое
круговое ребро, соединяющееся в спинной части
с двумя спинными ребрами, оконтуривающими
два гребешкообразных выступа. Эти выступы пе-
рекрывают линию замочного края, при этом пе-
редний выступ существенно выше заднего. У са-
мок весьма широкий выпуклый долон начинает-
ся немного ниже переднеспинного угла и доходит
до середины брюшного края. Снаружи долон со-
ставляет единую поверхность с домицилиумом.
Велярная структура самцов представлена узким
компактным ребром, протягивающимся вдоль
свободного края. Свободный край утолщен, и
между ним и велярным ребром расположены ред-
кие мелкие шипики и более крупные шипы, ко-
торые располагаются в один ряд примерно на
одинаковом расстоянии друг от друга. Поверх-
ность раковины, за исключением гладкого доло-
на, покрыта крупными пятигранными ячейками.
Пространство между гребешкообразными высту-
пами и линией замочного края покрыто мелкими
бугорками.

Р а з м е р ы  г о л о т и п а в мм: l – 0.97; h –
0.65.

И з м е н ч и в о с т ь. Меняется высота гребеш-
кообразных выростов.

М а т е р и а л. Клясино – более 500 экз., Жаби-
но ~ 100 экз.

СЕМЕЙСТВО TETRADELLIDAE SWARTZ, 1936

ПОДСЕМЕЙСТВО PERSPICILLINAE SCHALLREUTER, 1967

Род Deefgella Schallreuter, 1981
Deefgella? pulchra Melnikova, sp. nov.

Табл. II, фиг. 9, 10

Н а з в а н и е  в и д а pulchra лат. – красивая.
Г о л о т и п – ПИН, № 4474/426, раковина

самца; северо-запад Русской платформы, Ленин-
градская обл., местонахождение Клясино, сл. 17;
верхний ордовик, сандбийский ярус, идаверес-
кий горизонт, грязновская свита.

О п и с а н и е. Раковина маленькая, слабо
преплетная, высокая, умеренно выпуклая. Спин-
ной край длинный прямой, брюшной умеренно
выгнут. Передний конец выше заднего и больше
выдается за линию спинного края. Боковая по-
верхность почти посередине разделена cредин-
ной бороздой. S2 сигмоидальная, длинная, неглу-
бокая, выполаживается к брюшному краю. По
обеим сторонам борозды развиты четыре относи-
тельно крупных бугра разной величины. Верхний
передний бугор низкий, конический, прибли-
жен к спинному краю. Нижний передний бугор
выше верхнего и с более широким основанием.
Позади борозды также развиты два бугра: верх-
ний задний – высокий с широким основанием;
нижний задний – в виде продолговатой лопасти.
Все эти бугры украшены коническими шипика-
ми. Под нижними буграми параллельно брюшно-
му краю находятся четыре–пять мелких бугор-
ков. Велярное ребро узкое, развито вдоль всего
свободного края, несет на себе редко располо-
женные шипы. Поверхность густо-, мелкобугор-
чатая. Раковины самок не обнаружены.

Р а з м е р ы  г о л о т и п а в мм: l – 0.51; h – 0.31.
С р а в н е н и е. От типового вида D. dajsiveteri

Schallreuter, 1981, известного из позднего ордовика
Прибалтийского региона и, возможно, Сев. Аме-
рики (Schallreuter, 1981), отличается маленькими
размерами, слабо преплетным очертанием, раз-
витием четырех, а не трех крупных бугров, густо-
бугорчатой поверхностью.

З а м е ч а н и е. Характерной особенностью ро-
да Deefgella является развитие на каждой створке
раковин самок трех локул. В нашей коллекции
самки не обнаружены, поэтому новый вид отно-
сится к данному роду условно.

М а т е р и а л. Клясино – 3 раковины и не-
сколько фрагментов.

СЕМЕЙСТВО LONGISCULIDAE NECKAJA, 1958

Род Longiscula Neckaja, 1958
Longiscula? destortа Melnikova, sp.nov.

Табл. III, фиг. 19, 20

Н а з в а н и е  в и д а destortа лат. – искаженная.
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Г о л о т и п – ПИН, № 4474/671, раковина; се-
веро-запад Русской платформы, Ленинградская
обл., местонахождение Клясино, сл. 17; верхний
ордовик, сандбийский ярус, идавереский гори-
зонт, грязновская свита.

О п и с а н и е. Раковина массивная, удлинен-
но овального очертания, сильно выпуклая, резко
неравностворчатая: левая створка значительно
больше правой, охват почти круговой, на перед-
нем конце он выражен меньше. Спинной край с
более длинным наклоном к переднему концу. Пе-
редний конец чуть ниже заднего. Задний конец
широко и равномерно закруглен, слегка скошен в
заднебрюшной части. Спинная часть левой створ-
ки расширена и образует выступ, напоминающий
макушку. Поверхность раковины гладкая.

Р а з м е р ы  г о л о т и п а в мм: l – 2.63; h – 1.24.
С р а в н е н и е. Описываемый вид очень свое-

образен. От многих лонгискул отличается круп-
ными размерами и сильной неравностворчато-
стью. Развитие макушкообразного выступа в
спинной части створки не характерно для рода в
целом, поэтому отнесение описываемого вида к
роду Longiscula остается под вопросом.

З а м е ч а н и я. Следует отметить, что по стро-
ению спинного края новый вид напоминает не-
которых представителей рода Pullvillites Öpik,
1937, для которых характерно субтреугольное
очертание раковины с крутоизогнутым спинным
краем, где правая створка сильно выступает над
левой, часто с образованием макушки, которая
может заканчиваться шипом. Описываемый вид
отличается от Pullvillites удлиненно-овальным
очертанием. Отношения этих двух родов требуют
специального изучения.

М а т е р и а л. Клясино – 3 раковины и 9 от-
дельных створок.

Таким образом, в результате проведенной ра-
боты показано, что:

– таксономический состав комплекса остра-
код грязновской свиты представлен 48 видами;

– доминирующими в количественном отно-
шении являются виды Klyasinella bella (более
700 экз.), Sidaravicienea nida (около 500 экз.), Tet-
rada (T.) memorabilis (около 200 экз.), Tetrada
(Neotsitrella) perplana (150 экз.), Sigmoopsis rostra-
ta (100 экз.);

– анализ стратиграфического распростране-
ния остракод грязновского комплекса показал
общность многих его видов с видами из одновоз-
растных верхнеордовикских отложений других
регионов Балтоскандии; кроме того, три вида –
Tetrada (Neotsitrella) perplana, Sidaravicienea nida,
Carinobolbina carinata estona – известны в отложе-
ниях полометского горизонта Московской сине-
клизы;

– некоторые виды грязновского комплекса
имеют более древнее происхождение.
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Авторы статьи благодарны Е.А. Жегалло и

Р.А. Ракитову (кабинет приборной аналитики
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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. 1–7. Klyasinella bella Melnikova, sp. nov.: 1 – экз. ПИН, № 4474/401, RV сбоку, l – 0.96 мм, h – 0.58 мм; 2 – экз.
ПИН, № 4474/402, LV самца изнутри, l – 0.85 мм, h – 0.54 мм; 3 – экз. ПИН, № 4474/403, раковина самца с брюшной
стороны, l – 0.89 мм, w – 0.47 мм; 4 – экз. ПИН, № 4474/404, LV самки с дорсальной стороны, l – 0.9 мм; 5 – голотип
ПИН, № 4474/400, LV самки сбоку, l – 0.97 мм, h – 0.65 мм; 6 – экз. ПИН, № 4474/405, раковина самки с брюшной
стороны, l – 0.95 мм, w – 0.49 мм; 7 – экз. ПИН, № 4474/406, LV самки изнутри, lбез ребра – 0.84 мм, Hбез ребра – 0.53 мм.
Фиг. 8. Hesperidella esthonica (Bonnema, 1909), экз. ПИН, № 4474/441, RV сбоку, l – 0.9 мм, h – 0.5 мм.
Фиг. 9, 10. Deefgella? pulchra Melnikova, sp. nov.: 9 – экз. ПИН, № 4474/427, RV сбоку, l – 0.56 мм, h – 0.34 мм; 10 – го-
лотип ПИН, № 4474/426, раковина со стороны LV, l – 0.51 мм, h – 0.31мм.
Фиг. 11. Rakverella spinosa Öpik, 1937, экз. ПИН, № 4474/451, RV сбоку, h – 1.02 мм.
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Фиг. 12, 13. Piretella margaritata Öpik, 1937: 12 – экз. ПИН, № 4474/431, RV изнутри, lбез ребра – 1.79 мм, hбез ребра –
0.83 мм; 13 – экз. ПИН, № 4474/432, раковина со стороны RV, l – 2.04 мм, h – 1.12 мм.
Фиг. 14–16. Tetrada (Tetrada) memorabilis (Neckaja, 1953): 14 – экз. ПИН, № 4474/496, раковина со спинной стороны,
l – 0.9 мм; 15 – экз. ПИН, № 4474/497, раковина со стороны LV, l – 1.03 мм, h – 0.66 мм; 16 – экз. ПИН, № 4474/498,
раковина со стороны RV, l – 1.03 мм, h – 0.59 мм.
Фиг. 17–19. Schallreuteria (Lippea) lippensis Schallreuter, 1984: 17 – экз. ПИН, № 4474/471, LV сбоку, l – 1.43 мм, h – 0.86 мм;
18 – экз. ПИН, № 4474/472, RV сбоку, l – 1.21 мм, h – 0.64 мм; 19 – экз. ПИН, № 4474/473, LV изнутри, l без ребра – 1.09 мм,
h без ребра – 0.53 мм.
Фиг. 20. Uhakiella sp., экз. ПИН, № 4474/421, RV сбоку, l – 1.81 мм, h – 1.2 мм.
Все: Ленинградская обл., разрез Клясино; верхний ордовик, грязновская свита.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I I I
Фиг. 1. Vogdesella subovata (Thorslund, 1948), экз. ПИН, № 4474/643, LV сбоку, l – 0.64 мм, h – 0.37 мм.
Фиг. 2. Perspicillum perspicillum Schallreuter, 1964, экз. ПИН, № 4474/622, LV сбоку, l – 1.0 мм, h – 0.6 мм.
Фиг. 3. Longiscula aff. parrectis Neckaja, 1958, экз. ПИН, № 4474/656, раковина со стороны RV, l – 1.49 мм, h – 0.64 мм.
Фиг. 4–6. Pentagona johviensis (Sarv, 1959): 4 – экз. ПИН, № 4474/610, l – 0.73мм, h – 0.39 мм; 5 – экз. ПИН, № 4474/611,
l – 0.72 мм, h – 0.42 мм; 6 – экз. ПИН, № 4474/612, с брюшной стороны, l – 0.75 мм, w – 0.28 мм.
Фиг. 7. Brevibolbina ?amabilis (Neckaja, 1958), экз. ПИН, № 4474/628, l – 0.91 мм, h – 0.53 мм.
Фиг. 8–10. Rectella explanata Meidla, 1996: 8 – экз. ПИН, № 4474/681, раковина со стороны RV, l – 0.67 мм, h – 0.44 мм;
9 – экз. ПИН, № 4474/682, RV изнутри, l – 0.73 мм, h – 0.41 мм; 10 – экз. ПИН, № 4474/683, LV сбоку, l – 0.73 мм, h –
0.43 мм.
Фиг. 11. Prorectella sp., экз. ПИН, № 4474/686, RV сбоку, l – 0.93 мм, h – 0.5 мм.
Фиг. 12. Longiscula perfecta Meidla, 1993, экз. ПИН, № 4474/661, раковина со стороны RV, l – 1.2 мм, h – 0.57 мм.
Фиг. 13, 14. Disulcina interminata (Sarv, 1959): 13 – экз. ПИН, № 4474/625, LV сбоку, l – 0.71мм, h – 0.42 мм; 14 – экз.
ПИН, № 4474/626, RV сбоку, l – 0.63 мм, h – 0.43 мм.
Фиг. 15. Longiscula impercepta Meidla, 1996, экз. ПИН, № 4474/666, раковина со стороны RV, l – 1.2 мм, h – 0.66 мм.
Фиг. 16, 17. Medianella intecta (Stumbur, 1956): 16 – экз. ПИН, № 4474/676, раковина со стороны RV, l – 0.73 мм, h – 0.46 мм;
17 – экз. ПИН, № 4474/677, раковина со стороны LV, l – 0.55 мм, h – 0.36 мм.
Фиг. 18. Brevantia antis Meidla, 1996, экз. ПИН, № 4474/69, LV сбоку, l – 0.8 мм, h – 0.46 мм.
Фиг. 19, 20. Longiscula? destorta Melnikova, sp. nov.: 19 – голотип ПИН, № 4474/671, раковина, l – 2.63 мм, h – 1.24 мм:
19а – со спинного края; 19б – со стороны RV, 19в – со стороны LV; 20 – экз. ПИН, № 4474/672, LV с внутренней сто-
роны, l – 2.92 мм, h – 1.48 мм.
Все: Ленинградская обл., разрез Клясино; верхний ордовик, грязновская свита.

Ostracods of the Gryazno Formation (Upper Ordovician, Sandbian, Idavere)
of the West of the Leningrad Region

L. M. Melnikova1, G. V. Mirantsev1, S. S. Terent’ev2, G. A. Anekeeva1

1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
2Karpinsky Russian Geological Research Institute, St. Petersburg, 199106 Russia

A brief description of two sections of the Gryazno Formation (Upper Ordovician, Sandbian Stage, Idavere
Regional Stage (CIII)) in a typical locality in the west of the Leningrad Region (Klyasino and Zhabino) is giv-
en, with a research of the taxonomic composition of ostracods (48 species). One new genus with type species
Klyasinella bella and two new species of ostracods Deefgella? pulchra and Longiscula? destorta are described.
Analysis of the stratigraphic distribution of ostracods of the Gryazno сomplex showed the similarity of many
of its species with species from the same age Late Ordovician deposits of other regions of the Baltic region. In
addition, single species of this assemblage are known in the sediments of the Polomet Horizon of the Moscow
syneclise.

Keywords: Ostracods, Upper Ordovician, Sandbian Stage, Idavere Regional Stage (CIII), Gryazno Forma-
tion, Leningrad Region
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Изучены остракоды родов Camptocythere Triebel и Procytherura Whatley из отложений нижнего и
среднего келловея опорного разреза ТЭЦ-5 (Саратовская обл.) и среднего келловея–нижнего окс-
форда опорного разреза Михайловцемент (Рязанская обл.). Проведена ревизия рода Camptocythere;
из его состава исключены представители рода Aparchitocythere Swain et Peterson, который вновь рас-
сматривается в качестве самостоятельного рода, и напротив, род Palaeoloxoconcha Dreyer впервые
включается в качестве подрода. Описаны новые виды: C. (Camptocythere) quinta Tesakova, sp. nov.,
C. (Palaeoloxoconcha) caudata Tesakova, sp. nov. [с подвидами C. (P.) caudata caudata Tesakova, subsp.
nov. и C. (P.) caudata nuda Tesakova, subsp. nov.], C. (P.) ryazanica Tesakova, sp. nov. и Procytherura ip-
politovi Tesakova, sp. nov. В пределах Восточно-Европейской платформы (ВЕП) выделены две остра-
кодовые зоны совместного распространения. В нижнем келловее (аммонитовая зона Subpatruus,
биогоризонты Subpatruus–Saratovensis) Украины, Курской обл. и Поволжья выделена зона A. mila-
novskyi–P. cinicinnusa. В нижнем келловее (аммонитовая зона Subpatruus, биогоризонт Saratovensis)–
среднем келловее (зона Jason) Украины, Белоруссии, Центрально-Черноземной и Курской обл. и
Среднего Поволжья выделена зона Pr. wartae–Pl. kurskensis. По эволюции подрода C. (Palaeoloxo-
concha) предложены новые филозоны. Зона C. (P.) bathonica установлена в Северо-Западной Евро-
пе в верхнем байосе–бате. Зона C. (P.) caudata прослеживается на ВЕП (Белоруссия, Курская и Са-
ратовская обл.) в нижнем келловее (зона Subpatruus, биогоризонт Saratovensis)–нижней части сред-
него келловея (зона Jason). Зона C. (P.) ryazanica выделена в Рязанской обл. в верхней части среднего
келловея (зона Coronatum)–нижнем оксфорде (зона Mariae).

Ключевые слова: остракоды, новые виды, биостратиграфия, келловей, нижний оксфорд, Русская
плита
DOI: 10.31857/S0031031X22050129

ВВЕДЕНИЕ
Многолетнее изучение юрских ракушковых

раков Восточно-Европейской платформы (ВЕП)
показало высокую насыщенность ими осадочных
пород и возможность использования группы в
биостратиграфии. К концу XX в. был накоплен
солидный блок информации о систематическом
составе остракодовой фауны Поволжья, Цен-
трально-Черноземной области, Днепровско-До-
нецкой впадины, Общего Сырта, а также юго-за-
падного (Донбасс) и юго-восточного (Эмбин-
ский р-н, Мангышлак, Узбекистан) обрамлений

ВЕП (обзор соответствующей литературы см.: Те-
сакова, 2020). Последующее изучение остракод
на сканирующем микроскопе выявило необходи-
мость ревизии старых таксонов (Тесакова, 2013а, б
и др.) и открыло новые пути для классификации.
В современных публикациях, наряду с описания-
ми новых видов из центральных районов ВЕП,
Поволжья и Тимано-Печорской провинции
(Колпенская, 1993; Tesakova, 2003 и др.), появи-
лось большое число таксонов, оставленных в от-
крытой номенклатуре (Тесакова, Сельцер, 2013;
Tesakova, 2013 и др.). Их упоминание в составе

УДК 565.33:551.762.23

EDN: UGASFC
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объемных зональных комплексов до последнего
времени не создавало затруднений для биостра-
тиграфии, поскольку юрская шкала по острако-
дам ВЕП состоит в основном из комплексных зон
(Колпенская, 1999; Тесакова, 2014). Но разработ-
ка новых параллельных филогенетических шкал
на основе эволюции разных родов (напр., Ники-
тенко, 1994, 2009) повлекла за собой необходи-
мость валидизировать стратиграфически значи-
мые виды. Особое внимание уделялось острако-
дам из отложений, хорошо охарактеризованных
аммонитами и расчлененных с точностью до био-
горизонтов.

Одним из таких важных для стратиграфии раз-
резов – опорным для нижнего–среднего келло-
вея Среднего Поволжья – является обнажение
ТЭЦ-5 (Саратовская обл.) с богатыми комплекса-
ми аммонитов (Попов и др., 2004; Митта, Сель-
цер, 2006; Gulyaev, Ippolitov, 2021) и микрофауной
(Глинских и др., 2022). По распределению остра-
код в этом разрезе ранее было выделено четыре
комплекса, предположительно, связанных с ме-
нявшимися экологическими условиями келловей-
ского бассейна (Глинских и др., 2022), но также
могущих иметь стратиграфическое значение. Для
двух из них в качестве индексов были выбраны
представители рода Camptocythere Triebel, 1950 по-
тому, что по его эволюции ранее были реконстру-
ированы филолинии подродов C. (Camptocythere)
Triebel, 1950 и C. (Anabarocythere) Nikitenko, 1994,
легшие в основу филогенетических шкал нижней
и средней юры для Западной Европы и Сибири
(Triebel, 1950; Plumhoff, 1963; Никитенко, 1994,
2009). Анализ распространения камптоцитер из
впервые рассматриваемой в настоящей работе фи-
лолинии подрода C. (Palaeoloxoconcha) Dreyer,
1967 может оказаться полезным для разработки
региональных филозон в средней юре ВЕП.

В задачи настоящей статьи входит ревизия рода
Camptocythere, описание некоторых новых камп-
тоцитер (ранга вида и подвида) и одного предста-
вителя семейства Cytheruridae G.W. Mueller из
нижнего и среднего келловея разреза ТЭЦ-5 и
среднего келловея–нижнего оксфорда разреза
Михайловцемент (Рязанская обл.). Другой задачей
статьи является определение стратиграфического
диапазона остракодовых комплексов, предложен-
ных Е.М. Тесаковой (Глинских и др., 2022), и объ-
ема выделяемых камптоцитеровых филозон путем
сопоставления с аммонитовыми биогоризонтами.

МАТЕРИАЛ 
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материалом для статьи послужили остракоды
из отложений нижнего (аммонитовые зоны Sub-

patruus, Koenigi и Calloviense) и среднего (аммо-
нитовая зона Jason) келловея разреза ТЭЦ-5 (Са-
ратовская обл.) (рис. 1), встреченные в семи из
24 образцов глин, отобранных в разные годы раз-
личными рабочими коллективами (Глинских
и др., 2022); а также коллекции остракод из сред-
него келловея–нижнего оксфорда (аммонитовые
зоны Coronatum–Mariae) разреза Михайловце-
мент (Рязанская обл.) (Tesakova, Shurupova, 2018;
настоящая работа). Микрофауна выделялась из
проб стандартным методом (кипячением с содой
с последующим промыванием в воде на ситах с
ячеей 0.01 или 0.05 мм), а ее отбор производился
под бинокулярами Stemi 2000-С (Carl Zeiss) и Ad-
vance ICD (Bresser). Разрез ТЭЦ-5 оказался обед-
нен остракодами, большей частью разрушивши-
мися при выветривании и представленными еди-
ничными экземплярами немногих видов (в общей
сложности 14 таксонами) на семи уровнях обнаже-
ния (рис. 1). Найденные виды, по-видимому, бы-
ли доминантами в комплексах на соответствую-
щих интервалах разреза.

Фотографирование производилось на скани-
рующих электронных микроскопах в ИГМ СО
РАН (LEO-1430VP) и в кабинете приборной ана-
литики ПИН РАН (TESCAN VEGA-II XMU)
(Глинских и др., 2022). Изображения всех таксо-
нов остракод, изученных из разреза ТЭЦ-5,
представлены на таблицах IV и V (см. вклейку);
экземпляры из разреза Михайловцемент – на
рис. 4.

Поскольку представители новых видов имеют
широкое распространение за пределами страто-
типической местности и уже определялись в от-
крытой номенклатуре в нижнем келловее Го-
мельского р-на Белоруссии (Махнач, Тесакова,
2015) и Курской области (Tesakova, 2013), при на-
писании статьи, кроме остракод из ТЭЦ-5 и Ми-
хайловцемента, использовались коллекции
Е.М. Тесаковой, собранные в упомянутых регио-
нах ранее (рис. 2).

Коллекции остракод из разреза ТЭЦ-5 хранят-
ся в лаб. микропалеонтологии ИНГГ СО РАН под
№ ИНГГ ТЭЦ-5-О и на каф. региональной геоло-
гии и истории Земли МГУ под № МГУ ТЭЦ-5. На
той же кафедре хранятся остракоды под
№№ МГУ МС-2017 и МГУ MC2 (Рязанская обл.,
разрез Михайловцемент), МГУ 370 (Белоруссия,
Гомельский р-н, скв. 792) и МГУ 300 (Курская обл.,
Фатежский р-н, скв. 4 и 7).

Для научных учреждений, упомянутых в на-
стоящей статье, приняты следующие аббревиату-
ры: ГИН (Геологический ин-т РАН, Москва),
ИНГГ (Ин-т нефтегазовой геологии и геофизики
им. А.А. Трофимука СО РАН, Новосибирск),
ИГМ (Ин-т геологии и минералогии им. В.С. Со-
болева СО РАН, Новосибирск), МГУ (Москов-
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ский государственный ун-т им. М.В. Ломоносо-
ва), ПИН (Палеонтологический ин-т им. А.А. Бо-
рисяка РАН, Москва).

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

Систематика надродовых таксонов принята по
“Практическому руководству…” (1999) и приве-
дена в соответствии с “Международным кодек-
сом…” (2004), терминология различных элемен-
тов раковин остракод взята по “Практическому
руководству…” (1989). Для обозначения измере-
ний раковин приняты следующие сокращения:
Д – длина, В – высота, Т – толщина раковины,
Д/Т – отношение длины к высоте, ВПК – высота
переднего конца, ВЗК – высота заднего конца,
juv. – ювенильная особь.

О Т Р Я Д PODOCOPIDA
ПОДОТРЯД CYTHEROCOPINA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О PROGONOCYTHEROIDEA 
SYLVESTER-BRADLEY, 1948

СЕМЕЙСТВО PROGONOCYTHERIDAE 
SYLVESTER-BRADLEY, 1948

ПОДСЕМЕЙСТВО PROGONOCYTHERINAE SYLVESTER-
BRADLEY, 1948

Род Camptocythere Triebel, 1950

Camptocythere: Triebel, 1950, с. 198; Лев, 1958, с. 41; Каше-
варова и др., 1960, с. 376; Howe, 1961, с. 257; Plumhoff, 1963,
с. 41 [part.]; Никитенко, 1994, с. 51 [part.]; Практическое …,
1999, с. 64 [part.].

Т и п о в о й  в и д – С. praecox Triebel, 1950 из
средней юры, нижнего аалена, аммонитовой зо-
ны Opalinus Северо-Западной Германии (Triebel,
1950, с. 199, табл. 1, фиг. 1–10; табл. 2, фиг. 11, 12).

Рис. 1. Расчленение разреза ТЭЦ-5 по остракодам. Литологическая колонка, карта-схема с расположением разреза
(отмечен стрелкой) и аммонитовая зональность приводится по (Gulyaev, Ippolitov, 2021, с добавлениями В.Б. Сельце-
ра). Условные обозначения: 1 – глины, 2 – глины алевритовые, 3 – алевриты глинистые, 4 – мергели, 5 – размывы
(перерывы в осадконакоплении), 6 – скопления раковинных остатков, 7 – скопления ростров белемнитов, 8 – фос-
фориты, 9 – линзы и конкреции. Римскими цифрами в кружках обозначены Т/Р циклиты, связанные с трансгрессией
из: I – Бореального бассейна, II – Западной Европы.
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Д и а г н о з. Раковина среднего размера, субо-
вальная (яйцевидная), умеренно выпуклая, с наи-
большей толщиной в середине створки. При виде
со спинной стороны контур раковины линзовид-
ный, эллипсовидный или цилиндрический. Пе-
редний конец плавно закруглен, задний конец то-
же плавно закруглен или округло-треугольный; у
самок передний конец выше заднего, у самцов
обратное соотношение. Спинной край левой
створки прямой, у правой створки – выпуклый.
Левая створка больше правой и охватывает ее по
брюшному краю или по переднеспинному и зад-
неспинному углам, правая охватывает левую по
спинному краю. Замок лофодонтный, краевые
пластинчатые зубы правой створки слабо насече-
ны: передний на три–четыре отдела, задний на
четыре–пять, между ними расположен гладкий
желобок. Отпечаток аддуктора в виде слабовы-
пуклого к заднему концу вертикального ряда из
четырех продолговатых рубцов. Порово-каналь-
ная зона умеренно широкая или узкая. Может
быть развита краевая кайма. Поверхность глад-
кая, ямчатая или ячеистая, может нести мускуль-
ный бугорок. В заднебрюшной части створки (од-
ной или обеих) могут быть развиты валики, бу-
горки или шипы. Поры простые и ситовидные.
Половой диморфизм выражается в бóльших раз-
мерах раковин и более высоком заднем конце у
самцов.

В и д о в о й  с о с т а в. Более 30 видов и подви-
дов в составе трех подродов: C. (Camptocythere)
Triebel, 1950, C. (Anabarocythere) Nikitenko, 1994 и
C. (Palaeoloxoconcha) Dreyer, 1967 из нижней и
средней юры (тоар–келловей) бореальной и суб-
бореальной палеобиогеографических провинций
Северного полушария (Канада, Западная и Во-
сточная Европа, север Сибири) (Шарапова, 1940;
Triebel, 1950; Лев, 1958, 1961, 1966; Plumhoff, 1963;
Bate, Coleman, 1975; Riegraf, 1985; Никитенко,
1994, 2009; Басов и др., 2009; Тесакова, Сельцер,
2013; Dietze et al., 2017, 2018; Tesakova, 2017; Franz
et al., 2018; Wannenmacher et al., 2021 и др.). Один
вид, C. (P.) ryazanica Tesakova sp. nov., (из отложе-
ний аммонитовых зон Coronatum–Mariae в Ря-
занской обл.) проходит в верхнюю юру.

С р а в н е н и е. От наиболее похожего по фор-
ме раковины и лофодонтному замку рода Apar-
chitocythere Swain et Peterson, 1952 из верхней юры
Сев. Америки (Кашеварова и др., 1960, с. 376;
Howe et al., 1961, с. 290) отличается слабо насечен-
ными (против гладких) краевыми зубами замка.

З а м е ч а н и я. Сравнение первоописания
Camptocythere (где внимание акцентировалось на
слабо насеченные краевые пластинчатые зубы
замка; Triebel, 1950, с. 199) со всеми последующи-
ми описаниями этого рода (Кашеварова и др.,
1960; Howe, 1961; Plumhoff, 1963; Никитенко,

1994; Практическое …, 1999) заставило нас пере-
смотреть его объем. Во-первых, из состава
Camptocythere исключены представители рода
Aparchitocythere Swain et Peterson, 1952, введен-
ные туда Ф. Плюмовым (Plumhoff, 1963) и упомя-
нутые в составе описываемого рода Б.Л. Ники-
тенко (1994) и в “Практическом руководстве…”
(1999), и восстановлен статус Aparchitocythere в
качестве самостоятельного рода. Во-вторых, в со-
став рода Camptocythere в качестве подрода нами
включена группа видов, обладающих всеми соот-
ветствующими родовыми признаками, но ранее
выделявшихся в самостоятельный род Palaeoloxo-
concha Dreyer, 1967 (см. ниже).

Кроме того, новые виды из подрода C. (Palae-
oloxoconcha) расширяют стратиграфический диа-
пазон рода до низов верхней юры (нижнего окс-
форда).

Во всех публикациях, упомянутых в синони-
мике [кроме Никитенко (1994), с первоописани-
ем подрода C. (Anabarocythere)], содержится опи-
сание морфологии и скульптуры раковин камп-
тоцитер, относящихся только к номинативному
подроду. Поэтому в настоящей статье приводится
обновленный диагноз рода, учитывающий мор-
фологические особенности всех подродов, а так-
же содержащий актуализированную информа-
цию об их видовом составе, стратиграфическом и
географическом распространении.

Подрод Camptocythere (Camptocythere) Triebel, 1950

Сamptocythere (Camptocythere): Никитенко, 1994, с. 51
[part.].

Т и п о в о й  в и д – как у рода Camptocythere.
Д и а г н о з. Наиболее полно и детально этот

подрод описан Е. Трибелем (Triebel, 1950) и
О.М. Лев (1958). Общая форма раковины, замок,
мускульные отпечатки, порово-канальная зона и
поры на боковой поверхности стенки – как у рода
в целом. К особенностям подрода относятся: пе-
редний и задний концы закруглены одинаково
плавно, поверхность створок гладкая или ямчатая.

В и д о в о й  с о с т а в. Более 20 видов, относя-
щихся к номинативному подроду, известны из
нижней–средней юры (нижний тоар–келловей)
Северного полушария: Западной Европы (Triebel,
1950; Plumhoff, 1963; Bate, Coleman, 1975; Riegraf,
1985 и др.), Северной Сибири (Шарапова, 1940;
Лев, 1958, 1961, 1966; Никитенко, 1994, 2009
и др.), Канады (Nikitenko, Mickey, 2004 и др.), Ба-
ренцевоморского шельфа и Притиманья (Лев,
Кравец, 1982; Атлас …, 1995; Басов и др., 2009;
Унифицированная …, 2012), а также ВЕП (Shuru-
pova, Tesakova, 2017; Тесакова и др., 2020).

С р а в н е н и е. От подрода C. (Anabaro-
cythere), сходного по округлой форме заднего
конца, отличается отсутствием на створках ши-
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пов, бугорков или валиков, присущих только ана-
бароцитерам. От C. (Palaeoloxoconcha), предста-
вители которого также обладают гладкой или ям-

чатой поверхностью раковин, отличается плавно
закругленным задним концом против округло-
треугольного у палеолоксоконх.
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Camptocythere (Camptocythere) quinta Tesakova, sp. nov.

Табл. IV, фиг. 14–16

Camptocythere (C.) sp. 1: Глинских и др., 2022, табл. 2,
фиг. 6.

Н а з в а н и е  в и д а quinta лат. – пятая, по
типовому местонахождению, разрезу ТЭЦ-5.

Г о л о т и п – МГУ ТЭЦ-5-17, левая створка
ювенильной особи; Саратовская обл., разрез
ТЭЦ-5, обр. 24; средний келловей, аммонитовая
зона Jason, подзона Medea (табл. IV, фиг. 14, 16).

О п и с а н и е. Раковина средних размеров, эл-
липсовидная (яйцевидная), умеренно выпуклая,
выполаживается к переднему концу более плав-
но, чем к заднему. Левая створка больше правой и
охватывает ее по передне- и заднеспинному углам
и (незначительно) по брюшному краю. Наиболь-
шая длина чуть выше середины высоты, наиболь-
шая высота в передней трети раковины, наиболь-
шая толщина в заднебрюшной части. Спинной
край прямой, брюшной слабовыпуклый, и они
конвергируют к заднему концу. Передний и зад-
ний концы симметричные, равномерно дугооб-
разно закруглены, с брюшным краем сопрягаются
плавно, в спинной край переходят через неясные
тупые углы; задний конец ниже переднего и упло-
щен отчетливо. Поры простые и ситовидные. По-
верхность створки ямчатая; размер ямок умень-
шается на периферии; различаются ямки трех
скульптурных типов (располагаются поштучно, вы-
страиваются в ряды и группируются розетками).

Р а з м е р ы  в  м м:

И з м е н ч и в о с т ь. Незначительно выража-
ется в большем (табл. IV, фиг. 16) или меньшем
(табл. IV, фиг. 15) размере ямок. Половую и воз-
растную изменчивость проследить не удалось.

Д В

Голотип МГУ ТЭЦ-5-17 (juv.) 0.34 0.21
Экз. МГУ ТЭЦ-5-16 (juv.) 0.33 0.20

С р а в н е н и е. От видов с ВЕП, наиболее
сходных по форме раковины и ямчатой скульпту-
ре с аналогичными скульптурными типами –
C. (C.) lateres Tesakova et Shurupova из верхнего
байоса и нижнего бата Саратовской обл. (Shuru-
pova, Tesakova, 2017, с. 127, табл. 1, фиг. 1–4; табл.
2, фиг. 1–9; табл. 3, фиг. 1–3) и нижнего бата
Пензенской обл. (рабочие коллекции Тесаковой
из трех скважин и разреза Плетневского карьера),
а также от C. (C.) angustius Tesakova et Shurupova
из верхнего байоса Саратовской обл. (Shurupova,
Tesakova, 2017, с. 129, табл. 2, фиг. 10–15) отлича-
ется более округлым и симметричным задним
концом и гораздо меньшим числом ямок, далеко
отстоящих друг от друга (в отличие от густо рас-
положенных ямок у сравниваемых видов). От
другого ямчатого вида, C. (C.) scrobiculataformis
Nikitenko, распространенного в Сибири и на Ба-
ренцевоморском шельфе в бате и нижнем келло-
вее (Никитенко, 1994, с. 51, табл. 1, фиг. 16–19;
2009, табл. 0–4, фиг. 11–15, табл. 0-5, фиг. 1) и
мигрировавшего на ВЕП в раннем келловее в фа-
зе Subpatruus (Тесакова и др., 2020, рис. 3), отлича-
ется скульптурой: существенно меньшим числом
ямок и их группировкой в скульптурные типы.

З а м е ч а н и я. Поскольку в материале авторов
имелись только ювенильные экземпляры, полно-
стью развитую порово-канальную зону наблю-
дать не удалось. Также и замок был развит не пол-
ностью: на левой створке различается трехчленное
подразделение переднезубной ямки и четырех-
членное – задней, что свойственно представите-
лям A-1 и A-2 (две предпоследние ювенильные
стадии) C. (C.) lateres и C. (C.) angustius (Shurupo-
va, Tesakova, 2017).

Судя по весьма сходной скульптуре и деталям
замка, C. (C.) quinta Tesakova, sp. nov. являлся по-
томком C. (C.) lateres, который мог проникнуть на
ВЕП с позднебайосской трансгрессией только из
Западной Европы, а не потомком северосибир-
ского C. (C.) scrobiculataformis – более подходя-
щего в качестве предка из-за времени миграции

Рис. 2. Остракоды: а–д – Procytherura ippolitovi Tesakova, sp. nov.: а – экз. МГУ, № 300-Kusk-199, пс самки, скв. 7, гл. 134 м
[=Procytherura pleuraperiousios in: Tesakova, 2013, табл. 5, фиг. 14]; б – экз. МГУ, № 370-Belor-1-25, ц.р. самки справа
[=Procytherura pleuraperiousios in: Махнач, Тесакова, 2015, табл. 1, фиг. 10]; в–д – [=Procytherura tenuicostata in:
Махнач, Тесакова, 2015]: в – экз. МГУ, № 370-Belor-1-141, пс juv., г – экз. МГУ, № 370-Belor-2-14, цр juv. слева
(Махнач, Тесакова, 2015, табл. 1, фиг. 15, 16), д – экз. МГУ, № 370-Belor-1-130, обл. лс juv.; е–л, с – Camptocythere (Pa-
laeoloxoconcha) caudata caudata Tesakova, sp. et subsp. nov.: е – голотип МГУ, № 300-Ky-1-31, пс самки, скв. 7, гл. 137 м;
ж – экз. МГУ, № 300-Kusk-131, пс самки изнутри, скв. 4, гл. 125 м; з – экз. МГУ, № 300-Ky-1-32, лс самки, скв. 7, гл. 137 м;
и – экз. МГУ, № 300-Kusk-179, пс самца, скв. 7, гл. 131 м; к – экз. МГУ, № 300-Ky-1-37, лс juv., скв. 7, гл. 137 м; л – экз.
МГУ, № 370-Belor-1-32, цр juv. со спинной стороны; с – экз. МГУ, № 370-Belor-1-52, пс самца; м–р, т, у – C. (P.) cau-
data nuda Tesakova, sp. et subsp. nov.: м – экз. МГУ, № 300-Kusk-124, цр juv. со спинной стороны, скв. 4, гл. 124 м; н –
голотип МГУ, № 300-Ky-2-90, пс самки, скв. 7, гл. 138 м; о – экз. МГУ, № 300-Kusk-125, пс juv., скв. 4, гл. 124 м; п –
экз. МГУ, № 300-Ку-2-57, пс juv. скв. 7, гл. 138 м; р – экз. МГУ, № 300-Ky-2-89, лс самца, скв. 7, гл. 138 м; т – экз. МГУ,
№ 300-Ky-2-88, лс самки, скв. 7, гл. 138 м; у – экз. МГУ, № 300-Kusk-90, пс самки изнутри, скв. 4, гл. 119 м. Экз. на
фиг. б–д, л, с происходят из нижнего келловея, остракодовая зона P. wartae–P. kurskensis, скв. 792, Гомельский р-н Бе-
лоруссии (Махнач, Тесакова, 2015). Экз. на фиг. а, е–к, м–р, т, у из нижнего келловея, остракодовая филозона Palae-
ocytheridea parabakirovi, интервал-зона P. wartae–P. kurskensis Курской обл. (Tesakova, 2013). Длина шкалы на фиг. а–ж,
и‒м, о, п, с, у составляет 30 мкм; на фиг. з, н, р, т – 100 мкм.
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на ВЕП, но морфологически отстоящего гораздо
дальше (рис. 3). Между последними представите-
лями C. (C.) lateres из нижнего бата (зона Besnoso-
vi) (Shurupova, Tesakova, 2017) и первыми экзем-
плярами C. (C.) quinta sp. nov. имеется большой
гиатус (почти весь бат и весь нижний келловей),
что ставит под вопрос их прямое родство. Также
пока нет ясности с прямыми предками C. (C.) la-
teres, поскольку между его появлением на ВЕП и
наиболее близким по морфологии подвидом
C. (C.) foveolata foveolata Triebel из нижнего и
нижней части верхнего аалена Западной Европы
(Triebel, 1950; Plumhoff, 1963; Никитенко, 2009,
рис. 155) тоже существует большой стратиграфи-
ческий перерыв. Тем не менее, предлагается сле-
дующая филогенетическая линия: C. (C.) foveola-
ta foveolata (J2a1-2

1) → ? → C. (C.) lateres (J2b3-bt1) →
→ ? → C. (C.) quinta sp. nov. (J2cl2

1), где вопроси-
тельным знаком показаны предполагаемые, но
неизвестные пока, ее члены.

М а т е р и а л. Две створки хорошей сохранно-
сти из типового местонахождения.

Подрод Camptocythere (Palaeoloxoconcha) Dreyer, 1967

Palaeoloxoconcha: Dreyer, 1967, с. 53.

Т и п о в о й  в и д – Palaeoloxoconcha bathonica
Dreyer, 1967 из верхнего байоса (верхи зоны Par-
kinsoni) и бата (зоны Wuerttembergica – Aspidoi-
des) Сев. Германии (Dreyer, 1967, с. 54, табл. 1,
фиг. 1–3).

Д и а г н о з. Габитус раковины, соотношение
створок, мускульные отпечатки и порово-каналь-
ная зона как у рода. Замок: передний зуб рассечен
на три части, задний – на четыре (рис. 2, ж, у).
Передний конец плавно закруглен, задний конец
округло-треугольного очертания. Развита широ-
кая краевая кайма, обычно лучше сохраняющая-
ся на заднем конце. Поверхность створок гладкая
или ямчатая. Поры простые и ситовидные.

В и д о в о й  с о с т а в. C. (P.) bathonica (Dreyer,
1967) из терминального байоса (зона Parkinsoni) –
бата (зоны Wuerttembergica–Aspidoides) Сев. Гер-
мании (Dreyer, 1967, с. 54, табл. 1, фиг. 1–3),
C. (P.) caudata Tesakova, sp. nov. (с двумя подвида-
ми) из нижнего келловея (зона Subpatruus) –
нижней части среднего келловея (зона Jason)
ВЕП (Tesakova, 2013; Махнач, Тесакова, 2015; на-
стоящая работа), а также C. (P.) ryazanica Tesako-
va, sp. nov. из верхней части среднего келловея –
нижнего оксфорда (зоны Coronatum–Mariae) Ря-
занской обл. (Тесакова и др., 2017; Tesakova, Shu-
rupova, 2018).

С р а в н е н и е. От номинативного подрода и
C. (Anabarocythere) отличается округло-треуголь-
ным задним концом. От подрода C. (Anabaro-
cythere) также отличается отсутствием заднеб-
рюшных шипов, бугорков или валиков.

З а м е ч а н и я. Среди келловейских остракод
ВЕП Тесаковой были выделены необычные
камптоцитеры, которые она считала эндемика-
ми, не связанными родством ни с западноевро-
пейскими, ни с арктическими/сибирскими фау-
нами, и долгое время оставляла в открытой но-
менклатуре как “Camptocythere sp. A ssp. B” и
“C. sp. A ssp. A” или просто “Camptocythere sp.”
(для таксонов из нижнего келловея; Tesakova,
2013; Махнач, Тесакова, 2015), и как “Campto-
cythere sp. A” (для таксона из среднего–верхнего
келловея; Тесакова и др., 2017; Tesakova, Shurupo-
va, 2018). Первоначально планировалось выде-
лить новый подрод с двумя новыми видами (они
описаны в настоящей статье, один – с двумя под-
видами), которые составляли бы короткую дока-
занную филолинию. Но в литературе удалось вы-
явить более раннего представителя той же фило-
линии – C. (P.) bathonica (Dreyer, 1967) (по
которому Э. Драйер описала новый род Palae-
oloxoconcha), поэтому новые виды Тесаковой
должны быть отнесены к тому же надвидовому
таксону. Однако самостоятельность Palaeoloxo-
concha как рода была нами подвергнута сомне-
нию, поскольку представители этой филолинии
обладают всеми основными родовыми признака-
ми Camptocythere (как то: размер и габитус рако-
вины, перекрытие створок, строение замка, по-
верхностных пор, порово-канальной зоны и му-
скульных отпечатков). Тем не менее, таксон
Palaeoloxoconcha целесообразно сохранить, по-
скольку его представители объединены родствен-
ными связями предок–потомок (что отвечает
эволюции самостоятельной филолинии внутри
рода) и хорошо отличаются от других камптоци-
тер по форме заднего конца.

Camptocythere (Palaeoloxoconcha) caudata Tesakova, sp. nov.

Табл. IV, фиг. 12, 13

Н а з в а н и е  в и д а – по форме заднего кон-
ца, напоминающего каудальный (хвостовой) от-
росток; сauda лат. – хвост.

Г о л о т и п – МГУ 300-Ky-1-31, правая створ-
ка самки; Курская обл., скв. 7, гл. 137 м; нижний
келловей, остракодовая зона P. wartae–P. kursken-
sis (рис. 2, е).

О п и с а н и е (рис. 2, е–у). Раковина средних
размеров, умеренно выпуклая, равномерно выпо-
лаживается к переднему и заднему концам, оба
конца уплощены (рис. 2, л, м). По свободному
краю развита кайма, которая лучше сохраняется
на переднем и заднем концах. Наибольшая длина
расположена на середине высоты створки; наи-
большая высота одинаковая на переднем и зад-
нем концах у раковин самок и больше на заднем
конце у раковин самцов; наибольшая толщина
находится посередине брюшной стороны. Левая
створка больше правой и охватывает ее на перед-
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Рис. 3. Реконструкция филолиний изученных камптоцитер. Территория Северо-Западной Европы выделена серым
цветом, территория Восточно-Европейской платформы – белым. Синими стрелками показаны миграции камптоци-
тер на ВЕП из Западной Сибири и Баренцевоморского шельфа, красными – из Северо-Западной Европы. Сплошной
чертой показано достоверное распространение вида.
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неспинном и заднеспинном углах; правая створка
незначительно охватывает левую в средней части
спинного края. Спинной край прямой на левой
створке и слабовыпуклый на правой; брюшной
край прямой, вогнут посередине створки ближе к
переднему концу. Передний конец равномерно
дугообразно закруглен, слабо скошен сверху (на
правых створках сильнее), в брюшной край пере-
ходит плавно, а в спинной край через неясный
уступ. Задний конец одной высоты с передним у
самок и выше переднего конца у самцов, округло-
треугольной формы; сильнее, чем передний, ско-
шен сверху, а за счет каймы производит впечатле-
ние приподнятого кверху.

Замок и мускульные отпечатки типичные для
подрода, порово-канальная зона широкая, поры
простые и ситовидные. Поверхность ямчатая или
гладкая.

С р е д н и е  р а з м е р ы  в  м м:

И з м е н ч и в о с т ь. Довольно сильно варьи-
руют размеры раковин у взрослых представите-
лей. Треугольный контур заднего конца может
меняться от более длинного, заостренного и при-
поднятого кверху до укороченного, округлого и
симметричного.

Возрастная изменчивость. В зависимости от
возрастной стадии экземпляра закономерно из-
меняется отношение длины к высоте (при взрос-
лении оно уменьшается). Высота заднего конца
раковин ювенильных экземпляров всегда ниже
переднего, поэтому спинной и брюшной края у
них отчетливо конвергируют к заднему концу, в
то время как на раковинах взрослых особей они
приблизительно параллельны из-за примерно
одинаковой высоты концов (табл. IV, фиг. 13;
рис. 2, к, о, п).

Половая изменчивость. Высота и выпуклость
заднего конца самцов (рис. 2, и, р, с) превышают
те же параметры у самок (рис. 2, е–з, н, т, у): если
наибольшая толщина раковины самок находится
посередине брюшной стороны, то у самцов – в
заднебрюшной части створки, что свидетельству-
ет о наличии зенкерова органа. Поскольку раз-
мерный разброс как у самок, так и у самцов до-
вольно велик, самым надежным критерием раз-
личения полов является соотношение высоты
переднего (ПК) и заднего (ЗК) концов: у самок
всегда ПК > ЗК, у самцов всегда ПК < ЗК.

С р а в н е н и е. От весьма похожего по очерта-
ниям раковины и ямчатой скульптуре вида
C. (P.) bathonica (Dreyer, 1967) из верхнего байоса
(верхи зоны Parkinsonia) и бата (зоны Wuerttem-
bergica–Aspidoides) Северной Германии (Dreyer,
1967, с. 54, табл. 1, фиг. 1–3) отличается меньши-

Д ВПК ВЗК Д/В

Самки 0.33–0.38 0.20–0.22 0.18–0.21 1.7–1.9
Самцы 0.32–0.40 0.16–0.20 0.18–0.22 1.8–1.9

ми размерами, более низким и длинным задним
концом, более скошенным сверху, а также менее
плотным расположением ямок, которые к тому
же уменьшаются в размерах к периферии. От дру-
гого сходного вида C. (P.) ryazanica Tesakova, sp.
nov. из среднего келловея – нижнего оксфорда
(зоны Coronatum–Mariae) разреза Михайловце-
мент Рязанской обл. (рис. 4), отличается бóльши-
ми размерами и параллельными спинным и
брюшным краями.

В и д о в о й  с о с т а в. Два подвида: C. (P.) cau-
data caudata Tesakova, subsp. nov. и C. (P.) caudata
nuda Tesakova, subsp. nov.

З а м е ч а н и я. (1) Различия между сравнивае-
мыми видами описывают эволюцию путем педо-
морфоза от C. (P.) bathonica (верхний байос–бат
Западной Европы) через C. (P.) caudata sp. nov.
(нижний и нижняя часть среднего келловея ВЕП)
к C. (P.) ryazanica sp. nov. (верхняя часть среднего
келловея–нижний оксфорд ВЕП). Во-первых,
размеры каждого следующего вида уменьшаются
относительно таковых у предка. Во-вторых, со
временем растет отношение ВПК/ВЗК, что при-
водит к “омоложению” контура створок у каждо-
го последующего вида (наклон спинного и брюш-
ного краев к заднему концу увеличивается, что
наблюдается на ранних стадиях онтогенеза у всех
остракод). Количество и размер ямок на поверх-
ности створок также уменьшается от предка к по-
томкам, что свойственно онтогенезам видов
C. (P.) caudata sp. nov. и C. (P.) ryazanica sp. nov.
(чем младше возрастная стадия, тем меньше чис-
ло и размер ямок, и выше тенденция к их измель-
чанию на периферии створки). В геологической
летописи значимые гиатусы между этими тремя
видами не наблюдаются (рис. 3). Все перечислен-
ное позволяет считать последовательность из трех
видов C. (P.) bathonica → C. (P.) caudata sp. nov. →
→ C. (P.) ryazanica sp. nov. единой филолинией, и
по первому появлению в летописи каждого из
этих таксонов установить нижние границы соот-
ветствующих филозон.

(2) Поскольку в коллекциях Тесаковой нет эк-
земпляров, демонстрирующих постепенный пере-
ход между ямчатыми и почти гладкими морфами
[которые ниже описаны как подвиды C. (P.) caudata
caudata subsp. nov. и C. (P.) caudata nuda subsp. nov.],
их нельзя считать единым видом с широкой из-
менчивостью. С другой стороны, обе морфы на-
блюдались в нижнем келловее в одной и той же
биофации А, как правило, в одних и тех же образ-
цах (Tesakova, 2013, рис. 2, 5). Они характеризова-
ли один и тот же временной интервал, хорошо
распознаваемый по ним на большой территории
ВЕП, вследствие чего породы, насыщенные эк-
земплярами вида C. (P.) caudata sp. nov. (s.l.), ра-
нее выделялись в слои с P. wartae–P. kurskensis
(см. раздел Биостратиграфия). При этом в образ-
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цах присутствовали либо обе морфы, с отчетли-
вым доминированием одной из них, либо какая-
нибудь одна с высоким обилием, что позволяет
судить о нюансах палеоэкологии, интерпретиро-
вать эти две морфы как экологический полимор-
физм и описывать в ранге подвида.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижний келловей,
аммонитовая зона Subpatruus, биогоризонт Sara-
tovensis – средний келловей, нижняя часть аммо-
нитовой зоны Jason, подзона Medea; остракодо-
вая зона P. wartae–P. kurskensis; остракодовая фи-
лозона C. (P.) caudata; Белоруссия, Курская и
Саратовская обл.

Camptocythere (Palaeoloxoconcha) caudata caudata Tesakova, subsp. nov.

Табл. IV, фиг. 12, 13

Camptocythere sp. A ssp. B: Tesakova, 2013, табл. 6, фиг. 2.
Camptocythere sp.: Махнач, Тесакова, 2015, табл. 2, фиг. 7,

9, 11, 12 (non табл. 2, фиг. 8).
Camptocythere (P.) sp. A ssp. B sensu Tesakova, 2013: Глин-

ских и др., 2022, табл. 2, фиг. 5.

Н а з в а н и е  п о д в и д а caudata лат. – хво-
статая.

Г о л о т и п – как у вида.
О п и с а н и е (рис. 2, е–л, с). Габитус ракови-

ны, общие очертания обеих створок, замок, му-
скульные отпечатки, зона сращения, краевая
кайма и строение пор как у вида. Поверхность
створок покрыта многочисленными некрупными
ямками, на дне которых расположены ситовид-
ные поры (рис. 2, е, з–к, с). Наиболее крупные из
ямок выстраиваются в два параллельных субвер-
тикальных ряда, оконтуривающих отпечатки ад-
дуктора; эти ряды слабо выгибаются к заднему
концу, расположены вблизи центра створки и
лучше всего заметны на ювенильных экземплярах
(табл. IV, фиг. 13). Ямки в передней половине
створки группируются в неясные ряды, пересека-
ющие ее наискось по направлению к нижней ча-
сти переднего края; в задней половине – в неяс-
ные субвертикальные ряды с тенденцией выги-
баться в сторону заднего края (рис. 2, з, с). Размер
ямок уменьшается на периферии, где они выстра-
иваются в ряды параллельно свободному краю,
что воспринимается как тонкая слабая ребри-
стость по контуру створки (рис. 2, е, з, и).

Р а з м е р ы  в  м м:

Д ВПК ВЗК Т Д/В

Голотип МГУ 
300-Ky-1-31 
(самка)

0.38 0.21 0.19 – 1.8

Экз. МГУ ТЭЦ-
5-27 (самка)

0.38 0.22 0.20 – 1.7

Экз. МГУ ТЭЦ-
5-26 (juv.)

0.33 0.20 0.15 – 1.7

И з м е н ч и в о с т ь у взрослых представите-
лей проявляется в размерах ямок от более круп-
ных (рис. 2, и) до более мелких (рис. 2, с) и отчет-
ливости рядов. Ямки могут быть развиты по всей
поверхности створки равномерно (рис. 2, е–и, с)
или концентрироваться в ее центральной части,
как это свойственно молодым экземплярам
(табл. IV, фиг. 12, 13; рис. 2, к). На ювенильных
раковинах число и размер ямок возрастает с каж-
дой линькой; сначала на поверхности появляют-
ся поры, с возрастом они погружаются на дно
ямок. Возрастная и половая изменчивость как у
вида.

С р а в н е н и е. От подвида C. (P.) caudata nuda
Tesakova, subsp. nov. отличается ямчатой скульп-
турой.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Как у вида.

М а т е р и а л. 190 створок ювенильных и
взрослых особей самок и самцов хорошей и пре-
красной сохранности из нижнего келловея,
остракодовая зона P. wartae–P. kurskensis, Кур-
ская обл. (рис. 2, е–к; Tesakova, 2013, рис. 2, 5); де-
вять створок самок, самцов и ювенилов из ниж-
него келловея, аммонитовые зоны Subpatruus
(биогоризонт Saratovensis) и Koenigi, подзоны
Gowerianus (биогоризонт K. g. gowerianus) и Curtilo-
bus [биогоризонт K. (G.) indigestus] Курской обл.
(рабочие коллекции Тесаковой; датирование по:
Тесакова и др., 2009); 12 створок разных возраст-
ных генераций обоих полов из нижнего келловея,
зона P. wartae–P. kurskensis, Белоруссия (рис. 2, л, с;
Махнач, Тесакова, 2015, рис. 2); пять створок
ювенильных особей разных возрастов хорошей
сохранности из нижнего келловея, аммонитовая
зона Koenigi, подзона и биогоризонт K. galilaeii и
среднего келловея, зона Jason, подзона Medea,
Саратовская обл. (табл. IV, фиг. 12, 13; рис. 1).

Экз. МГУ 300-
Kusk-131 (самка)

0.33 0.20 0.18 – 1.7

Экз. МГУ 300- 
Ky-1-32 (самка)

0.38 0.22 0.21 – 1.7

Экз. МГУ 300- 
Ky-1-37 (juv.)

0.27 0.15 0.11 – 1.8

Экз. МГУ 370- 
Belor-1-32 (juv.)

0.26 – – 0.15 –

Экз. МГУ 300- 
Kusk-179 (самец)

0.36 0.17 0.19 – 1.9

Экз. МГУ 370- 
Belor-1-52 
(самец)

0.32 0.16 0.18 – 1.8

Среднее (самцы) 0.32–0.36 0.16–0.17 0.18–0.19 – 1.8–1.9
Среднее (самки) 0.33–0.38 0.20–0.22 0.18–0.21 – 1.7–1.8

Д ВПК ВЗК Т Д/В
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Camptocythere (Palaeoloxoconcha) caudata nuda Tesakova, subsp. nov.

Camptocythere sp. A ssp. A: Tesakova, 2013, табл. 6, фиг. 1.
Camptocythere sp.: Махнач, Тесакова, 2015, табл. 2, фиг. 8

(non табл. 2, фиг. 7, 9, 11, 12).

Н а з в а н и е  п о д в и д а nuda лат. – голая.
Г о л о т и п – МГУ-300-Ky-2-90, правая створ-

ка самки; Курская обл., скв. 7, гл. 138 м; нижний

келловей, остракодовая зона P. wartae–P. kursken-
sis (рис. 2, н).

О п и с а н и е (рис. 2, м–р, т, у). Габитус ра-
ковины, общие очертания обеих створок, замок,
мускульные отпечатки, зона сращения, краевая
кайма и строение пор как у вида. Поверхность
створок воспринимается в отраженном свете ли-
шенной скульптуры, гладкой. Однако на скани-

Рис. 4. Camptocythere (Palaeoloxoconcha) ryazanica Tesakova, sp. nov.: а – экз. МГУ, № MC2-1-120, лс самки, зона Lam-
berti, подзона Henrici, обр. 93; б – экз. МГУ, № MC2-1-196, пс самки изнутри, обр. 74; в – экз. МГУ, № МС-2017-23,
лс juv., обр. 40; г – экз. МГУ, № МС-2017-69, лс самки, обр. 71; д – экз. МГУ, № МС-2017-103, пс самки, обр. 41; е, к –
экз. МГУ, № MC2-1-104, цр juv., обр. 41: е – слева, к – с брюшной стороны; ж – экз. МГУ, № MC2-149, пс juv., обр. 13;
з, и – экз. МГУ, № MC2-54, пс самки, зона Coronatum, подзона и биогоризонт Grossouvrei, обр. 8: з – снаружи, и –
ситовидные поры; л – голотип МГУ, № MC-309, пс самки, обр. 12; м – экз. МГУ, № MC2-147, пс juv., обр. 13; н –
экз. МГУ, № MC2-1-23, лс juv. изнутри, обр. 40. Все изображенные остракоды происходят из среднего и верхнего кел-
ловея разреза Михайловцемент Рязанской области. Положение образца в разрезе для фиг. ж–и, л, м см. в: (Тесакова
и др., 2017, рис. 3), для фиг. а–е, к, н – см. в: (Степанов и др., 2017, рис. 3–5). Остракоды на фиг. б, г, ж, л, м происходят
из аммонитовой зоны Athleta, подзоны Proniae; на фиг. в, д, е, к, н – из зоны Athleta, подзоны Phaeinum. Длина шкалы
для фиг. а, б, г, д составляет 100 мкм; для фиг. в, е–з, к–н – 30 мкм.
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рующем микроскопе видны мелкие поры, распо-
ложенные в том же порядке, как у подвида
C. (P.) caudata caudata Tesakova, subsp. nov., но в
меньшем количестве (рис. 2, м–р, т).

Р а з м е р ы  в  м м:

И з м е н ч и в о с т ь. Слабо варьирует выра-
женность пор – от мелких, редко рассеянных по
поверхности (рис. 2, н, т), до разновеликих и бо-
лее обильных (рис. 2, р) и даже погруженных в
единичные ямки, иногда наблюдающиеся у юве-
нильных особей (рис. 2, п).

С р а в н е н и е. Сравнение с номинативным
подвидом сделано при его описании.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Как у вида.
М а т е р и а л. 65 створок ювенильных и взрос-

лых особей самок и самцов хорошей и прекрас-
ной сохранности из нижнего келловея, острако-
довая зона P. wartae–P. kurskensis Курской обл.
(рис. 2, м–р, т, у; Tesakova, 2013, рис. 2, 5); пять
створок самок и ювенилов из нижнего келловея,
аммонитовые зоны Subpatruus (биогоризонт Sara-
tovensis) и Koenigi, подзоны Gowerianus (биогори-
зонт K. g. gowerianus) и Curtilobus (биогоризонт
K. (G.) indigestus) Курской обл. (рабочие коллек-
ции Тесаковой; датирование по: Тесакова и др.,
2009); семь створок разных возрастных генераций
обоих полов из нижнего келловея, зона P. wartae–
P. kurskensis Белоруссии (Махнач, Тесакова, 2015,
рис. 2).

Camptocythere (Palaeoloxoconcha) ryazanica Tesakova, sp. nov.

Camptocythere sp. A: Тесакова и др., 2017, табл. 3, фиг. 8,
9; Tesakova, Shurupova, 2018, табл. 10, фиг. 12.

Н а з в а н и е  в и д а – по первому нахождению
в Рязанской обл.

Д ВПК ВЗК Т Д/В

Голотип МГУ 
300-Ky-2-90 
(самка)

0.37 0.21 0.19 – 1.8

Экз. МГУ 300- 
Kusk-124 (juv.)

0.32 – – 0.16 –

Экз. МГУ 300- 
Kusk-125 (juv.)

0.30 0.17 0.14 – 1.8

Экз. МГУ 300- 
Ку-2-57 (juv.)

0.23 0.12 0.08 – 1.9

Экз. МГУ 300- 
Ky-2-88 (самка)

0.36 0.20 0.19 – 1.9

Экз. МГУ 300- 
Kusk-90 (самка)

0.38 0.21 0.18 – 1.8

Экз. МГУ 300- 
Ky-2-89 (самец)

0.40 0.20 0.22 – 1.8

Среднее (самцы) 0.40 0.20 0.22 – 1.8
Среднее (самки) 0.36–0.38 0.20–0.21 0.18–0.19 – 1.8–1.9

Г о л о т и п – МГУ, № MC-309, правая створка
самки; Рязанская обл., разрез Михайловцемент,
обр. 12 (положение обр. в разрезе приводится по:
Степанов и др., 2019); верхний келловей, аммони-
товая зона Athleta, подзона Proniae (рис. 4, л).

О п и с а н и е (рис. 4). Раковина мелкого и
среднего размера, умеренно выпуклая, равномер-
но выполаживается к переднему и заднему кон-
цам, слабо неравностворчатая – левая створка
незначительно перекрывает правую на передне-
спинном и заднеспинном углах. Максимальная
длина находится на середине высоты раковины,
наибольшая высота – в начале переднего конца,
максимальная толщина – в средней части брюш-
ной стороны. Спинной край прямой, на правых
створках немного короче, чем на левых, незначи-
тельно конвергирует к заднему концу, в передний
и задний концы переходит через тупые сглажен-
ные углы, на правых створках выраженные силь-
нее. Брюшной край прямой, слабо вогнут в сред-
ней части (иногда вогнутость находится ближе к
переднему концу: рис. 4, к), с передним и задним
концами сопрягается плавно. Передний конец вы-
сокий, плавно дугообразно закруглен, слабо ско-
шен в верхней части на левых створках (рис. 4, а, в,
г, к) и значительно сильнее на правых (рис. 4, б, д,
ж, з, л), вдоль края уплощен. Задний конец ниже
переднего на левых створках, а на правых почти
одинаковой с ним высоты; округло-треугольной
формы (на правых створках более заостренный и
приподнятый кверху, чем на левых); уплощен-
ный. Вдоль свободного края развита фестончатая
кайма (рис. 4, ж, к, л). На поверхности створки
имеются простые и ситовидные поры; главная
пора последних смещена к краю ситовидной пла-
стинки, а сама ситовидная пластинка погружена
ниже поверхности стенки (рис. 4, и). Совокуп-
ность ситовидных пор воспринимается как ямча-
тая скульптура, занимающая в основном цен-
тральную часть створки, но иногда распространя-
ющаяся на периферию. Ямки мелкие, а их размер
уменьшается от центра к периферии. Уплощен-
ные части переднего и заднего концов, а также
спинная сторона створки – гладкие, с редкими
простыми порами. На брюшной стороне развиты
тонкие короткие продольные ребрышки (рис. 4, е).
Порово-канальная зона умеренной ширины, му-
скульные отпечатки и замок как у подрода (рис. 4, б).

Р а з м е р ы  в  м м:

Д ВПК ВЗК Т Д/В

Голотип МГУ MC-309 
(самка)

0.35 0.19 0.18 – 1.84

Экз. МГУ MC2-1-120 
(самка)

0.40 0.23 0.18 – 1.74

Экз. МГУ MC2-1-196 
(самка)

0.41 0.19 0.17 – 2.16
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И з м е н ч и в о с т ь. Значительно различаются
линейные параметры створок взрослых самок
(что определяется не только изменчивостью, но
также различиями между левыми и правыми
створками): длина в пределах 0.32–0.43 мм, ВПК
от 0.18 до 0.24 мм, отношение Д/В 1.74–2.16 мм.
Количество ситовидных пор у взрослых экзем-
пляров варьирует от множественных (рис. 4, д) до
малочисленных (рис. 4, а, г, л) и редких (рис. 4, з),
а их выраженность от хорошей (рис. 4, г, д, л) до
слабой (рис. 4, а, з). Половая изменчивость на изу-
ченных экземплярах не наблюдалась (в материале
авторов имелись только самки). Возрастная из-
менчивость проявляется в неравномерном увели-
чении линейных размеров при каждой следую-
щей линьке (Д возрастает быстрее, чем ВПК и
ВЗК; ВЗК возрастает быстрее, чем ВПК), что отра-
жается на контуре створок – наклон спинного и
брюшного краев к заднему концу уменьшается (на
ранних стадиях он максимальный) (рис. 4, в, ж, к).
Также в онтогенезе происходит постепенное уве-
личение числа ситовидных пор и их распростране-
ние от центральной части створки (рис. 4, в, е, ж) на
периферию (рис. 4, д, л).

С р а в н е н и е. Сравнение с наиболее схожи-
ми по форме раковины и скульптуре видами
C. (P.) bathonica и C. (P.) caudata sp. nov. сделано
при описании последнего.

З а м е ч а н и я. Сохранность изученных эк-
земпляров сильно влияет на восприятие их мор-
фологии. Так, наличие или отсутствие краевой
каймы увеличивает или, соответственно, умень-
шает длину створки (см. Размеры), чем можно
объяснить столь сильный разброс этого парамет-
ра. От сохранности каймы на заднем конце зави-
сит степень его заостренности и приподнятости.

При обрастании створки микритом (карбонат)
под ним скрываются простые поры и мелкие си-
товидные, и тогда поверхность может казаться

Экз. МГУ МС-2017-23 
(juv.)

0.26 0.15 0.11 – 1.73

Экз. МГУ МС-2017-69 
(самка)

0.38 0.20 0.16 – 1.90

Экз. МГУ МС-2017-103 
(самка)

0.43 0.24 0.21 – 1.79

Экз. МГУ MC2-1-104 
(juv.)

0.26 0.15 0.11 0.11 1.73

Экз. МГУ MC2-149 
(juv.)

0.28 0.17 0.12 – 1.65

Экз. МГУ MC2-54 
(самка)

0.32 0.18 0.15 – 1.78

Экз. МГУ MC2-147 (juv.) 0.30 0.17 0.14 – 1.76
Экз. МГУ MC2-1-23 
(juv.)

0.27 0.16 0.11 – 1.69

Д ВПК ВЗК Т Д/В гладкой (рис. 4, з) или скульптированной только
в центральной части створки (рис. 4, а, г, л).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхняя часть сред-
него келловея–низы нижнего оксфорда, зоны
Coronatum–Mariae Рязанской обл.

М а т е р и а л. Весь материал происходит из
разреза Михайловцемент Рязанской обл.: 11 ство-
рок ювенильных особей и взрослых самок хоро-
шей сохранности из среднего и верхнего келловея
(зоны Coronatum и Athleta) (Тесакова и др., 2017,
рис. 3; Tesakova, Shurupova, 2018, рис. 2); 143 эк-
земпляра (целые раковины и отдельные створки)
ювенильных и взрослых особей обоего пола из
верхнего келловея, зона Athleta и семь створок из
нижнего оксфорда, зона Mariae (рабочие коллек-
ции Тесаковой).

Н А Д С Е М Е Й С Т В О CYTHEROIDEA 
BAIRD, 1850

СЕМЕЙСТВО CYTHERURIDAE G.W. MUELLER, 1894

Род Procytherura Whatley, 1970
Procytherura ippolitovi Tesakova, sp. nov.

Табл. V, фиг. 18

Procytherura pleuraperiousios: Tesakova, 2013, табл. 5,
фиг. 14; Махнач, Тесакова, 2015, табл. 1, фиг. 10 (non табл. 1,
фиг. 11, 12).

Procytherura tenuicostata: Махнач, Тесакова, 2015, табл. 1,
фиг. 15, 16 (non табл. 1, фиг. 14).

Procytherura sp.: Глинских и др., 2022, табл. 2, фиг. 17.
Н а з в а н и е  в и д а – в честь российского па-

леонтолога А.П. Ипполитова.
Г о л о т и п – МГУ, № ТЭЦ-5-22, правая

створка самки; Саратовская обл., разрез ТЭЦ-5;
нижний келловей, зона Koenigi, подзона Galilaeii,
биогоризонт K. galilaeii s.l. (табл. V, фиг. 18).

О п и с а н и е (рис. 2, а–д). Раковина малень-
кая, удлиненно-овальная, умеренно равномерно
выпуклая, с уплощенными передним и задним
концами (плоская часть заднего конца шире, чем
у переднего). Левая створка незначительно боль-
ше правой, перекрывает ее на переднеспинном и
заднеспинном углах. Максимальная длина распо-
ложена на середине высоты; максимальная высо-
та – в начале переднего конца и может совпадать
с высотой в задней трети раковины; максималь-
ная толщина – в заднебрюшной части створки
(в задней половине створки). Спинной край пря-
мой или слабо вогнут посередине за счет незначи-
тельно возвышающегося над ним продольного
спинного ребра, может слабо конвергировать к
заднему концу; в последний переходит плавно на
правых створках и через небольшой уступ на ле-
вых; в передний конец переходит на обеих створ-
ках плавно или через небольшой уступ. Брюшной
край прямой, в средней части вогнут, с обоими
концами сочленяется плавно (в задний конец пе-
реходит более полого, чем в передний). Передний
конец раковины высокий, равномерно дугооб-
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разно закруглен и весьма незначительно скошен
сверху на правой створке. Задний конец ракови-
ны ниже переднего, округло-треугольного очер-
тания; на правых створках скошен сверху силь-
нее, чем на левых. Глазной бугорок отсутствует.
Отпечаток аддуктора в виде вертикального ряда
из четырех удлиненных бугорков или ямок. На
всей поверхности раковины развиты сравнитель-
но крупные, отчетливые, четырехгранные (редко
трех- или пятигранные) ячейки, размер и форма
которых почти не меняются на периферии, а по-
верхность створки внутри них покрыта обильны-
ми мелкими простыми порами (рис. 2, б, в). Ячей-
ки обладают толстыми гранями, которые, слива-
ясь, образуют скульптуру из продольных ребер.
Примерно посередине створки (над отпечатками
аддуктора) различается неглубокая пологая де-
прессия, нарушающая непрерывность продоль-
ных ребер. Спереди от нее два–три коротких реб-
ра наискось пересекают передний конец, дости-
гая его середины. В задней половине створки
продольные ребра могут выгибаться к спинной
стороне; они плавно огибают задний конец, на
брюшной стороне располагаются вдоль брюшно-
го края, а на переднем конце, вновь отклоняясь
кверху, упираются в нижнее из косых ребер. В ре-
зультате в задней половине створки возникает ха-
рактерный концентрический рисунок из ребер, а
в средней части створки они могут, сливаясь,
формировать эллиптический контур. В передней
части эллипса, приходящейся на мускульные от-
печатки, регулярность ячеек и соответствующая
скульптура нарушены, а в задней части эллипса
различается короткое продольное ребрышко.

Порово-канальная зона узкая, с широкой бес-
структурной пластинкой, развитой на обоих кон-
цах и вдоль брюшного края. Замок лофодонтный,
на правых створках представлен гладким желоб-
ком, по краям которого расположены два про-
стых зуба: удлиненный сзади, округлый спереди.

Р а з м е р ы  в  м м:

И з м е н ч и в о с т ь. Весьма незначительная и
выражается в большей (табл. V, фиг. 18) или мень-
шей (рис. 2, б) толщине ребер. Возрастная измен-
чивость. Сначала на створках ранних стадий про-
является тончайший ретикулюм. При каждой
следующей линьке преимущественное развитие
получают субгоризонтальные грани ячеек, и в

Д В

Голотип МГУ ТЭЦ-5-22 0.38 0.18
Экз. МГУ 300-Kusk 199 0.33 0.15
Экз. МГУ 370-Belor-1-25 0.30 0.14
Экз. МГУ 370-Belor-1-141 (juv.) 0.26 0.13
Экз. МГУ 370-Belor-1-130 (juv.) 0.24 0.11
Экз. МГУ 370-Belor-2-14 (juv.) 0.25 0.15

центральной части створки скульптура прибли-
жается к продольно ребристой, с отдельными
фрагментами перемычек (рис. 2, г). По мере
взросления межреберные перемычки развивают-
ся на всей поверхности створки, и скульптура
сначала становится сетчатой (рис. 2, в, д), а впо-
следствии ячеистой.

С р а в н е н и е. Из других келловейских про-
цитерур с сетчатой скульптурой новый вид более
всего похож на P. didictyon rossica Tesakova из
нижнего келловея Саратовской обл. и Гомельско-
го р-на Белоруссии (Тесакова, Сельцер, 2013,
с. 61, рис. 6, фиг. 7–11; Махнач, Тесакова, 2015,
табл. 1, фиг. 6–9, 13), от которого отличается тол-
стыми гранями ячеек, сливающимися в ребра. От
ребристого вида P. pleuraperiousios Whatley, Bal-
lent et Armitage из верхнего келловея Дорсета, Ан-
глия (Whatley et al., 2001, с. 146, табл. 2, фиг. 15–18;
табл. 3, фиг. 1, 2), скульптуре которого свойствен-
на регулярность продольных ребер, отличается
концентрическим расположением ребер на зад-
нем конце и косыми ребрами на переднем конце.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Нижний келловей,
остракодовая зона Pr. wartae–P. kurskensis; Бело-
руссия и Европейская Россия (Курская и Сара-
товская обл.).

М а т е р и а л. 23 экз.: один экз. (голотип) пре-
красной сохранности из нижнего келловея, зона
Koenigi, разрез ТЭЦ-5, Саратовская обл.; 20 экз.
хорошей и удовлетворительной сохранности
взрослых и ювенильных особей из нижнего кел-
ловея, остракодовая зона Pr. wartae–P. kurskensis,
разрез скв. 792, Гомельский р-н, Юго-Восточная
Белоруссия (Махнач, Тесакова, 2015, рис. 2); два
экз. прекрасной сохранности из нижнего келло-
вея, зона Pr. wartae–P. kurskensis, разрез скв. 7,
Курская обл. (Tesakova, 2013).

БИОСТРАТИГРАФИЯ
Неравномерное распределение остракод по

разрезу ТЭЦ-5 позволило выделить четыре раз-
личных комплекса (рис. 1).

Комплекс с A .  m i l a n o v s k y i – P .  c i n i -
c i n n u s a состоит только из видов-индексов и
определен в терминальной части нижнекелло-
вейской зоны Subpatruus, в биогоризонте
Ch. saratovensis (сл. 1, обр. 4 и 5). Вид Procytheridea
cinicinnusa (Mand. in Lyub.) представлен единич-
ными ядрами раковин (табл. IV, фиг. 1–6), как и
сильно деформированная раковина Acantocythere
milanovskyi (Lyub.) (табл. V, фиг. 13). В ассоциа-
ции с ними в отложениях зоны Subpatruus в раз-
резах Починки (Нижегородская обл.) (Тесакова
и др., 2020) и Бартоломеевка (Саратовская обл.)
(Тесакова, Сельцер, 2013) наблюдалось присут-
ствие вида Camptocythere (A.) starcevae Tes. in Te-
sakova et Seltser, 2013, который маркирует контакт
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Печорского и Среднерусского морей и относи-
тельно холодноводные условия (Тесакова, 2022).
По совместному распространению индексов
предложено установить одноименную зону, отве-
чающую аммонитовым биогоризонтам Subpa-
truus–Saratovensis (Тесакова и др., 2020) и отнести
к ней соответствующий интервал разреза ТЭЦ-5.

Комплекс с C a m p t o c y t h e r e  ( P . )  c a u -
d a t a  c a u d a t a выделяется в разрезе ТЭЦ-5 в
слоях 6а–7а (обр. 11 и 15), отвечает верхней части
зоны Koenigi, подзоне и биогоризонту Galilaeii и
нижней части зоны и подзоны Calloviense, биого-
ризонтам Calloviense и Kiselevi, и имеет совер-
шенно иной состав: Procytherura didictyon rossica
(табл. V, фиг. 16, 17), P. ippolitovi sp. nov. (табл. V,
фиг. 18), C. (P.) caudata caudata sp. et subsp. nov.
(табл. IV, фиг. 12, 13), Glabellacythere nuda Wien-
holz (табл. IV, фиг. 17), Lophocythere sp. B (табл. V,
фиг. 4–8) и Pleurocythere kurskensis Tes. (табл. V,
фиг. 11, 12). Все перечисленные виды характерны
для остракодовой зоны P. wartae–P. kurskensis.

В комплексе с P .  w a r t a e – P .  k u r s k e n s i s
состав обновлен полностью (за исключением
транзитного P. kurskensis) и состоит из: Prae-
schuleridea wartae Błaszyk (табл. IV, фиг. 7–11),
Pseudoperissocytheridea anastomosa Whatley, Bal-
lent et Armitage (табл. V, фиг. 14, 15), Lophocythere
karpinskyi (Mand. in Lyub.) (табл. V, фиг. 9, 10),
Neurocythere plena (Triebel) (табл. V, фиг. 1) и
N. franconica (Triebel) (табл. V, фиг. 2, 3). Комплекс
выделен в слое 8с и нижней части слоя 9 (обр. 21
и 23) и отвечает верхней части зоны Calloviense и
подзоны Enodatum (биогоризонт C. enodatum
enodatum) и низам среднекелловейской зоны Ja-
son, подзоне Medea (биогоризонт K. medea mag-
num). Перечисленные виды также являются ха-
рактерными для зоны P. wartae–P. kurskensis.

Комплекс с C a m p t o c y t h e r e  ( C . )  q u i n -
t a выделяется в слое 9 (обр. 24), в низах зоны Ja-
son в подзоне Medea, но выше биогоризонта
K. medea magnum. В нем зафиксировано только
четыре вида: C. (P.) caudata caudata sp. et subsp. nov.,
L. sp. B, P. kurskensis и C. (C.) quinta sp. nov. Пер-
вые три входят в состав второго и третьего ком-
плексов и являются фоновыми таксонами зоны
Ps. wartae–P. kurskensis.

Между нижним комплексом и тремя верхними
существует очень важное отличие – принадлеж-
ность входящих в них камптоцитер к разным под-
родам. Появление на ВЕП анабароцитер свиде-
тельствует о проникновении их с севера. Вид
C. (A.) starcevae из первого комплекса вселился в
Среднерусское море из Печорского моря, Барен-
цевоморского шельфа и севера Сибири (Тесакова
и др., 2020; Тесакова, 2022). С другой стороны, па-
леолоксоконхи C. (P.) caudata caudata sp. et subsp.
nov. из второго и четвертого комплексов могли
прийти только по западному миграционному ко-

ридору. Вид C. (C.) quinta sp. nov. мог развиваться
в Среднерусском море или мигрировать из Запад-
ной Европы, но не мог попасть на ВЕП по север-
ному коридору, так как среди хорошо известных
камптоцитер циркумполярной области Северно-
го полушария нет ни одного похожего таксона.

ОПИСАНИЕ СТРАТОНОВ
Зона Acantocythere (P.) milanovskyi–Procytheridea 

cinicinnusa Tesakova, 2020  
(зона совместного распространения)

слои с Acantocythere: Тесакова, Сельцер, 2011, с. 218,
рис. 2, nom. nud.

комплекс с Acantocythere milanovskyi–P. cinicinnusa в
слоях с Acantocythere: Тесакова, Сельцер, 2011, с. 218, рис. 2,
nom. nud.

слои с Palaeocytheridea pavlovi: Унифицированная…,
2012, лист 2, с. 17, part.

слои с Acantocythere (P.) milanovskyi: Тесакова, Сельцер,
2013, с. 58, рис. 2.

комплекс с P. cinicinnusa в слоях с Acantocythere (P.) mila-
novskyi: Тесакова, Сельцер, 2013, с. 58, рис. 2.

подзона A. milanovskyi–P. cinicinnusa: Тесакова, 2014,
с. 20, рис. 4; Устинова, Тесакова, 2015, с. 74, рис. 2, 3.

слои с A (P.) milanovskyi: Тесакова, 2014, с. 20, рис. 4;
Устинова, Тесакова, 2015, с. 74, рис. 2, 3.

зона A. milanovskyi–P. cinicinnusa: Тесакова и др., 2020,
с. 223, рис. 3; Глинских и др., 2022, рис. 3, 4.

С о с т а в  к о м п л е к с а: кроме индексов
P. cinicinnusa (Mand. in Lyub.) и A. (P.) milanovskyi
(Lyub.), характерно присутствие: Camptocythere
(A.) starcevae Tes. in Tes. et Selts., C. (C.) scrobicu-
lataformis Nikitenko, Palaeocytheridea (P.) pavlovi
(Lyubimova), Fuhrbergiella (P.) archangelskyi
(Mand. in Lyub.), Galliaecytheridea prodromos
Whatley, Ballent et Arm., Fastigatocythere interrupta
directa Wienholz, Lophocythere karpinskyi, Lopho-
cythere sp., Neurocythere cruciata (Trieb.), Patella-
cythere sp., Macrocypris aequabilis Oertli, Parariscus
octoporalis Błaszyk, Procytherura sokolovi (Lyub.),
P. didictyon rossica Tes. in Tes. et Selt., Aaleniella sp.,
Praeschuleridea sp. и др. (изображения некоторых
характерных видов приведены в: Тесакова, Сель-
цер, 2013; наиболее полный список таксонов при-
веден в: Тесакова и др., 2020, рис. 3).

Л е к т о с т р а т о т и п: разрез Починки Ниже-
городской обл. (Тесакова и др., 2020, рис. 3). Тем-
но-серые глины елатьминской свиты (Унифици-
рованная…, 2012, лист 9), слой 5 (обр. 1–13).
Мощность 5.7 м. Комплекс выделяется по сов-
местной встречаемости видов-индексов.

Г р а н и ц ы: нижняя – по первому появлению
A. (P.) milanovskyi; верхняя – по исчезновению
обоих индексов. Фактически, объем зоны совпа-
дает с интервалом распространения первого ин-
декса.

С т р а т и г р а ф и ч е с к о е  п о л о ж е н и е:
отвечает аммонитовой зоне Subpatruus, биогори-
зонтам Subpatruus, Uzhovkensis и Saratovensis (Те-
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сакова и др., 2020); средней части фораминифе-
ровой зоны Haplophragmoides infracalloviensis–
Guttulina tatarensis (Глинских и др., 2022); верх-
ней части остракодовой филозоны Palaeocythe-
ridea (Р.) pavlovi (Тесакова, 2014).

З а м е ч а н и я. (1) Хотя стратон используется
авторами в работах, начиная с 2011 г., и характер-
ный комплекс был отмечен во многих разрезах на
территории ВЕП, ни в одной из предшествующих
работ не был формально обозначен стратотип.
Пользуясь этим обстоятельством, в настоящей
работе мы считаем необходимым зафиксировать
лектостратотип зоны. В качестве такового нами
выбран наиболее представительный из известных
на сегодняшний день и вскрывающий почти пол-
ную последовательность зоны Subpatruus – разрез
Починки, несмотря на то, что первоначально
стратон был выделен по материалам, собранным
преимущественно в Саратовской обл. (в разрезе
Бартоломеевка).

(2) Для зоны чрезвычайно характерно массо-
вое развитие обоих видов-индексов, имеющих уз-
кое стратиграфическое распространение в интер-
вале зоны Subpatruus, а порядок их появления в
других, датированных по аммонитам, разрезах –
Бартоломеевка (Саратовская обл.; Тесакова,
Сельцер, 2013) и Починки (Нижегородская обл.;
Тесакова и др., 2020) – одинаков: P. cinicinnusa
появляется в самом низу зоны, в биогоризонте
Surensis, в то время как A. milanovskyi позже, в
биогоризонте Subpatruus.

(3) Три наиболее типичных вида зоны –
A. (P.) milanovskyi, P. cinicinnusa и P. (P.) pavlovi –
выявлены П.С. Любимовой (1955), Т.Н. Хабаро-
вой (1961) и Тесаковой (Тесакова, Сельцер, 2013;
Глинских и др., 2022) в нижнем келловее Сара-
товской, Нижегородской (Тесакова и др., 2020)
областей и в Татарстане (Любимова, 1955, с. 125,
126). Зональный вид A. (P.) milanovskyi отмечен
как типичная форма нижнего келловея Украины
(Пяткова, Пермякова, 1978), Курской обл. (Пре-
ображенская, 1964) и Самарской Луки (Любимо-
ва, 1955). P. cinicinnusa указан из нижнего келло-
вея Украины и Самарской Луки, а P. (P.) pavlovi –
из нижнего келловея Самарской Луки и Татарста-
на (Любимова, 1955; Пяткова, Пермякова, 1978).

(4) Присутствие в зональном комплексе
C. (A.) starcevae и C. (C.) scrobiculataformis –
камптоцитер, связанных своим географическим
происхождением с палеобассейнами севера Рос-
сии – маркирует, вероятно, некоторое снижение
температуры вод и устойчивую связь Среднерус-
ского и Печорского палеоморей (Тесакова и др.,
2020; Тесакова, 2022).

Р а с п р о с т р а н е н и е: Украина, Курская
обл., Нижнее и Среднее Поволжье.

Зона Praeschuleridea wartae–Pleurocythere 
kurskensis Tesakova, 2003 

(зона совместного распространения)
слои с Praeschuleridea wartae–Pleurocythere regularis: Tesa-

kova, 2003, с. 137, табл. 4.
слои с Praeschuleridea wartae–Pleurocythere kurskensis: Те-

сакова и др., 2009, с. 30; Тесакова, Сельцер, 2011, с. 281;
Глинских и др., 2022, c. 66, рис. 3, 4.

подзона Praeschuleridea wartae–Pleurocythere kurskensis:
Tesakova, 2013, с. 1216; Тесакова, 2014, с. 20, рис. 4; Махнач,
Тесакова, 2015, с. 91, рис. 2.

С о с т а в  к о м п л е к с а: кроме видов-индек-
сов, известно большое число других: Cytherella
fullonica Jones et Sherborn, Polycope sububiquita
What., Paracypris sp., Macrocypris aequabilis, Bytho-
ceratina scrobiculata (Triebel et Bart.), B. ssp., Patel-
lacythere aliena (Lyub.), Camptocythere (P.) caudata
sp. nov., Glabellacythere nuda, G. dolabra (Jones et
Scherb.), Mandelstamia aff. ventrocornuta Lyub.,
Camptocythere (P.) caudata sp. nov., Palaeocytheridea
(M.) parabakirovi Malz, Lophocythere scabra Triebel,
L. karpinskyi, Fuhrbergiella archangelskyi, Fastigato-
cythere interrupta interrupta (Triebel), F. interrupta
directa, Galliaecytheridea prodromos, Neurocythere
franconica, N. f lexicosta (Triebel), Procytherura te-
nuicostata Whatley, P. didiction What., Ball. et Arm.,
P. pleuraperiousios, P. sokolovi, P. ippolitovi sp. nov.,
Eucytherura acostata (Tes.), E. paula (Lyub.), E. ssp.,
Tethysia bathonica Sheppard, Pedicythere anteroden-
tina What., Metacytheropteron aff. sutherlandensis
What., Nodophthalmocythere sp., Parariscus octopo-
ralis, Rubracea artis Lyub. и др. (Тесакова и др.,
2009; Tesakova, 2013; Махнач, Тесакова, 2015).

Наиболее характерными именно для этой зоны
являются: Pl. kurskensis, P. wartae, C. (P.) caudata
sp. nov., G. nuda, G. prodromos, N. f lexicosta,
N. franconica, M. aff. sutherlandensis, Nodophthal-
mocythere sp. и P. ippolitovi sp. nov.

С т р а т о т и п: разрез Михайловского рудника
КМА, темно-серые глины фатежской свиты,
нижняя подсвита, сл. 5–9 (Tesakova, 2003,
рис. 15). Мощность ≈ 36 м.

Г р а н и ц ы: нижняя граница выделяется по
первому появлению Pl. kurskensis; верхняя – по
исчезновению обоих индексов.

З а м е ч а н и я. (1) Зона Pr. wartae–Pl. kursken-
sis впервые была установлена в Курской обл. как
слои с остракодами только в нижнекелловейской
зоне Koenigi, хотя характерный комплекс, вклю-
чая виды-индексы, был прослежен в стратотипе
также и в среднем келловее (зона Jason) (Tesakova,
2003). Впоследствии ее интервал был расширен за
счет верхней части зоны Subpatruus (биогоризонт
Saratovensis) (Тесакова и др., 2009). Позже она
была идентифицирована в зонах Koenigi, Callovi-
ense и Jason в Саратовской обл. (Глинских и др.,
2022).
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(2) Характерный комплекс был установлен
В.Н. Преображенской в Центрально-Чернозем-
ной (1966а, б) и Курской (1964) областях, а также
Любимовой (1956) и М.Н. Пермяковой (Пяткова,
Пермякова, 1978) в Белоруссии и на Украине.

С т р а т и г р а ф и ч е с к о е  п о л о ж е н и е:
нижний келловей (зона Subpatruus, биогоризонт
Saratovensis)–средний келловей (зона Jason) (Te-
sakova, 2003; Тесакова и др., 2009; Глинских и др.,
2022); верхняя часть фораминиферовой зоны
H. infracalloviensis‒G. tatarensis и нижняя часть
зоны L. pseudocrassa‒L. cultratiformis (Глинских и
др., 2022); средняя часть остракодовой филозоны
Palaeocytheridea (M.) parabakirovi (Тесакова,
2014).

Р а с п р о с т р а н е н и е: Украина, Белорус-
сия, Центрально-Черноземная область, Курская
обл. и Среднее Поволжье.

Выбор камптоцитер в качестве индексов для
описанных ниже филозон не случаен – для юры
севера России и Северо-Западной Европы были
разработаны филогенетические шкалы по эволю-
ции подродов C. (Camptocythere) и C. (Anabaro-
cythere). Экземпляры номинативного подрода
были встречены в разрезе ТЭЦ-5 только в сред-
нем келловее в зоне Jason и описаны как новый
вид. К сожалению, скудость материала и страти-
графическая обособленность наиболее позднего
вида C. (C.) quinta sp. nov. не позволяет пока вы-
делить по этой филолинии биостратоны (в том
числе в ранге слоев). А эволюция другого подро-
да, C. (Palaeoloxoconcha), проходившая только в
палеобассейнах Северо-Западной и Восточной
Европы, дала основания для выделения новых фи-
лозон со смыкаемыми границами: C. (P.) bathonica
(J2b2-bt) → C. (P.) caudata sp. nov. (J2cl1-2

1) →
C. (P.) ryazanica sp. nov. (J2cl2

2-J3ox1). Филозона
C. (P.) bathonica устанавливается в Северо-Запад-
ной Европе в отложениях верхнего байоса–бата и
охватывает терминальную часть верхнебайосской
аммонитовой зоны Parkinsoni и все зоны бата
Wuerttembergica–Aspidoides Северной Германии
(Dreyer, 1967).

Зона Camptocythere (Palaeoloxoconcha) caudata 
Tesakova, nov. (филозона)

В и д - и н д е к с. C. (P.) caudata Tesakova, sp. nov.
С о с т а в  к о м п л е к с а: такой же, как у зоны

Pr. wartae–Pl. kurskensis.

С т р а т о т и п: разрез Михайловского рудника
КМА, темно-серые глины фатежской свиты,
нижняя подсвита, сл. 5–9 (Tesakova, 2003,
рис. 15). Мощность ≈36 м.

Г р а н и ц ы: нижняя – по появлению вида ин-
декса, а верхняя по появлению преемственного
вида.

С т р а т и г р а ф и ч е с к о е  п о л о ж е н и е: от
нижнего келловея (с верхней части зоны Subpa-
truus, биогоризонт Saratovensis) до нижней части
среднего келловея (зона Jason).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Прослеживается на
ВЕП в Белоруссии, Курской и Саратовской обл.

Зона Camptocythere (Palaeoloxoconcha) ryazanica 
Tesakova, nov. (филозона)

В и д - и н д е к с. C. (P.) ryazanica Tesakova, sp. nov.
С о с т а в  к о м п л е к с а. Кроме зонального

вида-индекса, известно большое число видов: Pa-
laeocytheridea (M.) parabakirovi, Cytherella perennis
Błasz., C. oblonga Permjakova, Lophocythere acrolo-
phos Wh., Bal. et Arm., L. sp. A, Fuhrbergiella arch-
angelskyi, Fastigatocythere sp. A., Galliaecytheridea
imprimus What., Ball. et Arm., Schuleridea transluci-
da (Lyub.), Patellacythere calloveica (Mand. in Lyub.),
Neurocythere cruciata cruciata (Trieb.), N. f lexicosta
labyrinthos What., Ball. et Arm., N. f lexicosta ssp. A,
Pseudoperissocytheridea ex gr. anastomosa What.,
Ball. et Arm., Procytherura baculumbajula (Mand. in
Lyub.), Eucytherura acostata, E. grandipyga (Tes.),
E. paula, Pedicythere anterodentina, Exophthalmo-
cythere pilosa Tes. и др. (Тесакова и др., 2017; Tesa-
kova, Shurupova, 2018).

Наиболее характерными являются: C. (P.) ry-
azanica sp. nov., L. acrolophos, L. sp. A, Fastigato-
cythere sp. A., G. imprimus, S. translucida, N. f lexi-
costa labyrinthos и P. ex gr. anastomosa.

С т р а т о т и п: разрез Михайловцемент (Ря-
занская обл.), темно-серые глины чулковской
свиты (Унифицированная …, 2012, лист 9), сл. 4 –
нижняя часть сл. 6 (по: Степанов и др., 2019,
рис. 5). Мощность ≈ 11 м.

Г р а н и ц ы: нижняя – по появлению вида-ин-
декса; верхняя – по его исчезновению.

С т р а т и г р а ф и ч е с к о е  п о л о ж е н и е:
отвечает верхней части среднего келловея (зона
Coronatum, подзона Grossouvrei) – нижнему окс-
форду (зона Mariae, подзона Scarburgense); верх-
ней части фораминиферовой зоны L. pseudocras-
sa–L. cultratiformis, зоне L. tumida–E. elschan-
kaensis и нижней части зоны O. sagittum–E.
volgensis; а также верхней части остракодовой фи-
лозоны P. (M.) parabakirovi.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Прослеживается на
ВЕП в Рязанской обл.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Из нижнего и среднего келловея разреза ТЭЦ-5

(Саратовская обл.) и среднего келловея–нижнего
оксфорда разреза Михайловцемент (Рязанская обл.)
описано четыре новых вида остракод: Campto-
cythere (Camptocythere) quinta Tesakova, sp. nov.,
C. (Palaeoloxoconcha) caudata Tesakova, sp. nov.
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[с подвидами C. (P.) caudata caudata Tesakova, sub-
sp. nov. и C. (P.) caudata nuda Tesakova, subsp. nov.],
C. (P.) ryazanica Tesakova, sp. nov. и Procytherura
ippolitovi Tesakova, sp. nov. Проведена ревизия ро-
да Camptocythere Triebel, изменен его системати-
ческий состав, расширен стратиграфический
объем и составлено обновленное описание; также
переописаны подроды C. (Camptocythere) и
C. (Palaeoloxoconcha).

Составлено описание остракодовой зоны сов-
местного распространения A. milanovskyi–P. cini-
cinnusa, которая отвечает аммонитовой зоне Sub-
patruus, биогоризонтам Subpatruus, Uzhovkaensis
и Saratovensis; средней части фораминиферовой
зоны H. infracalloviensis–G. tatarensis; верхней ча-
сти остракодовой филозоны P. (Р.) pavlovi; и про-
слеживается на Украине, в Курской обл. и по все-
му Поволжью.

Вторая зона совместного распространения
Pr. wartae–Pl. kurskensis выделена для нижнего
келловея (аммонитовая зона Subpatruus, биого-
ризонт Saratovensis) – среднего келловея (зона Ja-
son, подзона Medea) Украины, Белоруссии, Цен-
трально-Черноземной области, Курской обл. и
Среднего Поволжья. Также отвечает верхней ча-
сти фораминиферовой зоны H. infracallovien-
sis‒G. tatarensis и нижней части зоны L. pseudo-
crassa‒L. cultratiformis; средней части остракодо-
вой филозоны P. (M.) parabakirovi и верхней части
новой филозоны Camptocythere (P.) caudata.

По эволюции камптоцитер подрода C. (Palae-
oloxoconcha) в средней юре Северо-Западной и
Восточной Европы предложены новые филозо-
ны. Зона C. (P.) bathonica устанавливается в Севе-
ро-Западной Европе в отложениях верхнего
байоса–бата (Dreyer, 1967). Зона C. (P.) caudata
охватывает нижний келловей (зона Subpatruus,
биогоризонт Saratovensis)–нижнюю часть сред-
него келловея (зона Jason) и прослеживается на
ВЕП повсеместно. Зона C. (P.) ryazanica выделена
для верхней части среднего келловея (зона Coro-
natum)–нижнего оксфорда (зона Mariae) Рязан-
ской обл.

* * *
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ТЭЦ-5 Сельцером и Тесаковой в 2011 г., и Р.А. Ра-
китову (ПИН) за неизменную помощь в работе на
СЭМ. Также мы глубоко благодарны нашим ре-
цензентам Л.М. Мельниковой (ПИН) и А.П. Ип-
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I V
Принятые сокращения к табл. IV и V: цр – целая раковина, пс – правая створка, лс – левая створка, обл. – обломок,
juv. – ювенильная особь.
Все остракоды происходят из нижнего и среднего келловея разреза ТЭЦ-5 Саратовской обл. 
Фиг. 1–6. Procytheridea cinicinnusa (Mandelstam in Lyubimova): зона Subpatruus, биогоризонт Ch. saratovensis, обр. 4: 1, 4 –
экз. МГУ, № ТЭЦ-5-06, ядро цр самки: 1 – справа, 4 – со спинной стороны; 2, 5 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-02, ядро цр
самца: 2 – слева, 5 – со спинной стороны; 3, 6 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-04, ядро цр самки или juv.: 3 – справа, 6 – со
спинной стороны.
Фиг. 7–11. Praeschuleridea wartae Błaszyk: зона Calloviense, подзона Enodatum, биогоризонт C. enodatum enodatum,
обр. 21: 7 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О1, пс самки; 8 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О3, пс самца; 9 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О14,
лс самки изнутри; 10 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О2, лс самки; 11 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О13, пс самца изнутри.
Фиг. 12, 13. Camptocythere (Palaeoloxoconcha) caudata caudata Tesakova, sp. et subsp. nov.: зона Koenigi, подзона Galilaeii,
биогоризонт G. galilaeii, обр. 11: 12 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-27, лс самки; 13 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-26, пс juv.
Фиг. 14–16. Camptocythere (Camptocythere) quinta Tesakova, sp. nov.: зона Jason, обр. 24: 14, 16 – голотип МГУ, № ТЭЦ-5-17,
лс juv.: 14 – изнутри, 16 – снаружи; 15 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-16, лс juv.
Фиг. 17. Glabellacythere nuda Wienholz, экз. МГУ, № ТЭЦ-5-29, лс juv., зона Koenigi, подзона Galilaeii, биогоризонт
G. galilaeii, обр. 11.
Длина шкалы 100 мкм.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V
Все остракоды происходят из нижнего келловея разреза ТЭЦ-5 Саратовской обл. Экземпляры на фиг. 1–3, 9, 10, 14 и
15 – из зоны Calloviense, подзоны Enodatum, биогоризонта C. enodatum enodatum, обр. 21; на фиг. 4–7 и 16–18 – из
зоны Koenigi, подзоны Galilaeii, биогоризонта G. galilaeii, обр. 11.
Фиг. 1. Neurocythere plena (Triebel), экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О12, лс самки.
Фиг. 2, 3. Neurocythere franconica (Triebel): 2 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О10, пс самки; 3 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О11,
пс самки.
Фиг. 4–8. Lophocythere sp. B: 4 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-35, лс самца; 5 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-37, пс самца; 6 – экз. МГУ,
№ ТЭЦ-5-31, пс juv. поздней стадии; 7 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-38, лс самки; 8 – экз. МГУ, № ТЭЦ-5-11, лс самки; зона
и подзона Calloviense, биогоризонт S. kiselevi, обр. 15.
Фиг. 9, 10. Lophocythere karpinskyi (Mandelstam in Lyubimova): 9 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О6, лс juv. поздней стадии;
10 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О9, пс juv. поздней стадии.
Фиг. 11, 12. Pleurocythere kurskensis Tesakova, экз. МГУ, № ТЭЦ-5-15, лс самки, зона Jason, обр. 24: 11 – снаружи, 12 –
изнутри.
Фиг. 13. Acantocythere milanovskyi (Lyubimova), экз. МГУ, № ТЭЦ-5-01, ядро цр самки слева, зона Subpatruus, биого-
ризонт Ch. saratovensis, обр. 4.
Фиг. 14, 15. Pseudoperissocytheridea anastomosa Whatley, Ballent et Armitage: 14 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О5, пс самца;
15 – экз. ИНГГ, № ТЭЦ-5-О4, лс самки.
Фиг. 16, 17. Procytherura didictyon rossica Tesakova, экз. МГУ, № ТЭЦ-5-23: 16 – снаружи, 17 – изнутри.
Фиг. 18. Procytherura ippolitovi Tesakova, sp. nov., голотип МГУ, № ТЭЦ-5-22, пс самки.
Длина шкалы 100 мкм.
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Some New Callovian and Lower Oxfordian Ostracodes of the Russian Plate
(Genera Camptocythere Triebel and Procytherura Whatley),

and Their Stratigraphic Significance
E. M. Tesakova1, 2, V. B. Seltser3

1Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
2Geological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119017 Russia

3Saratov State University, Saratov, 410012 Russia

Ostracods of the genera Camptocythere Triebel and Procytherura Whatley from the Lower and Middle Callo-
vian of the TETs-5 reference Section (Saratov region) and Middle Callovian–Lower Oxfordian of the
Mikhailovtsement reference Section (Ryazan region) were studied. A revision of the genus Camptocythere was
made; representatives of the genus Aparchitocythere Swain et Peterson were excluded from it, while the genus
Palaeoloxoconcha Dreyer was included as a subgenus for the first time. Four new species are described:
C. (Camptocythere) quinta Tes., sp. nov., C. (Palaeoloxoconcha) caudata Tes., sp. nov. (with subspecies
C. (P.) caudata caudata Tes., subsp. nov. and C. (P.) caudata nuda Tes., subsp. nov.), C. (P.) ryazanica Tes.,
sp. nov. and Procytherura ippolitovi Tes., sp. nov. The A. milanovskyi–P. cinicinnusa concurrent range os-
tracod Zone was identified in the Lower Callovian (Subpatruus ammonite Zone, Subpatruus–Saratovensis
biohorizons) of the East European Platform (EEP) (Ukraine, Kursk Region, Volga Region). The Pr. wartae–
Pl. kurskensis concurrent range Zone are described from the Lower Callovian (Subpatruus Zone, Saratovensis
biohorizon) to the Middle Callovian (Jason Zone) of the EEP (Ukraine, Belarus, Central Chernozyem Re-
gion, Kursk Region, and the Middle Volga Region). New lineages zones based on the evolution of C. (Palae-
oloxoconcha) have been proposed. The C. (P.) bathonica lineage Zone is established in Upper Bajocian–Ba-
thonian of Northwestern Europe. The C. (P.) caudata lineage Zone was identified in the Lower Callovian
(Subpatruus Zone, Saratovensis biohorizon)—lower part of the Middle Callovian (Jason Zone) of the EEP
(Belarus, Kursk and Saratov regions). The C. (P.) ryazanica lineage Zone was identified in the upper part of
the Middle Callovian (Coronatum Zone)–Lower Oxfordian (Mariae Zone) of Ryazan Region.

Keywords: ostracods, new species, biostratigraphy, Callovian, Lower Oxfordian, Russian Plate
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Рассмотрены состав блаттинопсидовых насекомых (Insecta: Blattinopsida) и флора конца ранней–
начала средней перми России. Описаны Glaphyrophlebia semipenna sp. nov. и G. glinka sp. nov. из
нижнепермских местонахождений Чекарда и Красная Глинка в Пермском крае России. Высказано
предположение о том, что резкий скачок доли блаттинопсид в местонахождениях начала уфимского
века, возможно, был связан с развитием специфических ландшафтных обстановок, в которых до-
минировали мохообразные и древовидные гетероспоровые плауновидные: предполагается, что
блаттинопсидовые питались в основном спорами этих плауновидных.

Ключевые слова: Insecta, Blattinopsida, Blattinopsidae, гетероспоровые плауновидные, Viatcheslavia,
нижняя и средняя пермь, Россия
DOI: 10.31857/S0031031X22050038

Древнейшие блаттинопсидовые насекомые с
территории России известны из нижнепермских
отложений. Они найдены в кунгурских местона-
хождениях Чекарда и Красная Глинка в Перм-
ском крае. Из Чекарды в Суксунском р-не (коше-
левская свита) описаны Glaphyrophlebia uralensis
(Martynov, 1940) (Мартынов, 1940; Расницын,
1980) и G. semipenna sp. nov. Из близковозрастно-
го местонахождения Красная Глинка (Кишерт-
ский р-н) ниже описывается G. glinka sp. nov. Не
определенный до вида представитель Glaphyro-
phlebia найден в кунгурских (лекворкутская сви-
та) отложениях Печорского бассейна (Аристов
и др., 2021). Из местонахождения Фокина (верх-
небургуклинский подгоризонт верхнего кунгура
Красноярского края России) описан Blattinopsis
indefinitus Rasnitsyn et Aristov, 2021 (Rasnitsyn,
Aristov, 2021). Это самая поздняя находка рода
Blattinopsis Giebel, 1867 и единственный предста-
витель рода из перми России, остальные Blattin-
opsida представлены родом Glaphyrophlebia.

Из более молодых, уфимских отложений Вор-
кутского месторождения (интинская свита Пе-

чорского бассейна) описаны Glaphyrophlebia ko-
mia Aristov, Rasnitsyn et Naugolnykh, 2021, G. vor-
kutensis Aristov, Rasnitsyn et Naugolnykh, 2021 и
G. borea Aristov, Rasnitsyn et Naugolnykh, 2021
(Аристов и др., 2021). Из близковозрастного ме-
стонахождения Тюлькино в Пермском крае (со-
ликамская свита) описаны G. vaga Aristov et Ras-
nitsyn, 2022, G. rara Aristov et Rasnitsyn, 2022 и
G. kamaensis Aristov et Rasnitsyn, 2022 (Аристов,
Расницын, 2022).

Наиболее молодые представители отряда из-
вестны из нижнеказанских местонахождений Со-
яна в Архангельской обл. России и Тихие Горы в
Татарстане (Россия). Из Сояны описаны G. sub-
costalis (Martynov, 1928) и G. iva Aristov et Rasnit-
syn, 2021, из Тихих Гор – G. rossica (Martynov,
1930) (Аристов, Расницын, 2021). Из более моло-
дых отложений блаттинопсидовые не известны.

Разнообразие блаттинопсидовых в пермских
отложениях России невелико и составляет один–
три вида в одном местонахождении вне зависи-
мости от доли блаттинопсидовых среди других
насекомых. Доля эта может составлять менее од-

УДК 565.7:551.736.1-2(470)

EDN: PUZYZY
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ного процента в кунгурских (Чекарда и отложе-
ния лекворкутской свиты) и нижнеказанских
(Сояна и Тихие Горы) местонахождениях. В
уфимских местонахождениях доля Blattinopsidae
выше и составляет 14% в отложениях интинской
свиты Печорского бассейна России (Расницын
и др., 2005) и 22.5% в местонахождении Тюлькино
в Пермском крае (соликамская свита: Аристов,
Расницын, 2022). В нижней перми сходная доля
блаттинопсидовых известна только в ассельском
местонахождении Нидермошель (формация Май-
зенхайм, Рейнланд-Пфальц, Германия), где она
составляет 11% (Hörnschemeyer, 1999). Вряд ли эта
высокая (для блаттинопсидовых) доля объясня-
ется климатическими причинами. Для Нидермо-
шеля был характерен аридный континентальный
климат, для Тюлькино – семиаридный прибреж-
номорской, для интинских местонахождений Пе-
чорского бассейна – гумидный прибрежномор-
ской (Аристов и др., 2021).

БЛАТТИНОПСИДЫ И РАННЕУФИМСКИЙ 
ЭКОСИСТЕМНЫЙ КРИЗИС

Анализ доли блаттинопсид среди других насе-
комых в местонахождениях Чекарда, лекворкут-
ской и интинской свит Печорского бассейна,
Тюлькино и Сояна, совершенно отчетливо ука-
зывает на увеличение доли блаттинопсид в пер-
вой половине уфимского века, т.е. в соликамское
время. Общая оценка изменения палеогеографи-
ческой ситуации на востоке Русской (Восточно-
Европейской) платформы и в Приуралье позво-
ляет сделать вывод о том, что увеличение доли
блаттинопсид в раннеуфимских местонахожде-
ниях интинской свиты Воркутского месторожде-
ния и Тюлькино могло соответствовать появле-
нию в этом временном интервале специфических
ландшафтных условий, благоприятствовавших
развитию и распространению этой группы насе-
комых.

Как показывают исследования пермских отло-
жений этого региона, именно в соликамское вре-
мя произошло закрытие Приуральского морского
бассейна, к кунгурскому веку превратившегося в
гиперсоленую лагуну, в которой откладывались
эвапориты – калийные соли и галит на севере в
районе Соликамска и Березников (Пермский
край), а также сульфаты (начиная с широты г.
Пермь и далее на юг до Прикаспийской впадины;
подробнее см.: Деревягин и др., 1981; Жарков,
2004). Эта ситуация, безусловно, прямо сказалась
на палеофитогеографической и фитоценотической
дифференциации растительности этого региона, а
также на изменении типа и состава растительных
сообществ от кунгурского века (местонахождение
Чекарда) к казанскому (местонахождение Сояна;
современные представления о трендах в эволю-
ции растительности Приуралья и ее связях с дру-
гими палеофлористическими областями подроб-

нее см. в: Naugolnykh, 2014, 2015, 2017, 2018; Tang
et al., 2020).

В стратотипических разрезах и скважинах в
Среднем Приуралье мощность соликамского го-
ризонта составляет 100–300 м (Силантьев, 1996;
Silantiev, 1998). Соликамские отложения в основ-
ном представлены плитчатыми мергелями и из-
вестняками (так называемыми “соликамскими
плитняками”), иногда – с прослоями столбчатых
и полусферических строматолитов (обзор см. в:
Сонин, 2015; Наугольных, Литвинова, 2021) с
подчиненными прослоями песчаников.

В соликамских отложениях Среднего Приура-
лья, включая разрез Тюлькино, широко распро-
странены аридные и субаридные карбонатные
палеопочвенные профили. Так, например, в от-
ложениях этого возраста, обнажающихся в ниж-
нем течении рек Чусовой и Сылвы, встречаются
карбонатные палеопочвы с палеотакырами, раз-
битыми древними трещинами усыхания на ха-
рактерные полигональные пластины (Науголь-
ных, Литвинова, 2021). В профилях палеотакыров
нередко присутствуют корни растений, сохра-
нившиеся in situ, причем корни расположены ли-
бо рядом с трещинами, либо непосредственно в
трещинах. Эта закономерность однозначно была
вызвана тем, что именно в трещинах сохранялась
влага, необходимая для растений в жарком и су-
хом климате соликамского времени.

Растительность первой половины уфимского
века отличается очень низким таксономическим
разнообразием, что, по всей видимости, было
связано с региональным экологическим кризи-
сом, имевшим место на рубеже кунгурского и
уфимского веков (подробнее см.: Наугольных,
2007, с. 66–74).

Безусловным доминантом раннеуфимской
растительности был древовидный гетероспоро-
вый лепидофит Viatcheslavia vorcutensis Zalessky
emend. Neuburg, остатки которого, в т.ч. фраг-
менты стволов, ризофоры, филлоиды, спорофил-
лы, мегаспоры и микроспоры, встречаются в
Приуралье в большинстве местонахождений рас-
тительных остатков соликамского возраста. Из-
вестны находки стволов V. vorcutensis, достигаю-
щих 30 см в диаметре (подробнее о морфологии и
формах роста V. vorcutensis см.: Наугольных,
2005). Высота самого растения при этом могла до-
стигать 5 м. При этом важно помнить, что вторич-
ные ткани у древовидных плауновидных были об-
разованы не ксилемой, а корой, что совершенно
не препятствует рассматривать форму роста этих
растений как древовидную.

Вместе с вячеславиями часто встречаются ли-
стостебельные мхи Intia cf. variabilis Neuburg
(рис. 1, а–д), а также хвощевидные Paracalamites
aff. longisegmentatus Naug. В состав соликамского
флористического комплекса также входят голо-
семенные: гинкгофиты Psygmophyllum sp., редкие
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Рис. 1. Основные типы ископаемых остатков мхов (а–д) и гетероспоровых плауновидных (е–и) из пермских отложе-
ний Пермского края, Россия: а–д – побеги листостебельного мха Intia cf. variabilis Neuburg (по: Наугольных, 2007,
рис. 90, с изм.), местонахождение Полазна, средняя пермь, уфимский ярус, соликамский горизонт; е – реконструкция
апикальной части ствола гетероспорового древовидного лепидофита Viatcheslavia vorcutensis Zalessky; ж – спорофилл
V. vorcutensis Zalessky; з – микроспора Densoisporites polaznaensis Naugolnykh et Zavialova, принадлежавшая V. vorcuten-
sis Zalessky (по: Наугольных, 2016, рис. 8, с изм.); местонахождение Полазна, средняя пермь, уфимский ярус, соликам-
ский горизонт; и – Sadovnikovia belemnoides Naugolnykh, реконструкция травянистого гетероспорового плауновидно-
го; нижняя пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт. Длина масштабной линейки соответствует 2 мм (а–д); 10 см
(е); 1 см (ж, и); 20 мкм (з).
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хвойные, войновскиевые Rufloria derzavinii
(Neub.) S. Meyen.

Флористический комплекс интинской свиты
существенно богаче синхронных ему флористи-
ческих комплексов Среднего Приуралья, но и в
нем присутствуют те же или близкие виды: Vi-
atcheslavia vorcutensis, Paracalamites spp. и Rufloria
derzavinii.

Таким образом, уфимские флористические
комплексы различных районов Приуралья обла-
дают в целом сходным таксономическим соста-
вом. Как уже было кратко отмечено выше, в ка-
честве одной из наиболее ярких черт уфимских
и, в особенности, раннеуфимских (соликамских)
флор Приуралья можно назвать наличие древо-
видных лепидофитов Viatcheslavia vorcutensis
(рис. 1, е–з).

Наиболее широко распространенной катего-
рией ископаемых остатков V. vorcutensis являются
фрагменты коры (табл. VI, фиг. 4, 7; табл. VII,
фиг. 1–4; см. вклейку). Реже встречаются фраг-
менты стволов. Уникальное местонахождение
крупных фрагментов стволов вячеславий, иногда
сопровождающихся находками ризофоров, со-
хранившихся in situ, располагается в устьевой ча-
сти р. Сылвы, напротив пос. Старые Ляды. Но,
как правило, стволы вячеславий из этого место-
нахождения сильно декортицированы (табл. VI,
фиг. 6). Гораздо реже встречаются спорофиллы
вячеславий (табл. VI, фиг. 1, 8), строение которых
удалось выяснить только через 60 лет после опи-
сания этого вида плауновидных (Наугольных,
1994, 2001). Путем аналитических исследований
удалось установить, какие именно микроспоры
продуцировались вячеславиями (Naugolnykh,
Zavialova, 2004). Оказалось, что это каватные
микроспоры с трилетным тетрадным рубцом
(табл. VI, фиг. 2, 3, 5).

В качестве непосредственного предка вячесла-
вий рассматривался род Sadovnikovia Naugolnykh
из кунгурского яруса Приуралья. Этот монотипи-
ческий род с единственным видом S. belemnoides
Naugolnykh встречается очень редко, однако бла-
годаря нескольким находкам хорошо сохранив-
шихся спорофиллов, включая голотип (Науголь-
ных, 1994), удалось выяснить, что садовниковия, в
отличие от вячеславий, была невысоким, по всей
видимости, травянистым растением (рис. 1, и),
внешне очень сходным с современными гетеро-
споровыми плауновидными рода Isoetes L. По
всей видимости, именно садовниковиям или ка-
ким-то близким плауновидным принадлежали
дисперсные мегаспоры морфологического типа
Laevigatisporites, изредка встречающиеся в отло-
жениях кунгурского яруса Приуралья (табл. VII,
фиг. 5). Подробное рассмотрение экологии перм-
ских и триасовых гетероспоровых плауновидных

приведено в работах одного из авторов (Naugol-
nykh, 2012, с. 398, 399; 2013, с. 2–5, 13).

Установление возможной трофической связи
блаттинопсид и гетероспоровых плауновидных
хорошо согласуется с той ролью, которую гетеро-
споровые плауновидные играли в пермских палео-
фитоценозах. Предполагается (Наугольных, 2007),
что эти растения образовывали монодоминантные
пионерные фитоценозы, широко распространив-
шиеся в начале уфимского века. Именно поэтому
вячеславии составили основной пищевой субстрат
для блаттинопсид в соликамское время, что обусло-
вило вспышку численности этих насекомых.

Подводя итог всему вышесказанному, можно
предположить, что резкий скачок доли блатти-
нопсид в местонахождениях начала уфимского
века, возможно, был связан с развитием специ-
фических ландшафтных обстановок, в которых
доминировали древовидные гетероспоровые пла-
уновидные, а также мохообразные.

В отношении более общих данных, косвенно
свидетельствующих о трофических преференци-
ях блаттинопсид, следует процитировать
В.В. Жерихина, писавшего, что водные насеко-
мые (поденки, некоторые жуки и ручейники) пи-
таются бентосными водорослями, но ни одного
такого указания для наземных насекомых не при-
водится, и далее, что “…свидетельства питания
(палеозойских) членистоногих живыми растени-
ями существуют для ликопсид, хвощей (форм-
род Schizoneura (Equisetopsida incertae sedis)), па-
поротников отряда Marattiales” (Zherikhin, 2002,
с. 338, здесь и далее наш перевод). Далее даны до-
полнительные косвенные указания на трофиче-
ские предпочтения палеозойских насекомых: “в
этой связи интересно отметить, что современные
папоротники, хвощи и особенно плауны имеют
бедную и своеобразную фауну фитофагов. В по-
следнем случае я вообще никогда не видел насе-
комых, питающихся современными Lycopodium
или Selaginella, и смог найти только два опубли-
кованных указания на насекомых-фитофагов, гу-
сеницу бабочки Satyrinae в Сев. Америке и прямо-
крылое Eumastacidae в Индонезии” (Zherikhin,
2002, с. 342).

О диете ранних крылатых насекомых там же
отмечено: “…ранние Pterygota питались преиму-
щественно живыми тканями растений, наиболее
богатыми азотом, такими как споры, пыльца и се-
мена. Их пищевые стратегии первоначально
должны были быть оппортунистическими и не
слишком избирательными в отношении как так-
сономической принадлежности растений, так и
используемых органов. Больные и поврежденные
растительные ткани могли использоваться вместе
со здоровыми, т.к. наличие там микроорганизмов
и грибов могло служить дополнительным источ-
ником азота” (Zherikhin, 2002, с. 338).
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Таким образом, авторы настоящей статьи схо-
дятся во мнении, что древние наземные (не вод-
ные) насекомые, включая блаттинопсид, если и
были фитофагами, то питались по преимуществу
спорами, пыльцой и семенами/семязачатками,
т.е., были фитэмбриофагами (рис. 2). Поскольку
блаттинопсиды с их широкими крышевидно
складывавшимися крыльями жили, вероятно, на
растениях, и были не слишком приспособлены к
обитанию в скважинах субстрата (включая трону-
тую грибами древесину), где больше всего мерт-
вого растительного и животного материала, и не
обнаруживают приспособлений для хищниче-
ства, скорее всего, они были фитэмбриофагами
(Расницын, 1980; Rasnitsyn, Quicke, 2002).

Описанный в настоящей работе материал хра-
нится в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Бо-
рисяка РАН (ПИН) и Государственном геологи-
ческом музее им. В.И. Вернадского РАН (ГГМ).
Авторы признательны А.Г. Пономаренко (ПИН

РАН) и С.М. Снигиревскому (СПбГУ) за замеча-
ния по рукописи. Работа выполнена в рамках
Госзадания ГИН РАН № 0135-2019-0044 “Фито-
стратиграфия, палеофлористика, кризисные со-
бытия кайнозоя, мезозоя и палеозоя различных
регионов Евразии, палеоклиматические, палео-
фитоценотические и палеофитогеографические
реконструкции”.

О Т Р Я Д BLATTINOPSIDA
СЕМЕЙСТВО BLATTINOPSIDAE BOLTON, 1925

Род Glaphyrophlebia Handlirsch, 1906

Определительная таблица видов 
рода Glaphyrophlebia

В определительную таблицу не включены не-
достаточно сохранившиеся G. rossica Martynov,
1931 из местонахождения Тихие Горы (средняя

Рис. 2. Реконструкция Glaphyrophlebia vaga Aristov et Rasnitsyn, на спорофилле Viatcheslavia vorcutensis Zalessky; Перм-
ский край, местонахождение Тюлькино; средняя пермь, уфимский ярус, соликамский горизонт. Длина масштабной
линейки 1 мм.
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пермь России) и G. glinka sp. nov. из местонахож-
дения Красная Глинка (нижняя пермь России).
1(10) М ветвится (помимо конечных развилков).
2(3) Основание RS слито с R, RS отходит от R дву-

мя или тремя стволами. R за основанием RS
изогнут S-образно. Длина переднего крыла
10.5 мм. Местонахождение Мидко, нижняя
пермь США........................................................ 
.................G. anderhalterorum Beckemeyer, 2013.

3(2) Основание RS не слито с R, RS отходит от R
одним стволом. R за основанием RS не изогнут
S-образно.

4(7) CuA правильно гребенчатая назад.
5(6) Ветви RS простые, лишь с концевыми раз-

вилками. R менее чем с 10 передними ветвями.
Длина переднего крыла 8.5 мм. Местонахож-
дение Обора, нижняя пермь Чехии................... 
.......................................G. clava Kukalová, 1965.

6(5) Ветви RS с основными и концевыми развил-
ками. R более чем с 15 передними ветвями.
Длина переднего крыла 21 мм. Местонахожде-
ние Нидермошель, нижняя пермь Германии....
...............G. arnulfi Hörnschemeyer et Stapf, 2001.

7(4) CuA разделяется на переднюю ветвь с од-
ним–двумя концевыми развилками и гребен-
чатую заднюю.

8(9) SC изогнута S-образно. Длина переднего
крыла 12.5 мм. Местонахождение Нидермо-
шель, нижняя пермь Германии.......................... 
.......G. jeckenbachi Hörnschemeyer et Stapf, 2001.

9(8) SC не изогнута S-образно. Длина переднего
крыла 16.5–17.1 мм. Местонахождение Нидер-
мошель, нижняя пермь Германии..................... 
........G. rohwedderi Hörnschemeyer et Stapf, 2001.

10(1) M простая или с концевым развилком из бо-
лее тонких, чем ствол, ветвей.

11(22) RS отходит от R двумя стволами.
12(15) CuA правильно гребенчатая назад.
13(14) Вершина SC далеко заходит за уровень но-

дальной складки. R в дистальной половине
сильно S-образно изогнут. Длина переднего
крыла 9.5 мм. Местонахождение Нидермо-
шель, нижняя пермь Германии.......................... 
..........G. parvavena Hörnschemeyer et Stapf, 2001.

14(13) SC короткая, едва достигает базального
уровня нодальной складки. R слабо S-образно
изогнут. Длина переднего крыла около 12 мм.
Местонахождение Тюлькино, средняя пермь
России................................................................ 
.........................G. rara Aristov et Rasnitsyn, 2022.

15(12) CuA перед своей дистальной третью разде-
ляется на две ветви, задняя c не менее чем тре-
мя ветвями.

16(19) RS правильно гребенчатый (только с кон-
цевыми развилками). SC короткая (едва до-
стигает уровня основания нодальной склад-
ки). CuA с обособленной передней ветвью.

17(18) SC далеко заходит за уровень основания
нодальной складки. В субкостальном поле по-
перечные жилки простые. Местонахождение
Сояна, средняя пермь России............................ 
...........................G. iva Aristov et Rasnitsyn, 2021.

18(17) SC едва достигает уровня нодальной склад-
ки. В субкостальном поле поперечные жилки
ветвятся. Местонахождение Тюлькино, сред-
няя пермь России............................................... 
...............G. kamaensis Aristov et Rasnitsyn, 2022.

19(16) Ветви RS с основными и концевыми развил-
ками. CuA без обособленной передней ветви.

20(21) Передние ветви SC и R прямые, слабо ско-
шенные. Костальное поле в базальной трети
крыла равно по ширине субкостальному. Дли-
на переднего крыла 11–12 мм. Местонахожде-
ние Чекарда, нижняя пермь России.................. 
..............................G. uralensis (Martynov, 1940).

21(20) Передние ветви SC и R сильно скошены и,
последние, сильно изогнуты. Костальное поле
в базальной трети крыла значительно шире
субкостального. Длина переднего крыла около
9.5 мм. Воркутское месторождение, средняя
пермь России...................................................... 
......................G. vorkutensis Aristov, Rasnitsyn et
Naugolnykh, 2021.

22(11) RS отходит от R одним стволом.
23(24) CuA с семью ветвями. SC очень короткая,

далеко не достигает базального уровня нодаль-
ной складки. Длина переднего крыла 8 мм.
Местонахождение Эльмо, нижняя пермь
США........................G. speciosa (Sellards, 1909).

24(23) CuA с 10 и более ветвями. SC достигает ба-
зального уровня нодальной складки.

25(26) R с 25 ветвями на переднем крае крыла.
Длина переднего крыла 8 мм. Местонахожде-
ние Эльмо, нижняя пермь США........................ 
......................................G. ovata (Sellards, 1909).

26(25) R с менее чем 20 ветвями на переднем крае
крыла.

27(32) CuA перед своей дистальной третью разде-
ляется на две ветви, задняя c не менее чем тре-
мя ветвями.

28(29) Основания двух задних ветвей CuA соеди-
нены в четкий развилок. Длина переднего
крыла 9–10 мм. Воркутское месторождение,
средняя пермь России........................................ 
........G. borea Aristov, Rasnitsyn et Naugolnykh,
2021.
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29(28) Область оснований задних ветвей CuA дез-
организована, соединения в четкий развилок
нет.

30(31) Крыло не окрашено. Длина переднего кры-
ла 8–11 мм. Местонахождение Тюлькино,
средняя пермь России........................................ 
........................G. vaga Aristov et Rasnitsyn, 2022.

31(30) Крыло темное, с большим светлым пят-
ном. Длина переднего крыла 10–11 мм. Место-
нахождение Сояна, средняя пермь России....... 
...........................G. subcostalis (Martynov, 1928).

32(27) CuA правильно гребенчатая назад.
33(36) RS с основными и конечными развилками.
34(35) R с менее чем 10 ветвями на переднем крае

крыла. Длина переднего крыла 15.5 мм. Место-
нахождение Вайссиг, нижняя пермь Германии.. 
...........................G. oblonga (Deichmüller, 1882).

35(34) R с более чем 10 ветвями на переднем крае
крыла. Длина переднего крыла 10 мм. Местона-
хождение Чекарда, нижняя пермь России.......... 
.....................G. semipenna Aristov, Rasnitsyn et
Naugolnykh, sp. nov.

36(33) RS правильно гребенчатый. R с более чем
10 ветвями на переднем крае крыла. Длина пе-
реднего крыла 9.5–11 мм. Воркутское место-
рождение, средняя пермь России...................... 
...............G. komia Aristov, Rasnitsyn et Naugol-
nykh, 2021.

Glaphyrophlebia semipenna Aristov, Rasnitsyn et Naugolnykh, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от semi лат. – полу- и pen-
na лат. – крыло. Название дано из-за характер-
ной окраски.

Г о л о т и п – ПИН, № 1700/522, прямой и об-
ратный отпечатки неполного переднего крыла;
Россия, Пермский край, Суксунский р-н, левый
берег р. Сылвы у д. Чекарда, местонахождение
Чекарда; нижняя пермь, кунгурский ярус, ирен-
ский горизонт, кошелевская свита.

О п и с а н и е (рис. 3, а, б). Мелкие насекомые.
Передний край переднего крыла выпуклый. Ко-
стальное поле у оснований RS немного уже суб-
костального. SC заканчивается у середины кры-
ла, изогнута параллельно его переднему краю, с
простыми, соединенными поперечными жилка-
ми передними ветвями. RS начинается перед гра-
ницей базальной трети крыла, отходит от R од-
ним стволом. RS правильно гребенчатый (кроме
одной дихотомирующей ветви), с восемью основ-
ными ветвями. М простая, почти прямая, с ко-
ротким концевым развилком. CuA начинает вет-
виться после впадения М5, за своей серединой. В
своей дистальной трети CuA разделена на перед-
нюю ветвь с тремя окончаниями и гребенчатую
заднюю более чем с семью ветвями. Поперечные
жилки простые, Y- и Н-образные, образуют ряды

ячеек в середине медиального и основании ин-
теркубитального полей. Крыло темное, с боль-
шим светлым пятном за нодальной линией.

Р а з м е р ы  в  м м: длина переднего крыла 10.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее сходен с
G. jeckenbachi Hörnschemayer et Stapf, 2001 из ас-
сельского местонахождения Нидермошель (Рей-
нланд-Пфальц, Германия). Новый вид отличает-
ся от него поздно ветвящейся М. У G. jeckenbachi
М ветвится у своей середины (Hörnschemeyer,
Stapf, 2001). От G. uralensis (Martynov, 1940) из Че-
карды новый вид отличается RS, отходящим от R
одним стволом. У G. uralensis RS отходит от R дву-
мя стволами (Расницын, 1980).

М а т е р и а л. Голотип.

Glaphyrophlebia glinka Aristov, Rasnitsyn et Naugolnykh, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а от местонахождения
Красная Глинка.

Г о л о т и п – ГГМ-1844-01/БП-12884, прямой
и обратный отпечатки неполного переднего кры-
ла; Россия, Пермский край, Кишертский р-н,
правый берег р. Барды у д. Матвеево, местона-
хождение Красная Глинка; нижняя пермь, кун-
гурский ярус, филипповский горизонт, лекская
свита.

О п и с а н и е (рис. 3, в, г). Мелкие насекомые.
Передний край переднего крыла выпуклый. Ко-
стальное поле у оснований RS в 1.5 раза уже суб-
костального. SC заканчивается за серединой кры-
ла, не параллельна его переднему краю, с просты-
ми передними ветвями. RS начинается перед
серединой крыла, отходит от R одним стволом,
гребенчатый назад, более чем с пятью ветвями.
М до дистальной трети крыла простая. CuA начи-
нает ветвиться перед впадением М5, гребенчатая.
Задняя (отходящая перед вершиной М5) ветвь
CuA простая. Основание простой А1 изогнуто
S-образно, А2 гребенчатая вперед, с четырьмя ос-
новными ветвями и более чем с 10 окончаниями.
Поперечные жилки в интеррадиальном поле про-
стые. Окраска в виде темной полосы в преради-
альном поле и темного пятна в основании аналь-
ной области.

Р а з м е р ы  в  м м: ширина переднего крыла 4,
длина около 10.

С р а в н е н и е. Новый вид наиболее сходен с
G. borea Aristov, Rasnitsyn et Naugolnykh, 2021, от
которого отличается простой задней ветвью CuA.
У G. borea эта ветвь начинает ветвиться перед сво-
ей серединой (Аристов и др., 2021).

М а т е р и а л. Голотип.
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Рис. 3. Новые представители рода Glaphyrophlebia из местонахождений Чекарда и Красная Глинка (нижняя пермь
Пермского края России), передние крылья: а, б – G. semipenna sp. nov., голотип ПИН, № 1700/522: а – общий вид, б –
прорисовка жилкования; в, г – G. glinka sp. nov., голотип ГГМ-1844-01/БП-12884: в – общий вид, г – прорисовка жил-
кования. Длина масштабной линейки 1 мм.

а

б

в г

A
CuP

CuP

CuA

CuA

M

M

RS

RS

RSC

R
SC



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2022

ОБЗОР БЛАТТИНОПСИДОВЫХ НАСЕКОМЫХ (INSECTA: BLATTINOPSIDA) 87

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Аристов Д.С., Расницын А.П. Новый и малоизвестные
виды Blattinopsidae (Insecta: Blattinopsida) из средней
перми России // Палеонтол. журн. 2021. № 3. С. 49–55.
Аристов Д.С., Расницын А.П. Новые Blattinopsidae (In-
secta: Blattinopsida) из средней перми европейской ча-
сти России // Палеонтол. журн. 2022. № 2. С. 69–73.
Аристов Д.С., Расницын А.П., Наугольных С.В. Новые
Blattinopsidae (Insecta: Blattinopsida) из пермских отло-
жений Печорского бассейна (республика Коми, Рос-
сия) в контексте эволюции ландшафта и растительно-
сти // Палеонтол. журн. 2021. № 6. С. 55–62.
Деревягин В.С., Свидзинский С.А., Седлецкий В.И. и др.
Нижнепермская галогенная формация Северного
Прикаспия. Ростов-на-Дону: Изд-во Ростовского ун-та,
1981. 397 с.
Жарков М.А. Палеогеографические перестройки и об-
становки седиментации в перми и раннем триасе //
Климат в эпохи крупных биосферных перестроек /
Ред. Семихатов М.А., Чумаков Н.М. М.: Наука, 2004.
С. 158–180 (Тр. Геол. ин-та РАН. Вып. 550).
Мартынов А.В. Пермские ископаемые насекомые Че-
карды // Тр. Палеонтол. ин-та АН СССР. 1940. Т. 11.
Вып. 1. С. 5–62.
Наугольных С.В. Новый лепидофит из кунгура Средне-
го Приуралья // Палеонтол. журн. 1994. № 4. С. 131–
136.
Наугольных С.В. Viatcheslavia vorcutensis Zalessky (плау-
новидные): морфология, систематика, палеоэкология //
Палеонтол. журн. 2001. № 2. С. 97–102.
Наугольных С.В. Ископаемые растения из верхней пер-
ми Пермского Приуралья (коллекция Г.Т. Мауэра) в
Государственном Геологическом музее им. В.И. Вер-
надского РАН // VM-Novitates. Новости из Геол. музея
им. В.И. Вернадского. 2005. № 13. 44 с.
Наугольных С.В. Пермские флоры Урала. М.: Геос,
2007. 322 с. (Тр. Геол. ин-та РАН. Вып. 524).
Наугольных С.В. Flora Permica. Растительный мир
пермского периода. Приуралье. М.: Геос, 2016. 336 с.
(Тр. Геол. ин-та РАН. Вып. 612).
Наугольных С.В., Литвинова Т.В. Условия формирова-
ния отложений соликамского горизонта (уфимский
ярус) и новые данные о пермских строматолитах Средне-
го Приуралья (бассейн р. Чусовой, Пермский край) //
Тр. Палеонтол. об-ва. Т. 4. М.: ПИН РАН, 2020. С. 57–
72.
Расницын А.П. Надотряд Caloneuroidea. Отряд Blattin-
opsida // Историческое развитие класса насекомых /
Ред. Родендорф Б.Б., Расницын А.П. М.: Наука, 1980.
С. 38–41 (Тр. Палеонтол. ин-та АН СССР. Т. 178).
Расницын А.П., Сукачева И.Д., Аристов Д.С. Пермские
насекомые воркутской серии Печорского бассейна и
их стратиграфическое значение // Палеонтол. журн.
2005. № 4. С. 63–75.
Силантьев В.В. Соликамский горизонт Пермского
Приуралья // Стратотипы и опорные разрезы верхней
перми Поволжья и Прикамья. Казань: Экоцентр, 1996.
С. 13–55.
Сонин Г.В. Морфогенез жизненных форм и эколого-
морфологическая классификация строматолитов //

Научные перспективы XXI века. Достижения и пер-
спективы нового столетия. Часть 3. 5(12). Новоси-
бирск, 2015. С. 158–166.

Hörnschemeyer T. Fossil insects from the Lower Permian of
Niedermoschel (Germany) // Proc. 1st Intern. Palaeoento-
mol. Conf. Moscow. 1998. Bratislava: AMBA projects,
1999. P. 57–60.

Hörnschemeyer T., Stapf H. Review of Blattinopsidae (Pro-
torthoptera) with description of new species from the Lower
Permian of Niedermoschel (Germany) // N. Jb. Geol.
Paläontol. Abhand. 2001. V. 221. № 1. P. 81–109.

Naugolnykh S.V. Sporophyll morphology and reconstruc-
tion of the heterosporous lycopod Tomiostrobus radiatus
Neuburg emend. from the Lower Triassic of Siberia (Rus-
sia) // Palaeobot. 2012. V. 61. P. 387–405.

Naugolnykh S.V. The heterosporous lycopodiophyte Pleu-
romeia rossica Neuburg, 1960 from the Lower Triassic of
the Volga River basin (Russia): organography and recon-
struction according to the ‘Whole-Plant’ concept // Wulfe-
nia. 2013. V. 20. P. 1–16.

Naugolnykh S.V. Fossil f lora and stratigraphy of the terrige-
nous Kungurian beds (Lower Permian) of the basin of the
Barda River (Urals, Perm krai) // Stratigr. Geol. Correla-
tion. 2014. V. 22. №. 7. P. 680–707.

Naugolnykh S.V. Fossil f lora from the Kazanian (Middle
Permian) Iva-Gora locality, Soyana River, Arkhangelsk Re-
gion, Russia // Paleontol. J. 2015. V. 49. № 11. P. 1193–
1205.

Naugolnykh S.V. Lower Kungurian shallow-water lagoon bi-
ota of the Middle Cis-Urals, Russia: towards the paleoeco-
logical reconstruction // Global Geol. 2017. V. 20. № 1.
P. 1–13.

Naugolnykh S.V. Lower Permian conifers of the Urals: taxo-
nomic and morphological diversity and paleoecology // Pa-
leontol. J. 2018. V. 52. № 7. P. 34–51.

Naugolnykh S.V., Zavialova N.E. Densoisporites polaz-
naensis sp. nov.: with comments on its relation to Vi-
atcheslavia vorcutensis Zalessky // Palaeobot. 2004. V. 53.
P. 21–33.

Rasnitsyn A.P., Aristov D.S. New species of the genus Blatti-
nopsis Giebel, 1867 (Insecta: Blattinopsida: Blattinopsidae)
from the Permian of Taimyr Peninsula, Russia // Far East.
Entomol. 2021. № 437. P. 6–9.

Rasnitsyn A.P., Quicke D.L.J. (eds.). History of Insects.
Dordrecht: Kluwer Acad. Publ., 2002. 417 p.

Silantiev V.V. Solikamskian Horizon of the Permian in the
Fore-Urals // Stratotypes and reference sections of the Up-
per Permian in the regions of the Volga and Kama Rivers.
Moscow: Geos, 1998. P. 11–31.

Tang Z., Zhang Y., Naugolnykh S.V. et al. Ufadendron elon-
gatum sp. nov., an Angaran lycopsid from the Upper Perm-
ian of Inner Mongolia, China // J. Earth Sci. 2020. V. 31.
№ 1. P. 1–8.

Zherikhin V.V. Ecological history of terrestrial insects //
History of Insects / Eds. Rasnitsyn A.P., Quicke D.L.J.
Dordrecht: Kluwer Acad. Publ., 2002. P. 331–388.



88

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2022

АРИСТОВ и др.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I
Фиг. 1, 8. Спорофиллы Viatcheslavia vorcutensis Zalessky; Пермский край, местонахождение Полазна; средняя пермь,
уфимский ярус, соликамский горизонт.
Фиг. 2, 3, 5. Микроспоры Densoisporites polaznaensis Naugolnykh et Zavialova, принадлежавшие Viatcheslavia vorcutensis
Zalessky; Пермский край, местонахождение Полазна. Диаметр микроспор равен 50 мкм.
Фиг. 4, 6, 7. V. vorcutensis Zalessky: 4, 7 – фрагменты коры различной степени декортикации; Пермский край, место-
нахождение Полазна; 6 – фрагмент ствола; местонахождение Устье Сылвы напротив пос. Старые Ляды; средняя
пермь, уфимский ярус, соликамский горизонт.
Длина масштабной линейки на фиг. 1, 4, 6–8 соответствует 1 см.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I
Фиг. 1–4, 6. Viatcheslavia vorcutensis Zalessky, фрагменты коры различной степени декортикации; Пермский край, ме-
стонахождение Полазна; средняя пермь, уфимский ярус, соликамский горизонт.
Фиг. 5. Laevigatisporites sp., мегаспоры; Пермский край, местонахождение Мазуевка; нижняя пермь, кунгурский ярус,
иренский горизонт.
Длина масштабной линейки на фиг. 1–4 соответствует 1 см, на фиг. 5, 6 – 1 мм.

Review of Blattinopsida (Insecta) and Flora of Latest Early and Early Middle Permian 
in European Part of Russia

D. S. Aristov1, 2, A. P. Rasnitsyn1, 3, S. V. Naugolnykh4
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A composition of the order Blattinopsida (Insecta) and plants in the later Early and early Middle Permian of
the European Russia is reviewed. Glaphyrophlebia semipenna sp. nov. and G. glinka sp. nov. are described as
new taxa from the Lower Permian of Chekarda and Krasnaya Glinka localities in the Perm Region of Russia.
Key to the genus Glaphyrophlebia is provided. Blattinopsida are hypothesized to feed on heterosporous lyco-
podiophytes using their spores.

Keywords: Insecta, Blattinopsida, Blattinopsidae, Lower and Middle Permian, Russia, heterosporous lyco-
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В статье описан новый вид жуков-ринхитид Pseudauletes (Eopseudauletes) balticus sp. nov. из балтий-
ского янтаря. Новый вид отличается от P. (E.) championi (Sharp, 1889) редко пунктированной перед-
неспинкой, чья длина больше ширины, и усиками, прикрепленными ближе к основанию голово-
трубки. Обсуждаются возможные связи между фауной Curculionoidea балтийского янтаря и амери-
канской фауной Limalophus и Toxorhynchus в эоцене, а также современными Pseudauletes,
Caulophilus и Oxycraspedus на родовом уровне и Anypotactini на уровне трибы.
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ВВЕДЕНИЕ

Представители трибы Auletini – самые базаль-
ные в надтрибе Rhynchititae подсемейства Rhyn-
chitinae (Legalov, 2015a). К этой надтрибе относят-
ся шесть триб (Auletini, Cesauletini, Eugnamptini,
Deporaini, Rhynchitini и Byctiscini). Auletini отли-
чаются от остальных триб совместно закруглен-
ными надкрыльями, как у Nemonychidae, самого
древнего семейства долгоносикообразных жуков,
известного с конца средней юры (Легалов, 2022).
Хотя семейство Rhynchitidae появляется в пале-
онтологической летописи в сеномане (Legalov,
2015b), первые Auletini обнаружены в раннем–
среднем эоцене Грин-Ривер (Legalov, 2020b).
Остальные палеогеновые находки сделаны в
позднеэоценовых балтийском и ровенском янта-
рях (Legalov, 2015b; Bukejs, Legalov, 2019, 2021), а
также в терминальном эоцене Флориссанта
(Scudder, 1893; Legalov, 2015b, 2020b). Неогеновые
Auletini описаны из раннемиоценового домини-
канского янтаря (Poinar, Legalov, 2015b).

Подтриба Pseudauletina включает в себя два ро-
да: Eoropseudauletes Kania et Legalov, 2019 из бал-
тийского янтаря (Kania, Legalov, 2019) и совре-
менный Pseudauletes Voss, 1922, включающий
14 видов (Legalov, 2007, 2018). В ископаемом со-
стоянии виды этого рода не были известны.

В представленной работе описывается новый
вид рода Pseudauletes из эоценового балтийского

янтаря, который является первой находкой рода в
палеогене.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследованный образец происходит из бал-

тийского янтаря, добытого в окрестностях
пос. Янтарный, расположенного на побережье
Балтийского моря в Калининградской обл. (Рос-
сия). Продуцентом балтийского янтаря, вероят-
но, был один из видов рода Sciadopitys семейства
Sciadopityaceae (Sadowski et al., 2016). Возраст бал-
тийского янтаря из этой прусской свиты датиру-
ют от среднего эоцена, бартонского яруса (Bukejs
et al., 2019), до позднего эоцена, приабонского
яруса (Perkovsky et al., 2007).

Типовой материал хранится в коллекции
Ин-та систематики и экологии животных СО
РАН, Новосибирск.

Описание, промеры и фотографии были сде-
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Zeiss Stemi 2000-C. Для обработки иллюстраций
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ТАКСОНОМИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
СЕМЕЙСТВО RHYNCHITIDAE GISTEL, 1848

ПОДСЕМЕЙСТВО RHYNCHITINAE GISTEL, 1848

Н а д т р и б а Rhynchititae Gistel, 1848
Т р и б а Auletini Desbrochers des Loges, 1908

Подтриба Pseudauletina Voss, 1933
Род Pseudauletes Voss, 1922

Подрод Eopseudauletes Legalov, 2007

Pseudauletes (Eopseudauletes) balticus Legalov, sp. nov.

Н а з в а н и е  в и д а – от Балтики.
Г о л о т и п – BA2019/10 (жук в янтаре хорошо

виден, снизу покрыт белым налетом; возле верх-
ней левой части переднеспинки янтарь повре-
жден); балтийский янтарь, поздний эоцен.

О п и с а н и е (рис. 1). Тело черное, блестящее,
покрытое длинными торчащими темными ще-
тинками. Головотрубка длинная, слабоизогнутая,
явственно расширяющаяся на вершине, упло-
щенная сверху, мелко пунктированная. Длина го-
ловотрубки в 1.7 раза больше длины переднес-
пинки, в 4.1 раза больше ширины на вершине, в
7.3 раза больше ширины на середине и в 5.0 раз
больше ширины на основании. Мандибулы с зуб-
цом на внешнем крае. Глаза округленные, яв-
ственно выступают из контура головы, мелкофа-
сеточные. Лоб довольно широкий, слабовыпук-
лый, мелко пунктированный. Ширина лба
немного больше ширины головотрубки на осно-
вании. Длина висков примерно в 1.4 раза больше
длины глаза. Темя слабовыпуклое, пунктирован-
ное. Усики не коленчатые, прикреплены перед
серединой головотрубки. Первый–восьмой чле-
ники усиков удлиненно-конические. Длина пер-
вого членика в 1.8 раза больше его ширины на
вершине. Длина второго членика примерно в
2.8 раза больше его ширины на вершине и равна
длине первого членика. Ширина второго членика
составляет примерно 0.6 ширины первого члени-
ка. Длина третьего членика в 5.2 раза больше его
ширины на вершине и примерно в 1.4 раза боль-
ше длины второго членика. Ширина третьего
членика составляет примерно 0.8 ширины второ-
го членика. Длина четвертого членика примерно
в 4.0 раза больше его ширины на вершине и со-
ставляет примерно 0.8 длины третьего членика.
Ширина четвертого членика равна ширине тре-
тьего членика. Пятый–седьмой членики пример-
но равной ширины. Длина пятого членика при-
мерно в 3.2 раза больше его ширины на вершине
и немного меньше длины четвертого членика.
Ширина пятого членика в 1.2 раза больше шири-
ны четвертого членика. Длина шестого членика
примерно в 2.2 раза больше его ширины на вер-
шине и составляет примерно 0.7 длины пятого
членика. Длина седьмого членика вдвое больше
его ширины на вершине и немного меньше дли-

ны шестого членика. Длина восьмого членика
примерно в 1.4 раза больше его ширины на вер-
шине и составляет примерно 0.8 длины седьмого
членика. Ширина восьмого членика примерно в
1.2 раза больше ширины седьмого членика. Була-
ва крупная, не компактная. Длина девятого чле-
ника примерно в 1.5 раза больше его ширины на
вершине и в два раза больше длины восьмого чле-
ника. Ширина девятого членика в 1.9 раза больше
ширины восьмого членика. Длина десятого чле-
ника в 1.5 раза больше его ширины на вершине и
составляет 0.9 длины девятого членика. Ширина
десятого членика немного меньше ширины девя-
того членика. Длина 11-го членика примерно в
2.2 раза больше его ширины на вершине и при-
мерно в 1.4 раза больше длины десятого членика.
Ширина 11-го членика равна ширине десятого
членика. Гулярный шов одинарный. Переднес-
пинка колоколовидная, редко и мелко пунктиро-
ванная. Длина переднеспинки примерно вдвое
больше ширины на вершине, немного больше
ширины на середине и в 1.4 раза больше ширины
на основании. Диск переднеспинки слабовыпук-
лый. Бока слабо округленные. Щиток явствен-
ный, примерно равной длины и ширины, пяти-
угольный. Надкрылья явственно выпуклые, по-
чти прямоугольные, с наибольшей шириной за
серединой. Плечи выпуклые. Длина надкрылий в
два раза больше длины переднеспинки, пример-
но в 1.2 раза больше ширины на основании, в
1.2 раза больше ширины на середине и в 1.6 раза
больше ширины в вершинной четверти. Надкры-
лья в спутанной пунктировке из редких и круп-
ных точек. Промежутки между точками широкие,
уплощенные, гладкие. Вершины надкрылий за-
круглены совместно. Эпиплевры явственные.
Переднегрудь без заглазничных лопастей, пунк-
тированная. Пре- и посткоксальные части перед-
негруди очень короткие. Тазиковые впадины пе-
реднегруди соединенные, расположены на сере-
дине переднегруди. Заднегрудь слабовыпуклая,
пунктированная; ее длина равна длине заднего
тазика. Эпистерны заднегруди узкие, в 4.0 раза
больше ширины на середине. Брюшко выпуклое,
пунктированное. Первый и второй вентриты
удлиненные и сросшиеся, равной длины. Длина
первого вентрита примерно равна максимальной
длине заднего тазика. Длина третьего вентрита
составляет 0.8 длины второго вентрита. Длина
четвертого вентрита составляет 0.75 длины тре-
тьего вентрита. Длина пятого вентрита примерно
в 1.6 раза больше длины четвертого вентрита. Но-
ги длинные. Передние тазики конические. Бедра
булавовидные, без зубцов. Голени узкие и длин-
ные, расширенные к вершине, с мелкозазубрен-
ным килем на наружном крае, без ункуса и мукро.
Лапки длинные, немного короче половины дли-
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Рис. 1. Pseudauletes (Eopseudauletes) balticus sp. nov., голотип BA2019/10, общий вид: а – дорсально; б – вентрально; в –
латерально; балтийский янтарь, поздний эоцен. Длина масштабного отрезка 1.0 мм.

a б

в
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ны голени. Первый и второй членики лапок удли-
ненно-трапециевидные. Третий членик лапок
двухлопастный. Коготки не сросшиеся, слабо
расставленные, с зубцами.

Р а з м е р ы  в  м м: длина тела без головотруб-
ки – 4.7; длина головотрубки – 2.5.

С р а в н е н и е. Новый вид широкими надкры-
льями сходен с центральноамериканским P. (Eo-
pseudauletes) championi (Sharp, 1889), но отлича-
ется редко пунктированной переднеспинкой, чья
длина больше ширины, и усиками, прикреплен-
ными ближе к основанию головотрубки.

З а м е ч а н и я. Новый вид отнесен к семей-
ству Rhynchitidae, поскольку у него почти гомо-
номные вентриты брюшка, не сросшиеся коготки
лапок, одинарный гулярный шов, и голени без
ункуса. Слабо расставленные коготки лапок яв-
ляются признаком подсемейства Rhynchitinae.
Новый вид помещен в надтрибу Rhynchititae, по-

скольку обладает мандибулами с зубцом на внеш-
нем крае. Совместно закругленные вершины над-
крылий указывают на принадлежность к трибе
Auletini. Размещение нового вида в подтрибе
Pseudauletina подтверждается голенями с килем
на наружном крае и коготками с зубцами. Новый
вид относится к роду Pseudauletes, поскольку ха-
рактеризуется телом, покрытым густыми торча-
щими щетинками, а также длинной, уплощенной
сверху головотрубкой. Темное брюшко и усики,
прикрепленные перед серединой головотрубки,
указывают на принадлежность к подроду Eopseu-
dauletes Legalov, 2007.

М а т е р и а л. Голотип.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Находка нового вида из современного неотро-
пического рода позволяет обсудить связи фауны

Рис. 2. Распространение рода Pseudauletes: синяя точка – ископаемая находка; зеленая область – современное распро-
странение.
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долгоносикообразных жуков балтийского янтаря
и Нового Света. Виды рода Pseudauletes распро-
странены от Мексики до Аргентины (рис. 2). Они
не заходят на севере на территорию США и в Чи-
лийско-Патагонскую область на юге. Сходное со-
временное распространение имеет род Caulophi-
lus Wollaston, 1854, представленный тремя видами
в балтийском янтаре (Legalov, 2020a) и двумя в ро-
венском (Legalov et al., 2019). Род Toxorhynchus
Scudder, 1893 [один вид в балтийском и один вид
в ровенском янтарях (Bukejs, Legalov, 2020; Лега-
лов, 2021)] имеет более широкий ареал, охватыва-
ющий небореальную Северную Америку и Юж-
ную Америку. Представители этого рода описаны
из позднего эоцена США и раннего миоцена Эс-
паньолы (Poinar, Legalov, 2015a). Связи с Чилий-
ско-Патагонской областью демонстрирует род
Oxycraspedus Kuschel, 1955, вымерший вид кото-
рого был обнаружен в балтийском янтаре (Lega-
lov, 2016). Самые обычные долгоносики в балтий-
ском янтаре – виды рода Paonaupactus Voss, 1953,
который относится к преимущественно неотро-
пической (на север до Техаса) трибе Anypotactini.
Наряду с современными фаунистическими свя-
зями, Limalophus poinari Legalov, 2020 из балтий-
ского янтаря (Legalov, 2020a), относящийся к вы-
мершему роду Limalophus Scudder, 1893 из сред-
него–позднего эоцена США, подтверждает
сходство эоценовых фаун Америки и Европы. Ве-
роятно, связь между фаунами Северной Америки
и Европы в эоцене осуществлялась через сухопут-
ный “мост”, включавший Гренландию и распола-
гавшийся в поясе теплых температур (Boucot et al.,
2013), что позволяло долгоносикообразным жукам
перемешаться с одного континента на другой.
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A New Species of the Genus Pseudauletes Voss (Coleoptera: Rhynchitidae)
from Baltic Amber

A. A. Legalov1, 2, 3

1Institute of Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630091 Russia
2Altai State University, Barnaul, 656049 Russia
3Tomsk State University, Tomsk, 634050 Russia

A new species of rhynchitid beetle Pseudauletes (Eopseudauletes) balticus sp. nov. is described from Baltic am-
ber. The new species differs from P. (E.) championi (Sharp, 1889) in the sparsely punctate pronotum, which
longer than wide, and in the antennae inserted closer to the base of the rostrum. Possible faunistic relation-
ships are discussed. Possible faunistic relationships between the Curculionoidea of Baltic amber and the fau-
na of Limalophus and Toxorhynchus in the Eocene, as well as the Recent Pseudauletes, Caulophilus and Oxy-
craspedus at the generic level and Anypotactini at the tribe level are discussed.

Keywords: Rhynchitinae, Auletini, Pseudauletina, Late Eocene
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ВВЕДЕНИЕ
Д.Н. Есин сыграл важнейшую роль в изучении

лучеперых рыб перми Европейской России.
Свою коллекцию Дмитрий Николаевич собирал
на базе Московского государственного ун-та
(МГУ), однако после его смерти в 2003 г. она бы-
ла передана в Палеонтологический ин-т им.
А.А. Борисяка (ПИН) РАН и до последнего мо-
мента не подвергалась ревизии, а хранилась под
устаревшими номерами МГУ.

Всего в коллекции Есина находились оригина-
лы 12 описанных им видов рыб: Wardichthys inobi-
lis Esin, 1993 (Есин, 1993), Acropholis kamensis Es-
in, 1995, Kazanichthys golyushermensis Esin, 1995,
Koinichthys ivachnenkoi Esin, 1995, Elonichthys
contortus Esin, 1995 (Есин, 1995б), Acropholis silan-
tievi Esin, 1996, Kazanichthys viatkensis Esin, 1996,
Boreolepis tataricus Esin, 1996, Reticulolepis insolita
Mashin et Esin, 1996, Acroctenolepis nikolaevae Esin,
1996, Amblypterina grandicostata Esin, 1996 и
A. pectinata Esin, 1996 (Есин, Машин, 1996). При
осмотре переданной коллекции оригинальные
экземпляры Koinichthys ivachnenkoi и Elonichthys
contortus обнаружить не удалось. Среди остав-
шихся таксонов некоторые сохранили свой си-
стематический статус (Acropholis kamensis, A. si-
lantievi, Kazanichthys golyushermensis K. viatkensis,
Boreolepis tataricus), а другие изменили его (Wardich-
thys inobilis, Reticulolepis insolita, Acroctenolepis ni-
kolaevae, Amblypterina grandicostata, A. pectinata).
В настоящей статье рассматриваются те таксоны,
которые не изменили своего систематического
статуса.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изученный материал представлен изолиро-
ванными чешуями хорошей и удовлетворитель-
ной сохранности, а также неполным скелетом
Kazanichthys viatkensis, из четырех местонахожде-
ний (рис. 1). Оригиналы Acropholis silantievi про-
исходят из местонахождения Печора (Дозмер).
Чешуи Acropholis kamensis и Kazanichthys goly-
ushermensis извлечены из местонахождения Го-
люшерма-2. Голотип Kazanichthys viatkensis был
обнаружен в местонахождении Шихово-Чирки.
Оригиналы Boreolepis tataricus происходят из ме-
стонахождения Пронькино.

Для описания общей морфологии использова-
на терминология, предложенная Есиным (1995а).
При описании изолированных чешуй использо-
валась предложенная Есиным (1990) методика.
Терминология, применяемая в статье для описа-
ния ультраскульптуры свободного поля чешуи,
взята по Т. Мярсс (Märss, 2006). Снимки отдель-
ных чешуй выполнены в кабинете приборной
аналитики ПИН РАН на микроскопах TESCAN
VEGA-II XMU и TESCAN VEGA-III XMU (без
напыления). Общее фото голотипа Kazanichthys
viatkensis выполнено при помощи фотоаппарата
Canon EOS 650D.

ХАРАКТЕРИСТИКА МЕСТОНАХОЖДЕНИЙ

Печора (Дозмер). Республика Коми, Троицко-
Печорский р-н; правый берег р. Печоры, в 0.5 км
ниже устья р. Дозмера (Ефремов, Вьюшков, 1955;

УДК 567.4:551.736(470.1/.6)

EDN: HMYOML
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Ивахненко и др., 1997), в 7 км к северу от пос.
Знаменка.

Костеносный уровень: слой 6. Известняк, чер-
ный, тонкоплитчатый, битуминозный с обиль-
ными обугленными остатками растений. Види-
мая мощность 0.6 м (Ефремов, Вьюшков, 1955).

Палеонтологический материал: рыбы: Acrop-
holis silantievi, Grygorichthys murchisoni (Fischer),
Acropholis sp., Kazanichthys sp., Platysomus sp., Pa-
laeostrugia cf. rhombifera (Eichwald), Acrolepis cf.
sedgwiki Agassiz, cf. Plegmolepis sp., Elonichthys sp.,
Kargalichthys sp., Alilepis sp. (Есин, 1995а); тетра-
поды Clamorosaurus nocturnus Gubin, Nyctiboetus
cf. kassini Tchudinov, Riabininus uralensis (Riabinin)
(Ивахненко и др., 1997).

Стратиграфический уровень: нижнепермский
(приуральский) отдел, уфимский ярус (Ивахнен-
ко и др., 1997).

Голюшерма-2. Удмуртская Республика, Ал-
нашский р-н; овраг Первые Прудки, недалеко от
дер. Благодать, левая ветвь оврага Тахташур
(Шахтерский), правый берег р. Голюшерминка,
правого притока р. Иж (Голубев, 2001).

Костеносный уровень: слой 14. Уголь с про-
слоями и линзами глины темно-серой, в различ-

ной степени углистой. Мощность 1 м (Голубев,
2001).

Палеонтологический материал: рыбы: Acrop-
holis kamensis, A. stensioei, Kazanichthys golyusher-
mensis (Есин, 1995а); двустворчатые моллюски;
растения: макро остатки Paracalamites sp., споро-
во-пыльцевой комплекс Striatohaplopinites perfec-
tus–Limitisporites (Голубев, 2001).

Стратиграфический уровень: среднепермский
(биармийский) отдел, казанский ярус, нижнека-
занский подъярус, байтуганские слои, пачка B
(Голубев, 2001).

Пронькино. Оренбургская обл., Сорочинский
р-н; левый коренной склон долины р. Боровка, в
1 км от центральной площади с. Пронькино, при-
мерно на половине высоты склона (Ефремов,
Вьюшков, 1955).

Костеносный уровень: слой 31. Песчаник свет-
ло-серый или зеленоватый, реже красноватый,
пестрый, неравномерно уплотненный, сильно
глинистый, мелкозернистый, переслаивающийся
с глинистым алевролитом. Мощность 0.5 м (Еф-
ремов, Вьюшков, 1955).

Палеонтологический материал: рыбы: Gna-
thorhiza cf. otschevi Minich, Boreolepis tataricus,
Toyemia blumentalis Minich, Isadia aristoviensis

Рис. 1. Географическое и стратиграфическое распространения описываемых рыб: а – карта европейской части России
с местонахождениями: 1 – Голюшерма-2; 2 – Печора (Дозмер); 3 – Пронькино; 4 – Шихово-Чирки; б – стратиграфи-
ческая шкала и распространение описанных таксонов. Сокращения: МСШ – международная стратиграфическая
шкала; ОСШ – общая стратиграфическая шкала; РСШ – региональная стратиграфическая шкала.
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Minich, I. cf. suchonensis Minich, Varialepis vitalii
Minich, Acropholis cf. stensioei, Isadia sp. (Есин,
1995а; Tverdokhlebov et al., 2005); тетраподы: Dvi-
nosaurus primus, Karpinskiosaurus ultimus, Chro-
niosuchus paradoxus, Kotlassia cf. prima, Leogorgon
klimovensis, Pareiasaurida fam. indet., Peramodon
sp. (Ивахненко и др., 1997); конхостраки Esteria
lineata Lutk., Е. angulata Lutk., E. rotunda Lutk. и
E. elongata Netsch. (Ефремов, Вьюшков, 1955).

Стратиграфический уровень: верхнепермский
(татарский) отдел, вятский ярус, кутулукская
свита (Голубев, Наумчева, 2019).

Шихово-Чирки. Кировская обл., Слободской
р-н; правый берег р. Вятки, выше устья р. Чепцы,
ниже дер. Чирки, 22 км от г. Кирова. Костеносная
зона расположена в северо-восточном углу карье-
ра, около границы полей Шихово-Чирков и зе-
мель известкового завода. Подробное описание
см. (Гоманьков и др., 1993).

Костеносный уровень: слой 4. Известняк свет-
лый или серый, плотный или мягкий, переслаи-
вающийся с мергелями серыми, иногда слоисты-
ми. Мощность до 9 м (Ефремов, Вьюшков, 1955).

Палеонтологический материал: рыбы: Kazan-
ichthys viatkensis, Samarichthys nikolaevae, Palae-
oniscum kasanense, Platysomus biarmicus, Elonich-
thys cf. contortus, Palaeoniscum freiselebeni, Karga-
lichthys pritokensis (Есин, 1995а); двустворчатые
моллюски: Palaeomutela vjatkensis, Prilukiella sp.,
P. lata; тетраподы: Leptoropha talonophora, Melo-
saurus platyrhinus, Nyctiboetus kassini, Platyoposau-
rus watsoni; растения: Phyllotheca sp., Catamites sp.
(Голубев, 1995).

Стратиграфический уровень: среднепермский
(биармийский) отдел, казанский ярус, верхнека-
занский подъярус, верхнеуслонские слои (Стра-
тотипический …, 2001).

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
Н А Д К Л А С С OSTEICHTHYES

К Л А С С ACTINOPTERYGII
О Т Р Я Д ELONICHTHYIFORMES

СЕМЕЙСТВО ACROLEPIDIDAE ALDINGER, 1937

Род Acropholis Aldinger, 1937
Acropholis kamensis Esin, 1995

Табл. VIII, фиг. 9–13 (см. вклейку)

Acropholis kamensis: Есин, 1995б, с. 124, табл. 11, фиг. 21,
22, 25, 26, 29; 1995в, с. 80, рис. 2а, б; Миних, Миних, 2009,
с. 65, табл. 2, фиг. 1–5.

Г о л о т и п – ПИН, № 5798/1 (ранее – МГУ,
№ 263-401/1-1), чешуя участка B; Удмуртская
Республика, Алнашский р-н, местонахождение
Голюшерма-2 (сл. 14); среднепермский (биар-
мийский) отдел, казанский ярус, нижнеказан-
ский подъярус, байтуганские слои.

О п и с а н и е (по: Есин, 1995б, с изменения-
ми). Чешуя крупная, толстая, почти прямоуголь-
ная. Антеродорсальный угол высокий и направ-
ленный прямо вверх. Антеровентральный угол
скошен. Шип короткий, развит слабо. Киль в ви-
де округлого валика. Свободное поле широкое, у
чешуй участка В занимает около 1/2 длины че-
шуи. Погруженное поле может нести небольшие
желобки и отверстия, вмещавшие сосуды; оно не-
много выпуклое, благодаря чему передняя грани-
ца плоского в своей передней части свободного
поля хорошо заметна. Окончания языковидных
выступов округлые или слегка заостренные.
Скульптура свободного поля в виде узких, стре-
мящихся к слиянию у постеровентрального угла
высоких гребней, треугольно-округлых в сече-
нии. Борозды, разделяющие гребни, широкие,
особенно у переднего края свободного поля; в
них расположены мелкие поры. У заднего края
гребни могут сливаться, образуя единый зубец, но
также могут кончаться несколькими отдельными
зубцами. Некоторые гребни начинают сливаться
у самого начала свободного поля. Гребни почти
параллельны большой диагонали чешуи и начи-
нают сходиться вместе лишь у постеровентраль-
ного угла.

Р а з м е р ы. Реконструируемая длина голоти-
па (изолированной чешуи) равна примерно
0.5 см, а высота – 0.45 см. Размеры всей рыбы
восстановить затруднительно, но при сравнении
с близким A. stensioei, для которого известны це-
лые скелеты, можно реконструировать общую
длину тела A. kamensis до 1 м.

С р а в н е н и е. От A. stensioei Aldinger отлича-
ется более узкими и высокими, менее многочис-
ленными гребнями скульптуры и значительно бо-
лее широкими бороздами между ними.

З а м е ч а н и я. Имеются существенные про-
тиворечия между номерами чешуй, указанными в
статье (Есин, 1995б) и в кандидатской диссерта-
ции (Есин, 1995а). Так, в диссертации, для трех
разных чешуй (Есин, 1995а, табл. II, фиг. 4–6) ука-
заны одинаковые номера (МГУ, № 263-401/1-5),
но в статье (Есин, 1995б) все три чешуи получили
собственные номера. Поэтому в настоящей рабо-
те автор ориентируется на нумерацию, представ-
ленную в статье.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Казанский ярус верх-
ней перми Среднего Прикамья.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, также из типо-
вого местонахождения в колл. ПИН образцы
МГУ, №№ 263-401/1-2, 263-401/1-3, 263-401/1-5,
263-401/1-6, получившие, соответственно, ПИН,
№№ 5798/2, 5798/3, 5798/4, 5798/5. А также еще
пять чешуй, получивших №№ 5798/6–10.
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Acropholis silantievi Esin, 1996

Табл. VIII, фиг. 1–8

Acropholis silantievi: Есин, Машин, 1996, с. 280, рис. 5.5-7,
табл. 5.5-I, фиг. 1–3; Миних, Миних, 2009, с. 65, табл. 2,
фиг. 14–16.

Г о л о т и п – ПИН, № 5839/24 (ранее – МГУ,
№ 201/1-1), чешуя участка А из боковой линии;
Республика Коми, Троицко-Печорский р-н, ме-
стонахождение Печора (Дозмер); нижнеперм-
ский (приуральский) отдел, уфимский ярус; со-
ликамский горизонт.

О п и с а н и е (по: Есин, Машин, 1996). Чешуи
квадратной или прямоугольной формы, крупного
и среднего размера. Антеродорсальный угол хо-
рошо развит и направлен вертикально вверх.
Киль широкий и плоский или в виде округлого
вздутия. Ямка и шип маленькие. Шип сближен с
передним верхним углом. Погруженное поле ши-
рокое и составляет 1/3 от длины чешуи. На поверх-
ности свободного поля располагаются отчетливые
гребни, округленные или округло-треугольные в
сечении. Передние окончания языковидных вы-
ступов, располагающиеся по переднему краю
свободного поля, обычно заостренные. Гребни
направленны параллельно большей диагонали
чешуи. Часто наблюдается попарное слияние
гребней, обычно это происходит в средней части
свободного поля. Наблюдаются перемычки, со-
единяющие два или три параллельно располагаю-
щихся гребня. Помимо длинных гребней, протя-
гивающихся от переднего до заднего края свобод-
ного поля, имеются и короткие зубцевидные
гребешки. Они расположены преимущественно
вблизи заднего края и в заднем верхнем углу сво-
бодного поля. Задние окончания гребешков уз-
кие, вытянутые, остро оканчивающиеся, нередко
выступают за задний край чешуи, образуя зубцы.
Бороздки, разделяющие гребни, не широкие, но
глубокие.

Р а з м е р ы. Длина голотипа (изолированной
чешуи) равна примерно 0.5 см, а высота – 0.6 см.
Размеры всей рыбы восстановить затруднитель-
но, но при сравнении с близким A. stensioei, для
которого известны целые скелеты, можно рекон-
струировать общую длину тела A. silantievi до 1 м.

С р а в н е н и е. От наиболее близкого вида
A. kamensis отличается более узкими и многочис-
ленными гребнями скульптуры, более узкими
разделяющими их бороздками, наличием пере-
мычек между гребнями, более узкими передними
окончаниями гребней, наличием коротких гре-
бешков вблизи заднего края чешуи.

З а м е ч а н и е. При первоописании не была
приведена фотография чешуи голотипа, однако
ее схематический рисунок (Есин, Машин, 1996,
рис. 5.5-7) позволил опознать типовой образец.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Уфимский ярус сред-
непермского (биармийского) отдела пермской си-
стемы; север и восток европейской части России.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, в колл. ПИН
переданы образцы МГУ, №№ 201/1-4, 201/1-6,
201/1-12, 201/1-13, получившие, соответственно,
номера ПИН, №№ 5839/25, 5839/26, 5839/27,
5839/28; и образцы без номеров, получившие но-
мера ПИН, №№ 5839/29, 5839/30, 5839/31; все из
типового местонахождения. Обр. МГУ, № 201/1-1
(Есин, Машин, 1996; табл. 5.5-I, фиг. 1) был силь-
но поврежден при транспортировке, и отдельного
номера в колл. ПИН не получил.

Род Kazanichthys Esin, 1995
Kazanichthys golyushermensis Esin, 1995

Табл. IX, фиг. 1–6 (см. вклейку)

Kazanichthys golyushermensis: Есин, 1995б, с. 125, табл. Х,
фиг. 1–11; Миних, Миних, 2009, с. 67, табл. 3, фиг. 1–9.

Г о л о т и п – ПИН, № 5798/11 (ранее – МГУ,
№ 263-401/2-2), чешуя участка В; Удмуртская
Республика, Алнашский р-н, местонахождение
Голюшерма-2 (сл. 14); среднепермский (биар-
мийский) отдел, казанский ярус, нижнеказан-
ский подъярус, байтуганские слои.

О п и с а н и е (по: Есин, 1995б, с изменения-
ми). Чешуи относительно мелкие, тонкие. Анте-
родорсальный угол очень высокий, сильно оття-
нутый вверх. Антеровентральный угол сильно
скошен, постеровентральный угол заострен, не-
много оттянут назад и вниз, постеродорсальный
тупой. Сочленовный шип и ямка невысокие, рас-
положены в середине длины. Сочленовный шип
имеет широкое основание, существенно ниже ан-
теродорсального угла. Киль плоский, смещен
вперед. Погруженное поле широкое; развито как
у переднего края, так и у верхнего, может дости-
гать 1/2 длины чешуи. Языковидные выступы ма-
лочисленные, имеют заостренные окончания.
Гребни скульптуры невысокие, округло-треуголь-
ные или плоско-треугольные в сечении; доходят
до половины свободного поля и либо сливаются,
либо доходят до заднего края и кончаются корот-
кими зубцами, не выходящими за задний край
чешуи. Гребни и разделяющие их борозды в цен-
тральной части свободного поля имеют диаго-
нальное направление, а на периферии располо-
жены концентрически, почти параллельно кра-
ям. Ганоин не доходит до краев чешуи, поэтому
задний и нижний края чешуи имеют кант не пере-
крытой кости.

Р а з м е р ы. Длина голотипа (изолированной
чешуи) равна примерно 0.3 см, а высота – 0.4 см.
Размеры всей рыбы восстановить затруднитель-
но, но при сравнении с близким K. viatkensis, для
которого известны целые скелеты, можно рекон-
струировать общую длину тела K. golyushermensis
до 0.5 м.
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Рис. 2. Kazanichthys viatkensis Esin, 1995, голотип ПИН, № 5802/15: а – общий вид; б–з – детали строения при большем
увеличении; Кировская обл., Слободской р-н, местонахождение Шихово-Чирки; среднепермский (биармийский)
отдел, казанский ярус, верхнеказанский подъярус, верхнеуслонские слои. Длина масштабной линейки – 5 (а),
0.5 мм (б–з).
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БАКАЕВ

С р а в н е н и е. От K. viatkensis и K. uralensis
A. Minich K. golyushermensis отличается более вы-
сокими и резкими гребнями скульптуры, более
рассеченным свободным полем, широкими и
длинными бороздами между гребнями.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Весь нижнеказан-
ский и нижняя часть верхнеказанского (вплоть до
приказанских слоев стратотипического разреза
Печищи включительно) подъярусов среднеперм-
ского (биармийского) отдела пермской системы;
Восточно-Европейская платформа и Приуралье.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, в колл. ПИН
переданы образцы МГУ, №№ 263-401/2-3, 263-
401/2-5, 263-401/2-6, 263-401/2-9, 263-401/2-12,
получившие, соответственно, номера ПИН,
№№ 5798/12, 5798/13, 5798/14, 5798/15, 5798/16; а
также еще 14 чешуй, получивших номера ПИН,
№№ 5798/16–30; все из типового местонахожде-
ния. Экземпляры МГУ, №№ 263-503/1-1, 263-
501/1-4, 263-501/1-2, 263-501/1-8, 263-501/1-8
(Есин, 1995б, табл. Х, фиг. 1, 5, 8, 10, 11) обнару-
жить не удалось.

Kazanichthys viatkensis Esin, 1996

Kazanichthys viatkensis: Есин, Машин, 1996, с. 281,
табл. 5.5-1, фиг. 4–6, рис. 5.5-8; Миних, Миних, 2009, с. 67,
табл. 3, фиг. 10–12; табл. 4, фиг. 1; табл. 11, фиг. 5–8.

Г о л о т и п – ПИН, № 5802/15 (ранее – МГУ,
№ ШЧ-4/2), неполный скелет рыбы, без головы,
с плохо сохранившимися грудными, брюшными
и анальным плавниками; Кировская обл., Сло-
бодской р-н, местонахождение Шихово-Чирки;
среднепермский (биармийский) отдел, казан-
ский ярус, верхнеказанский подъярус, верхне-
услонские слои.

О п и с а н и е (по: Есин, Машин, 1996, с изме-
нениями) (рис. 2). Чешуи среднего размера, пря-
моугольной и ромбической формы. Антеродор-
сальный угол сильно развит и вытянут вверх. Ан-
теровентральный угол скошен. Киль широкий и
плоский. Ямка и шип нормально развиты, сред-
них размеров. Шип широкий у основания и с за-
остренной вершиной. Погруженное поле широ-
кое, обычно составляет 1/2 или более длины че-
шуи в передней части тела. Задний нижний угол
заострен и отогнут вниз. Языковидные выступы
малочисленные, имеют округлые окончания.
Гребни скульптуры в основном плоскоокруглые.
Отдельные гребни у чешуй в передней части тела
треугольные в сечении; доходят до конца первой
трети свободного поля, где сливаются, и только
единичные доходят до заднего края и кончаются
короткими зубцами. Гребни и разделяющие их
бороздки, берущие начало от антеродорсальной
части свободного поля, имеют диагональное на-
правление, а на периферии расположены кон-
центрически, почти параллельно краям. У задне-
го края ганоин образует пару зубцов, не выходя-

щих за край чешуи; задний и вентральный края
чешуи имеют кант не перекрытой кости.

Р а з м е р ы. Длина тела голотипа неизвестна
из-за значительной деформации. Однако рекон-
струируемая длина была примерно равна 25 см.
Для этого вида известны более целые экземпля-
ры; например, хранящийся в коллекции Перм-
ского государственного национального исследо-
вательского ун-та (ПГНИУ) целый, почти не де-
формированный скелет № 6014 (Бакаев и др.,
2021, рис. 4, фиг. 1) имеет длину тела 24 см.

С р а в н е н и е. От K. golyushermensis K. viat-
kensis отличается менее выраженными гребнями
скульптуры, слаборассеченным свободным по-
лем, очень короткими межгребневыми бороздка-
ми. От K. uralensis отличается меньшими разме-
рами выступающей из-под ганоинового покрова
вдоль нижнего и заднего края чешуи полоски ко-
сти и меньшим количеством пор на свободном
поле.

З а м е ч а н и я. При первоописании (Есин,
Машин, 1996) голотип был указан, но не был
изображен в форме рисунка или фотографии. Од-
нако он был изображен в диссертации Есина
(1995а, табл. VIII, фиг. 6), что позволило обнару-
жить его в коллекции и безошибочно установить
принадлежность. Несмотря на то, что изображе-
ние голотипа при описании желательно, “Меж-
дународный кодекс зоологической номенклату-
ры” (2004) не запрещает подобный тип опубли-
кования, т.е. Kazanichthys viatkensis является
валидным таксоном с момента публикации пер-
вого описания (Есин, Машин, 1996).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Пермь, среднеперм-
ский (биармийский) отдел, казанский ярус, верхне-
казанский подъярус европейской части России.

М а т е р и а л. В коллекции не удалось обнару-
жить ни одной из опубликованных чешуй, кроме
тех, что содержатся на голотипе. Однако опубли-
кованные изображения и чешуи голотипа позво-
ляют безошибочно отнести многие чешуи из ти-
пового местонахождения (Шихово-Чирки) к это-
му виду.

СЕМЕЙСТВО BOREOLEPIDIDAE ALDINGER, 1937

Род Boreolepis Aldinger, 1937
Boreolepis tataricus Esin, 1996

Табл. IX, фиг. 7–14

Boreolepis tataricus: Есин, Машин, 1996, с. 282, рис. 5.5–9,
табл. 5.5-II, фиг. 8–10; Миних, Миних, 2009, с. 63, табл. 1,
фиг. 8–10.

Г о л о т и п – ПИН, № 5784/11 (ранее – МГУ,
№ PR 203/1-2), чешуя участка В; Оренбургская обл.,
Сорочинский р-н, местонахождение Пронькино;
верхнепермский (татарский) отдел, вятский ярус,
кутулукская свита.
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О п и с а н и е (по: Есин, Машин, 1996, с изме-
нениями). Чешуи удлиненно-ромбической фор-
мы. Погруженное поле составляет до 1/3 чешуи
(участки А и В). На чешуях некоторых участков
(А, В, С) оно протягивается тонкой полосой так-
же по верхнему краю чешуи. На нем имеются от-
четливые отпечатки сети кровеносных сосудов.
Поверхность свободного поля сильно рассечена
более или менее широкими бороздами (в которых
расположены многочисленные поры), и факти-
чески представлена лишь извилистыми гребеш-
ками, задние окончания которых свободны или
сливаются попарно на большой диагонали че-
шуи. Гребешки начинаются как на переднем крае
свободного поля, так и на верхнем крае чешуи. Их
поперечное сечение треугольное или округленно-
треугольное. На поверхности гребней обычно на-
блюдаются тонкие гребешки второго порядка.
Шип и ямка, как правило, невелики либо отсут-
ствуют. Передний край прямой. Антеровентраль-
ный угол у чешуй в передней части тела немного
скошен. Киль плоский, выражен слабо.

Р а з м е р ы. Длина голотипа (изолированной
чешуи) равна 1.7 см, а высота – 1.3 см. Размеры
всей рыбы восстановить затруднительно, но при
сравнении с близким B. jenseni, для которого из-
вестны целые скелеты, можно реконструировать
общую длину тела B. tataricus до 1 м.

С р а в н е н и е. От B. jenseni Aldinger отличает-
ся более широким погруженным полем, а также
расположением и ориентацией гребешков
скульптуры чешуй: у B. tataricus гребешки на-
правлены от переднего и верхнего края свободно-
го поля к заднему нижнему углу чешуи, часто сли-
ваясь на линии большей диагонали, а борозды
между гребнями более широкие.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Верхнесеверодвин-
ский подъярус северодвинского яруса и весь вят-
ский ярус верхнепермского (татарского) отдела
перми; Восточно-Европейская платформа.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, в колл. ПИН
переданы образцы МГУ, №№ PR 203/1-1, а также
от 203/1-3 до 203/1-29 включительно, получив-
шие, соответственно, номера ПИН, №№ от
5784/12 до 5784/39; все из типового местонахож-
дения.

* * *
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 за передачу сборов Д.Н. Есина,
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  V I I I
Фиг. 1–8. Acropholis silantievi Esin, 1996, изолированные чешуи различных участков тела, вид с внешней стороны: 1 –
голотип ПИН, № 5839/24, чешуи участка А из боковой линии; 2 – экз. ПИН, № 5839/28, чешуи участка F, рядом с
участком А; 3 – экз. ПИН, № 5839/26, чешуи участка С; 4 – экз. ПИН, № 5839/25, чешуи участка С; 5 – экз. ПИН,
№ 5839/29, чешуи участка C, рядом с участком В, из боковой линии; 6 – экз. ПИН, 5839/30, чешуи участка С, рядом
с участком D; 7 – экз. ПИН, № 5839/31, чешуи участка F, рядом с участком C; 8 – экз. ПИН, № 5839/27, чешуи участка
A; Республика Коми, Троицко-Печорский р-н, местонахождение Дозмер; нижнепермский (приуральский) отдел,
уфимский ярус, соликамский горизонт.
Фиг. 9–13. Acropholis kamensis Esin, 1995, изолированные чешуи различных участков тела, вид с внешней стороны: 9 –
голотип ПИН, № 5798/1, чешуи участка B; 10 – экз. ПИН, № 5798/3, чешуи участка C; 11 – экз. ПИН, № 5798/4, чешуи
участка С, рядом с участком F; 12 – экз. ПИН, № 5798/5, чешуи участка С; 13 – экз. ПИН, № 5798/2, чешуи участка
B, радом с участком F; Удмуртская Республика, Алнашский р-н, местонахождение Голюшерма-2; среднепермский
(биармийский) отдел, казанский ярус, нижнеказанский подъярус, байтуганские слои.
Длина масштабной линейки 0.5 мм.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I X
Фиг. 1–6. Kazanichthys goliushermensis Esin, 1995, изолированные чешуи различных участков тела, вид с внешней сто-
роны: 1 – голотип ПИН, № 5798/11, чешуи участка B; 2 – экз. ПИН, № 5798/12, чешуи участка В; 3 – экз. ПИН,
№ 5798/13, чешуи участка С; 4 – экз. ПИН, № 5798/16, чешуи участка F; 5 – экз. ПИН, № 5798/1, чешуи участка В,
рядом с участком C, из боковой линии; 6 – экз. ПИН, 5798/14, чешуи участка F, рядом с участком B; Удмуртская Рес-
публика, Алнашский р-н, местонахождение Голюшерма-2; среднепермский (биармийский) отдел, казанский ярус,
нижнеказанский подъярус, байтуганские слои.
Фиг. 7–14. Boreolepis tataricus Esin, 1996, изолированные чешуи различных участков тела, вид с внешней стороны: 7 –
экз. ПИН, № 5784/11, чешуи участка А; 8 – голотип ПИН, № 5784/12, чешуи участка B; 9 – экз. ПИН, № 5784/28, дер-
мальная кость; 10 – экз. ПИН, № 5784/14, чешуи участка В, рядом с участком С; 11 – экз. ПИН, № 5784/13, чешуи
участка В; 12 – экз. ПИН, № 5798/17, коньковая чешуя; 13 – экз. ПИН, № 5798/23, чешуи участка С; 14 – экз. ПИН,
№ 5784/15, чешуи участка С; Оренбургская обл., Сорочинский р-н, местонахождение Пронькино; верхнепермский
(татарский) отдел, вятский ярус, кутулукская свита.
Длина масштабной линейки 0.5 мм.

On the Revision of the Permian Ray-Finned Fishes from European Russia. Part 1
A. S. Bakaev

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

Part of the Permian ray-finned fishes originals from the European Russia from the collection of D.N. Esin,
which was transferred to the Borissiak Paleontological Institute RAS, are revised. The diagnoses and images
of taxa that retained the original (assigned at the first description) systematic statuses are given: Acropholis
kamensis, A. silantievi, Kazanichthys golyushermensis, K. viatkensis, Boreolepis tataricus. At the same time, the
image of the holotype of Kazanichthys viatkensis is published for the first time.

Keywords: Actinopterygii, scales, Permian, East Europe, stratigraphy
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Из тархана (низы среднего миоцена) Северо-Западного Кавказа (Краснодарский край, р. Пшеха)
по нескольким скелетам описана скумбрия Scomber collettei sp. nov. (Percomorpha, Scombroidei,
Scombridae). Это первая достоверная находка ископаемого представителя рода Scomber в тархан-
ском региоярусе. Новый вид отличается от более древних позднеолигоценовых–раннемиоценовых
скумбрий Восточного Паратетиса – S. cubanicus и S. gnarus – иным соотношением туловищных и
хвостовых позвонков (14 + 17 вместо 15 + 16) и более разделенными спинными плавниками. S. col-
lettei sp. nov. также характеризуется относительно крупными зубами и lacrimale.

Ключевые слова: Percomorpha, Scombroidei, Scombridae, Scomber, новый вид, низы среднего миоце-
на, Северо-Западный Кавказ
DOI: 10.31857/S0031031X22050051

ВВЕДЕНИЕ
Семейство Scombridae (скумбриевые) пред-

ставлено эпипелагическими морскими преиму-
щественно хищными рыбами с веретеновидным
либо немного сжатым с боков телом и тонким
хвостовым стеблем. Семейство Scombridae тради-
ционно помещают в подотряд Scombroidei отряда
окунеобразных (Perciformes) (Берг, 1940; Collette
et al., 1984; Банников, 1985, 2010; Nelson, 2006
и др.). В последнее время, однако, на смену тра-
диционной классификации организмов зачастую
приходит формальная кладистическая система-
тика, построенная на компьютерной обработке
молекулярных данных и часто противоречащая
морфологическим свидетельствам. В кладистиче-
ской систематике скумбриевидным придается
ранг отряда (Wiley, Johnson, 2010; Near et al., 2012,
2013; Betancur-R. et al., 2013, 2017; Nelson et al.,
2016 и др.) в “отделе (division) Percomorphacea”
(Wiley, Johnson, 2010), “кладе Pelagia” (Miya et al.,
2013) или “серии Pelagiaria” (Betancur-R. et al.,
2017). По данным молекулярной систематики
(Betancur-R. et al., 2017), отряд Scombriformes
включает в себя 17 семейств, в т.ч. и семейство
Scombridae. К семейству скумбриевых относят
около 34 родов, включая вымершие (Банников,
2010, 2020б). Первые представители скумбриевых
встречаются уже в позднем палеоцене, но их ос-

новное время диверсификации приходится на
олигоцен и миоцен (Банников, 2010).

Исходя из морфологического сходства, приня-
то делить семейство Scombridae на несколько
подсемейств (Starks, 1910; Банников, 1985, 2010),
либо триб Scombrini (настоящие скумбрии),
Scomberomorini (королевские макрели), Sardini
(пеламиды), Thunnini (тунцы) (Collette, Nauen,
1983; Collette et al., 1984 и др.). Систематика, по-
строенная на молекулярных данных, противоре-
чит подобной классификации, почти все трибы
рассматриваются как парафилетические (Collette
et al., 2001). Исходя из некоторых современных
данных, единственной непарафилитической груп-
пой скумбриевых считается лишь триба Scombrini,
включающая в себя род Scomber и сестринский
род Rastrelliger (Santini et al., 2013). К скумбриям
рода Scomber относят от двух (Fraser-Brunner,
1950) до четырех (Collette, 1999; Froese, Pauly,
2019) современных видов и около 11 ископаемых
видов: S. antiquus Heckel in Heckel et Kner, 1861;
S. calabrensis Landini et Bannikov, 1983; S. caucasi-
cus (Bogatshov, 1933); S. cubanicus Daniltshenko,
1960; S. gnarus Bannikov, 1979; S. nomurai Niino,
1951; S. priscus Kramberger-Gorjanović, 1882;
S. saadii Arambourg, 1967; S. sanctaemonicae (Jor-
dan, 1919); S. susedanus Steindachner, 1860 и S. voi-
testii Paucă, 1929, не считая не определенные до

УДК 567.587.2:551.782.12(470.6)

EDN: HYEVSO
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вида экземпляры ископаемых Scomber (напр.,
Nazarkin, Bannikov, 2014). Кроме того, несколько
миоценовых форм скумбриевых, описанных с
территории бывшей Югославии (Хорватия, Сло-
вения) как относящиеся к роду Auxis (Kramberg-
er-Gorjanović, 1882; Gorjanović-Kramberger, 1895;
Anđelković, 1989), на самом деле должны быть от-
несены к Scomber (Банников, 1985; Nam et al.,
2021). Большинство из перечисленных выше ви-
дов скумбрий, кроме позднеэоценового иранско-
го S. saadii, миоценовых японского S. nomurai и
калифорнийского S. sanctaemonicae, а также
плиоценового средиземноморского S. calabrensis,
обитали в олигоцене–среднем миоцене в Цен-
тральном и Восточном Паратетисе. До недавнего
времени Scombridae не были известны из морских
тарханско-чокракских (низы среднего миоцена)
отложений Восточного Паратетиса, однако в ходе
полевых работ Палеонтологического ин-та им.
А.А. Борисяка (ПИН) РАН (2018–2021 гг.) на ме-
стонахождении тарханских рыб на северо-западе
Кавказа (Краснодарский край, р. Пшеха) были
обнаружены первые скумбриевые. Изучение на-
ходок показало, что они представляют пеламиду
Sarda sp. и новый вид скумбрий Scomber collettei
sp. nov., описание которого приведено ниже. Ме-
стонахождение на р. Пшеха является самым бога-
тым из достоверно тарханских местонахождений
рыб Восточного Паратетиса (Банников, 2020а).

При всей противоречивости современной си-
стематики подотряда Scombroidei, парафилетиче-
ского по некоторым данным молекулярной си-
стематики, семейство Scombridae обычно счита-
ется монофилетическим. Хотя эволюционные
взаимоотношения таксонов более низкого ранга
внутри семейства пока остаются под вопросом,
триба Scombrini выглядит монофилетической как
по морфологическим признакам (Банников,
1985, 2010; Monsch, Bannikov, 2012), так и по дан-
ным молекулярной систематики (Miya, 2013; San-
tini et al., 2013; Friedman et al., 2019).

По сравнению с другими трибами (или подсе-
мействами) скумбриевых, Scombrini выглядят не-
сколько генерализованными, имея меньшее чис-
ло позвонков (всегда 31, против 32–64 у скумбри-
евых других триб) и две гипуральные пластинки
(кроме Grammatorcynus, у которого они сраста-
ются). В отличие от эволюционно продвинутых
Sardini и Thunnini, у Scombrini нет костного киля
на хвостовом стебле и “корсета” из увеличенных
чешуй. Два современных рода Scombrini, Scomber
и Rastrelliger, образуют сестринскую пару. В отли-
чие от эоцен–олигоценового Auxides (=Scombro-
sarda) и современного Grammatorcynus, у Scomber
и Rastrelliger спинные плавники не слиты, а ши-
роко разделены. Перешедший к планктоноядно-
сти род Rastrelliger отличается от Scomber более
высоким и сжатым с боков телом, более мелкими
зубами в челюстях и их отсутствием на vomer и

palatinum, а также сильным развитием жаберных
тычинок.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для работы послужили девять от-

печатков скелета рыб стандартной длиной тела
(SL) 12.5–>90 мм из тонкослоистых глин аргун-
ских слоев тарханского региояруса, собранных на
правом берегу р. Пшеха (Краснодарский край)
выше ст. Ширванской. Пиритизация, в разной
степени выраженная в образовании обильных
фрамбоидов сульфида железа по органическим
тканям скелетов скумбрий, свидетельствует о пе-
риодическом формировании бескислородного
придонного слоя в данном бассейне (Liu et al.,
2019).

Образцы изучались с помощью бинокулярных
микроскопов Leica M165C, МБС-9 и Микромед
MC2 ZOOM 1CR, а также сканирующего микро-
скопа TESCAN VEGA в ПИН РАН. В качестве
сравнительного материала использовались об-
разцы ранее описанных ископаемых видов скум-
бриевых рыб из колл. ПИН РАН, а также остеоло-
гические коллекции и рентгеноснимки скелетов
современных скумбрий. Фотографии выполнены
С.В. Багировым (ПИН РАН) (рис. 1 и табл. X, см.
вклейку) и Р.А. Ракитовым (ПИН РАН) (рис. 2).
Замечания рецензента М.В. Назаркина позволи-
ли улучшить текст статьи.

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда № 22-27-00162,
https://rscf.ru/project/22-27-00162/. Полевые рас-
копки 2019–2021 гг. производились при финансо-
вой поддержке грантов PalSIRP Sepkoski (США).

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
СЕМЕЙСТВО SCOMBRIDAE RAFINESQUE, 1815

Род Scomber Linnaeus, 1758
Scomber collettei Bannikov et Erebakan, sp. nov.

Табл. X, фиг. 1, 2

Н а з в а н и е  в и д а – в честь известного экс-
перта по современным скумбриевым Б. Коллетта
(Национальная служба морского рыболовства,
Смитсоновский ин-т, Вашингтон, США).

Г о л о т и п – ПИН, № 5599/6, двусторонний
отпечаток скелета без хвостового плавника и пе-
редней части черепа (табл. X, фиг. 1); Краснодар-
ский край, Апшеронский р-н, правый берег
р. Пшеха выше ст. Ширванской (44.368442° N;
39.796874° E); низы среднего миоцена, тархан-
ский региоярус.

О п и с а н и е (рис. 1–3). Тело удлиненное, ве-
ретеновидное, с тонким, коротким хвостовым
стеблем; вероятно, почти не сжатое с боков (на
что косвенно указывает захоронение крыши че-
репа паратипа ПИН, № 5599/8 не латерально, а в
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дорсо-вентральном положении; рис. 1, б). Мак-
симальная высота тела совпадает с высотой голо-
вы. Длина головы (HL) 3–3.1 раза укладывается в
стандартной длине тела (SL) и в 1.6–1.7 раза пре-
восходит наибольшую высоту тела. HL примерно
соответствует длине 14 передних хвостовых по-
звонков. Глаза относительно крупные, горизон-
тальный диаметр орбиты почти равен длине рыла
и в 1.4 раза меньше заглазничного расстояния.
Длина рыла примерно равна длине четырех пе-
редних хвостовых позвонков.

Голова коническая, со слегка заостренным
рылом. Высота головы в 1.6–1.7 раза уступает ее
длине. Передний конец нижней челюсти слегка
выступает вперед. Окостенение костей черепа от-
носительно слабое (рис. 2, а). Нейрокраний до-
вольно низкий; тонкий, почти прямой парасфе-
ноид проецируется в нижней половине орбиты.
Гребень supraoccipitale низкий и относительно
короткий. Frontalia в дорсо-вентральном аспекте
относительно широкие над орбитой, плавно
сужаются кпереди; при этом их сейсмосенсорные
каналы слегка расходятся (рис. 1, б). Frontale (воз-
можно, и pterosphenoideum) выступают вниз в ор-
биту. Этмоидный район черепа невысокий, удли-
ненный. Кости ушного отдела черепа не различи-
мы; отолит сохранился лишь у паратипа ПИН,

№ 5599/8, где видна только его наружная выпук-
лая сторона, а данных о sulcus acusticus нет. Око-
стенения склеротики занимают всю орбиту, со-
стоят из передней и задней полукруглых частей.
Подглазничные кости не видны, кроме lacrimalia,
смещенных из их естественного положения на
паратипе ПИН, № 5599/9 (табл. X, фиг. 2). Lacri-
male довольно плотное, округлое сзади и тупо
приостренное антеровентрально, со слегка во-
гнутым нижним краем. Lacrimale крупное, его
длина лишь едва уступает длине верхней челюсти.
Высота lacrimale втрое меньше его длины.

Рот умеренно крупный, конечный; нижнече-
люстное сочленение расположено примерно под
серединой орбиты. Рот явно не выдвижной: кости
обеих ветвей верхней челюсти, смещенных из их
естественного положения на паратипе ПИН,
№ 5599/9, находятся в сочленении. Восходящий
отросток praemaxillare умеренной высоты, слит с
сочленовным отростком. Альвеолярная ветвь
praemaxillare почти прямая, постепенно утоньша-
ется каудально, несет ряд из примерно 30 зубов.
Зубы конические, крупные относительно других
представителей рода Scomber, почти прямые, с
немного загнутой внутрь вершиной (рис. 2). Max-
illare довольно широкое, на трети своей длины
немного загнуто задним концом вниз. Задний ко-

Рис. 1. Scomber collettei sp. nov., полные скелеты: а – паратип ПИН, № 5599/7; б – паратип ПИН, № 5599/8; Красно-
дарский край, Апшеронский р-н, р. Пшеха выше ст. Ширванской; низы среднего миоцена, тархан. Масштабная ли-
нейка – 1 см.

а

б
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Рис. 2. Scomber collettei sp. nov.: а – экз. ПИН, № 5599/10, передняя часть нижней челюсти, СЭМ; б – экз. ПИН,
№ 5599/11, передняя часть черепа малька, СЭМ. Масштабная линейка – 0.5 мм.

а

б
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нец maxillare расширен книзу в форме лопатки.
Нижняя челюсть невысокая, ее высота в 3.5–
3.7 раза уступает длине. Длина нижней челюсти
составляет около 0.58 длины головы и превышает
длину семи последних туловищных позвонков.
Симфизная часть нижней челюсти невысокая,
слегка отогнута книзу, но без подбородочного
выступа. Dentale V-образное, в его заднюю вырез-
ку входит angulo-articulare. Верхний задний отро-
сток dentale примерно одной длины с нижним, но
значительно его уже. Зубы на dentale однорядные,
сходны с верхнечелюстными по форме и размеру;
их не менее 25 у наиболее крупных экземпляров.
Angulo-articulare по площади немного меньше,
чем dentale; имеется промежуток между верхними
отростками этих костей. Сочленовный отросток
аngulo-articulare короткий, retroarticulare не раз-
личимо. Hyomandibulare имеет форму переверну-
той буквы L, с удлиненным передним мыщелком
(для сочленения со sphenoticum); ось кости очень
слабо наклонена вперед от вертикали. Quadratum
относительно широкое, субтреугольное, с не-
большим сочленовным мыщелком. От palatinum
различима лишь передняя часть на паратипе
ПИН, № 5599/9, где кость выявляет крепкий от-
росток для сочленения с maxillare. Жаберная
крышка умеренно широкая. Praeoperculum до-
вольно крупное, плоское, полулунной формы:
выпуклое сзади, вогнутое спереди. Нижняя ветвь
предкрышки шире и немного короче верхней вет-
ви. Передненижний край кости образует с перед-
неверхним краем угол около 120°. Свободный
край предкрышки ровный у крупных экземпля-
ров, у мальков этот район сохранился плохо.
Operculum крупное, плоское, широкое; его ниж-
ний край приострен, а в постеродорсальной части
имеется небольшая выемка. Кости гиоидного
комплекса и жаберного аппарата сохранились
плохо; точное число тонких radii branchiostegi не-
известно. На нескольких экземплярах частично
сохранились минерализованные жаберные ле-
пестки и тычинки, а на голотипе – также тонкие,
заостренные, слегка изогнутые глоточные зубы.

Позвонков 31, из них 14 – туловищные и 17 –
каудальные. Длина туловищной части позвоноч-

ника в 1.11–1.23 раза короче хвостовой его части.
Линия позвоночника слегка изогнута, приподня-
та спереди. Тела позвонков продольно вытянутые
в латеральном аспекте, пережатые посередине,
несут по латеральному гребню с каждой стороны.
Презигапофизы развиты сильнее постзигапо-
физов. Большинство остистых отростков очень
тонкие и относительно длинные, прямые или
слегка изогнутые. Из невральных отростков наи-
меньший угол наклона назад имеют таковые пе-
редних хвостовых позвонков. Гемальный отро-
сток первого хвостового позвонка слегка утолщен
и изогнут в средней части. Парапофизов не менее
четырех, они удлиняются назад в ряду. Два по-
следних парапофиза длинные, изогнутые посере-
дине и с расширенной медиально дистальной ча-
стью. Ребра тонкие и длинные, сильно отклонены
назад, передние и средние из них почти доходят
до брюшного края тела; два последних ребра ко-
роткие. Ребра начинаются со второго позвонка.
Тонкие epineuralia различимы у оснований
невральных отростков туловищных позвонков.

Хвостовой скелет почти полностью скрыт ги-
пуростегией (раздвоенными основаниями лучей
хвостового плавника). Тела позвонков хвостового
стебля не несут костного латерального киля. Вто-
рой преуральный позвонок укорочен. Гипураль-
ная пластинка подразделена на эпаксиальную и
гипаксиальную части, разделенные швом. Хвосто-
вой плавник относительно небольшой, глубоко
вырезанный, состоит из 17 главных лучей (I8–7I).
Верхние и нижние дополнительные лучи относи-
тельно многочисленные, их по девять с каждой
стороны.

Posttemporale – плоская кость с двумя относи-
тельно тонкими передними отростками, связыва-
ющими грудной пояс с нейрокранием. Cleithrum
крупное, почти прямое, с загнутым вперед верх-
ним концом. Границы coracoideum, scapula и пек-
торальных radialia различимы плохо. Postcleithrum
тонкое, длинное, ребровидное, заканчивается у
вентрального края тела позади тазовых костей.
Грудной плавник среднего размера, его полная
длина неясна. Точное число лучей в грудном
плавнике неизвестно, но их не менее 18–20. Ос-

Рис. 3. Scomber collettei sp. nov., реконструкция скелета по голотипу и паратипам, чешуя не показана.
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нование грудного плавника расположено высоко,
сразу под линией позвоночника, против четвер-
того–пятого позвонка.

Тазовые кости узкие, клиновидные, ориенти-
рованы под углом около 45° к оси тела. Брюшные
плавники умеренно длинные, прикрепляются
под грудными, каждый состоит из слабой колюч-
ки и пяти мягких лучей.

Спинные плавники широко разделены – на
расстояние, равное длине шести противолежа-
щих позвонков, и в 1.4 раза превышающее длину
основания первого спинного плавника. Первый
спинной плавник начинается над пятым позвон-
ком; в нем девять тонких колючек, третья или
четвертая из которых самая длинная (в 1.6–1.7 ра-
за длиннее первой колючки). Четыре последних
шипа быстро укорачиваются. Высота плавника
превышает длину его основания, но существенно
меньше высоты тела под ним. Первая колючка
сверхштатная на переднем птеригиофоре. Птери-
гиофоров первого спинного плавника восемь;
они узкие, клиновидные, с косо ориентирован-
ной проксимальной частью. Девять свободных,
не несущих лучей птеригиофоров расположены
между спинными плавниками, образуя непре-
рывный ряд дорсальных птеригиофоров.

Второй спинной плавник начинается на вер-
тикали второго-третьего хвостового позвонка, в
нем один жесткий и 11 довольно коротких мягких
лучей. Лучи расположены очень тесно, в задней
части плавника несколько более разрежены. Пе-
редний мягкий луч самый длинный, каудально
лучи укорачиваются. Высота второго спинного
плавника не превышает длину его основания.
Дорсальных дополнительных плавничков шесть.
Птеригиофоры второго спинного плавника очень
тонкие. В каудальном направлении птеригиофо-
ры постепенно укорачиваются. Межневральные
промежутки под вторым спинным плавником
обычно вмещают проксимальные концы двух
птеригиофоров каждый. У птеригиофоров допол-
нительных плавничков дистальная часть сопоста-
вима по длине с проксимальной, при этом кзади
птеригиофоры распрямляются.

Анальный плавник сходен со вторым спин-
ным по форме и размерам, но немного сдвинут
назад относительно начала второго спинного.
Длина его основания уступает длине четырех про-
тиволежащих позвонков. В анальном плавнике две
колючки (передняя, короткая, но крепкая – сверх-
штатная) и 11 мягких лучей. Передний ветвящий-
ся луч самый длинный, каудально лучи укорачи-
ваются. Вентральных дополнительных плавнич-
ков шесть. Птеригиофоры анального плавника
очень тонкие, сходны по форме с противолежащи-
ми птеригиофорами второго спинного плавника и
также укорачиваются спереди назад. Первый
анальный птеригиофор слегка вогнут спереди.

Проксимальные концы двух–трех птеригиофо-
ров входят в межгемальные промежутки над
анальным плавником. Птеригиофоры нижних
дополнительных плавничков сходны с противо-
лежащими птеригиофорами верхних дополни-
тельных плавничков.

Чешуя очень мелкая, тонкая, циклоидная, не-
сет circuli, образует сплошной покров на теле. Бо-
ковая линия не прослеживается.

Следов первоначального рисунка пигмента-
ции на теле или плавниках достоверно не выявле-
но, но пигментация брюшины хорошо выражена.

Р а з м е р ы. SL целых экземпляров – 12.5–
>90 мм. В процентах к SL паратипа ПИН,
№ 5599/7 (SL 77 мм): длина головы – 32.5; макси-
мальная высота тела – 20; минимальная высота
тела – 3.5; первое предорсальное расстояние – 38;
второе предорсальное расстояние – 65; преаналь-
ное расстояние – 68; высота первого спинного
плавника – 13; длина второго шипа анального
плавника – 2.5; длина брюшного плавника – 10;
длина наибольших лучей хвостового плавника –
13; горизонтальный диаметр орбиты – 9; пред-
глазничное расстояние – 9.5; заглазничное рас-
стояние – 14; длина нижней челюсти – 18.5.

В о з р а с т н ы е  и з м е н е н и я. У мальков от-
носительная длина головы существенно больше,
чем у взрослых рыб (2.7 раза укладывается в SL), а
голова более высокая; с возрастом уменьшается
относительная длина зубов, а их число увеличи-
вается.

С р а в н е н и е. Неполнота сведений о морфо-
логии некоторых миоценовых видов Scomber
[S. antiquus, S. sanctaemonicae и S. caucasicus, а
также виды, первоначально описанные (Kram-
berger-Gorjanović, 1882; Gorjanović-Kramberger,
1895) в составе рода Auxis] до дополнительного их
изучения не позволяет адекватно сравнить их с
новым видом. S. collettei sp. nov. отличается от мно-
гих современных и ископаемых видов рода Scomb-
er соотношением числа позвонков в туловищном и
хвостовом отделах (14 + 17 против 13 + 18 у
S. scombrus и S. saadii, и 15 + 16 у S. cubanicus,
S. gnarus, S. nomurai и S. priscus) (см. табл. 1). От
большинства скумбрий, имеющих по пять верх-
них и нижних дополнительных плавничков (кро-
ме S. saadii, S. voitestii и S. cubanicus), новый вид
отличается наличием шести дополнительных
плавничков сверху и снизу. Девять колючек в пер-
вом спинном плавнике, как у S. collettei sp. nov., у
скумбрий бывает довольно редко – обычно их 10
или больше, реже восемь или семь (у S. voitestii и
S. calabrensis). Спинные плавники нового вида
разделены сильнее, чем у большинства других ви-
дов, примерно как у S. scombrus и S. calabrensis;
свободных птеригиофоров между спинными
плавниками у других видов обычно менее девяти.
У S. collettei sp. nov. отчетливо различимы два ши-
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па в анальном плавнике (как у S. voitestii, S. cu-
banicus и S. gnarus), тогда как у большинства дру-
гих видов имеется лишь одна анальная колючка.

З а м е ч а н и я. В фауне рыб тарханского ком-
плекса с р. Пшеха пока не отмечено эласмобран-
хий, а из костистых рыб доминируют либо таксо-
ны мелкого размера (светящаяся рыба Vinciguer-
ria merklini Dan.), либо мальки других видов
(Банников, 2020а). Сходную по размерному со-
ставу среднеэоценовую ихтиофауну Месселя
(ФРГ) Н. Миклих назвал “детским садом” рыб
(Micklich, 2002). Тарханские скумбриевые пред-
ставлены как мальками, так и взрослыми рыбами
небольшого размера (молодью?). Причем если у
нового вида Scomber преобладают юные взрослые
экземпляры, то хищники-пеламиды Sarda sp. из-
вестны почти исключительно по малькам.

М а т е р и а л. 9 экз. из типового местонахож-
дения, колл. ПИН, № 5599.
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Таблица 1. Меристические признаки современных и большинства известных ископаемых (отмечены †) видов
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Фиг. 1, 2. Scomber collettei sp. nov.: 1 – голотип ПИН, № 5599/6, почти полный скелет; 2 – паратип ПИН, № 5599/9,
полный скелет, расчлененный спереди; Краснодарский край, Апшеронский р-н, р. Пшеха выше ст. Ширванской; ни-
зы среднего миоцена, тархан. Масштабная линейка – 1 см.

A New Species of Mackerels (Scomber, Scombroidei) from the Tarkhanian
(Lowermost Middle Miocene) of the Northwestern Caucasus
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1Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia
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A fossil mackerel Scomber collettei sp. nov. (Percomorpha, Scombroidei, Scombridae) is described from the
Tarkhanian (lowermost Middle Miocene) of the northwestern Caucasus (Krasnodar Region, Pshekha River)
based on several skeletons. This is the first discovery of a fossil representative of the genus Scomber in the
Tarkhanian regional stage. The new species differs from the more ancient, late Oligocene to early Miocene
mackerels from the Eastern Paratethys—S. cubanicus and S. gnarus—in having a different ratio of the abdom-
inal and caudal vertebrae (14 + 17 vs. 15 + 16), and wider separated dorsal fins. S. collettei sp. nov. is also char-
acterized by its unusually large teeth and lachrymal.

Keywords: Percomorpha, Scombroidei, Scombridae, Scomber, new species, lowermost Middle Miocene,
northwestern Caucasus
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Гора Большое Богдо в Ахтубинском р-не Аст-
раханской области (рис. 1) является уникальным
геологическим объектом, с которым связана ис-
тория геологического и палеонтологического
изучения триасовых отложений России. Именно
на основании изучения геологического строения
этой горы в первой половине XIX в. было доказа-
но присутствие отложений достоверно триасово-
го возраста в Европейской России.

Разрез горы Большое Богдо относится к ниж-
нему триасу, в составе которого здесь в настоящее
время (Актуализированная…, 2016) выделяют
следующие стратиграфические подразделения
(снизу вверх): конгломерато-песчаниковая буг-
ринская свита (мощностью до 41 м), красноцвет-
ная глинисто-алевролитовая ахтубинская свита
(до 55 м) и песчано-известняково-глинистая бог-
динская свита (до 59 м) (рис. 2). Индский возраст
самой нижней, бугринской свиты основывается
на находках остатков харовых водорослей (Актуа-
лизированная …, 2016). Ахтубинская и богдин-
ская свиты содержат богатый комплекс органиче-
ских остатков (харофиты, листовая флора, остра-
коды, конхостраки, двустворки, аммониты,
рыбы, темноспондильные амфибии), который
указывает на оленекский возраст вмещающих от-
ложений, причем присутствие в богдинской сви-
те аммонитов зоны Tirolites cassianus [Dorikranites

bogdoanus (Buch), D. асutus (Mojsisovics) и Tiro-
lites cassianus (Quenstedt)] позволяет непосред-
ственно сопоставить эту часть разреза с низами
верхнеоленекского подъяруса (Шевырев, 1990).
Эта важная особенность ориктоценоза богдин-
ской свиты, включающего остатки как морской
(аммониты, двустворки и др.), так и континен-
тальной (темноспондильных амфибий) биот,
позволяет уверенно проводить корреляцию ши-
роко развитого на территории Европейской Рос-
сии континентального нижнего триаса (при рас-
членении которого ведущую роль играют как раз
остатки темноспондильных амфибий) с глобаль-
ной стратиграфической шкалой, построенной по
аммонитам. Аналогичных реперных местонахож-
дений на планете единицы. На территории быв-
шего СССР это (кроме горы Большое Богдо) –
местонахождения на п-ове Мангышлак (Казах-
стан), о. Русский (Дальний Восток) и в бассейне
р. Оленек [Республика Саха (Якутия)] (Шишкин
и др., 1986).

Первые находки позвоночных (рыб и темно-
спондильных амфибий) в разрезе горы Большое
Богдо были сделаны геологом И.Б. Ауэрбахом
(1871) в породах богдинской свиты. Этим иссле-
дователем были определены и описаны зубы акул
(Acrodus dunkeri Auerbach, Hybodus plicatilis Agas-
siz), чешуи ганоидов (Sphaerodus minimus Agassiz)

УДК 567/569:551.761.1(47)

EDN: NWEBVG
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и др. (Хабаков, 1932). Находки амфибий были
представлены изолированными зубами лабирин-
тодонтового типа, которые Ауэрбах отнес к роду
Mastodonsaurus. Следует отметить, что это было
первое упоминание об остатках амфибий в триасе
Европейской России.

Следующие находки остатков тетрапод в бог-
динской свите были сделаны в 1912 г. геологом
М.В. Баярунасом. Наибольший интерес из них
представляли два неполно сохранившихся черепа
(мозговые коробки с фрагментами неба) темно-
спондильных амфибий, “близкие к Capitosaurus и

Рис. 1. Географическое положение горы Большое Богдо.
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Рис. 2. Геологический разрез горы Большое Богдо.
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Metopias, хотя и не вполне сходны с ними” (Про-
токолы…, 1913). Позднее, в 1927 г. эти образцы
были отпрепарированы и описаны П.П. Сушки-
ным как принадлежащие двум западноевропей-
ским родам темноспондилов – Capitosaurus и
Trematosaurus (Sushkin, 1927).

В 1926 и 1928 гг. по поручению Геологического
музея Академии наук разрез горы Большое Богдо
исследовал И.А. Ефремов; сначала самостоятельно
(в 1926 г.), а затем (в 1928 г.) вместе с Ф.М. Кузьми-
ным. За эти две экспедиции в осыпях по склонам
горы удалось собрать небольшое количество
фрагментарных остатков темноспондильных ам-
фибий, которые были позднее описаны (Ефремов,
1932). Наибольший интерес среди собранного ма-
териала представляют отпечаток крыши черепа,
предположительно отнесенный Ефремовым к
Trematosaurus brauni, и передняя половина пра-
вой ветви нижней челюсти, определенная им как
Capitosaurus sp. В этой же работе Ефремов отнес
описанный Сушкиным фрагмент черепа трема-
тозавра к типовому виду T. brauni. Позднее
В.Г. Очевым (1972) и И.В. Новиковым (2007) бы-
ла обоснована принадлежность вышеуказанного
фрагмента нижней челюсти и отпечатка крыши
черепа к трематозавридному роду Inflectosaurus
Shishkin, описанному из этого же местонахожде-
ния (см. ниже).

В справочнике К. Циттеля (Zittel, 1932) в раз-
деле по амфибиям, редактированном А. Вудвар-
дом, по описанному Сушкиным образцу мозго-
вой коробки [экз. ПИН, № 2246 (=1246)/1], отне-
сенному первоначально к Capitosaurus, был
выделен новый вид последнего – C. bogdoanus
Woodward, но без приведения конкретного диа-
гноза. Позднее к этому же виду (уже в составе ро-
да с преоккупированным названием Parotosaurus
Jaekel) Очевым (1966, 1972) отнесен и фрагмент
посторбитальной части черепа (экз. ПИН,
№ 2242/23) из типового местонахождения (сборы
Пермского государственного ун-та (ПГНИУ), да-
та сборов неизвестна). Валидность этого вида бы-
ла признана и М.А. Шишкиным (Каландадзе
и др., 1968), но уже в составе рода Parotosuchus
Otschev et Shishkin1. Однако позднее (Ивахненко
и др., 1997; Schoch, Milner, 2000; Shishkin et al.,
2000; Новиков, 2018; Стародубцева, Новиков,
2018) видовая обособленность богдинского Paro-
tosuchus вызывала сомнение. Переизучение кра-
ниального материала по этому виду, хранящегося
в Палеонтологическом ин-те им. А.А. Борисяка
РАН (ПИН), позволило М.А. Шишкину (2018)
вновь сделать заключение о валидности Parotosu-
chus bogdoanus (Woodward). Более того, совре-
менное исследование ранее неизвестного образца
(преорбитальная часть черепа темноспондильной

1 Название рода предложено Очевым и Шишкиным вместо
преоккупированного Parotosaurus.

амфибии, первоначально отнесенная к роду Wet-
lugasaurus; дата и автор сбора неизвестны) из кол-
лекции Геологического музея им. А.А. Штукен-
берга Казанского (Приволжского) федерального
ун-та (КФУ) показало его вероятную принадлеж-
ность к Parotosuchus bogdoanus из богдинской
свиты и позволило дополнить характеристику
этого вида (Новиков и др., 2021).

Параллельно с изучением остатков тетрапод из
богдинского разреза проводилось исследование и
встреченной здесь ихтиофауны. Так, в 1932 г.
А.В. Хабаков опубликовал статью с описанием
двух зубных пластин двоякодышащих рыб семей-
ства Ceratodontidae из богдинской свиты (Хаба-
ков, 1932). По одной из них, найденной экспеди-
цией Баярунаса, был установлен новый вид рода
Ceratodus – C. facetidens Chabakov, а другой эк-
земпляр, обнаруженный Ефремовым в 1926 г.,
из-за плохой сохранности был определен как
C. ex gr. kaupi Agassiz.

Современный этап изучения ископаемых по-
звоночных горы Большое Богдо связан с именами
Б.П. Вьюшкова, М.А. Шишкина, В.Г. Очева и их
учеников – С.П. Рыкова, М.Г. Миниха и
А.В. Миних. В 1957 г. экспедицией ПИН АН
СССР под руководством Вьюшкова на горе были
проведены кратковременные раскопки. В состав
экспедиции входили также Очев и Шишкин. В
результате работ на южном склоне горы были
найдены разрушенный череп очень крупной тем-
носпондильной амфибии и левая ветвь нижней
челюсти, принадлежавшая более молодой особи.
На основании этих материалов Шишкиным
(1960) был описан новый род и вид трематозаврид
Inflectosaurus amplus Shishkin. Позднее экспеди-
цией Саратовского государственного ун-та под
руководством Очева в штольне, пробитой в бог-
динской свите, была сделана еще одна находка
черепа трематозаврида (Очев, 1976). В настоящее
время место хранения как этого образца, так и
указанных выше зубных пластин двоякодыша-
щих рыб, к сожалению, неизвестно.

В 1965 г. саратовскими палеонтологами
С.П. Рыковым и М.Г. Минихом было открыто
первое местонахождение позвоночных в ахтубин-
ской (тогда – тананыкской) свите. Оно располо-
жено в 5 м ниже кровли свиты и содержало бога-
тый комплекс рыб, а также остатки темноспонди-
лов (Rhytidosteus sp., сборы 1967 г.). Собранный
из этого местонахождения материал по двояко-
дышащим рыбам стал основой для выделения
Минихом трех новых форм в составе рода Gna-
thorhiza – G. triassica baskunchakensis Minich,
G. otschevi Minich и G. bogdensis Minich (Миних,
1977). Помимо этих форм, в ихтиокомплекс ахту-
бинской свиты входят двоякодышащие Ceratodus
multicristatus multicristatus Vorobyeva, акулы Hybo-
dus maximi A. Minich, H. spasskiensis A. Minich и
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хрящевые ганоиды Saurichthys sp. (Миних, Ми-
них, 2005, 2014). В целом, ихтиокомплекс из вер-
хов ахтубинской свиты позволил отнести эту
часть разреза (как и вышележащую богдинскую
свиту) к верхнеоленекскому подъярусу (Актуали-
зированная …, 2016). В результате изучения остат-
ков ихтиофауны, происходящих из богдинской
свиты, А.В. Миних был описан новый вид акуло-
вых рыб из рода Lissodus – L. aquilus (Миних,
1996, 2001), а также определены (совместно с
М.Г. Минихом) двоякодышащие (Ceratodus mul-
ticristatus multicristatus Vorobyeva, C. multicristatus
lipovensis Minich, C. cf. jechartiensis), акуловые
[Lissodus triaktis A.Minich, L. (?) angulatus Stensiö,
Hybodus maximi A.Minich, H. plicatilis Agassiz,
Acrodus dunkeri Auerbach], костные Colobodus var-
ius Giebel и Saurichthys sp. (Миних, Миних, 2005).

С 2002 г. комплексное и планомерное изуче-
ние разреза горы Большое Богдо и целенаправлен-
ные поиски здесь остатков позвоночных начались
экспедициями ПИН РАН (с 2018 г. – совместно с
Самарским палеонтологическим обществом) под
руководством И.В. Новикова и при поддержке Го-
сударственного заповедника “Богдинско-Бас-
кунчакский”. В результате этих исследований
была собрана представительная коллекция орга-
нических остатков как из богдинской (темно-
спондильные амфибии, редкие архозавры, двоя-
кодышащие рыбы, аммониты, двустворки), так и
из ахтубинской (темноспондильные амфибии,
палеониски) свит (рис. 3). Наибольшее биостра-
тиграфическое значение среди собранного мате-
риала имеет находка (отпечаток ветви нижней че-
люсти) Rhytidosteus sp. в 14 м от подошвы ахту-
бинской свиты, которая может свидетельствовать
о позднеоленекском возрасте всей свиты, а не
только самых ее верхов (Новиков и др., 2019).

В 2019 г. первая находка остатков рептилий в
разрезе горы Большое Богдо была сделана в ниж-
ней части известняково-глинистой пачки богдин-
ской свиты. Она представляет собой фрагмент ко-
сти черепа (экз. ПИН, № 2242/57), вероятно, при-
надлежавшего представителю архозавров из
семейства Erythrosuchidae, и описывается ниже.

Erythrosuchidae (?) gen. indet.

Кость светлая, желтовато-кремового цвета,
уплощенная, в виде субтреугольной пластины
3.0 см в длину и 3.3 см в ширину (рис. 4, а, б). По
одному краю, где ширина и толщина кости наи-
большая, кость обломана, сужаясь и становясь
тоньше к противоположному от обломанного
края концу. Другие два края кости частично ока-
таны, но в различной степени, так что видна внут-
ренняя губчатая костная ткань. Один из краев не-
много выпуклый, другой – слегка вогнутый, так
что фрагмент слабо-волнообразно изогнут. Из-за
окатанности и неполной сохранности судить об

общей форме кости можно лишь в общих чертах.
Поверхности фрагмента гладкие, полого-волни-
стые за счет изгиба костной пластины. У узкого
конца кости на одной из сторон на поверхности
различим довольно узкий, длинный, немного
углубленный, неровный участок с продольными
тонкими гребнями, очевидно, для шовного нале-
гания другой кости.

Форма описываемого фрагмента, а также на-
личие на нем длинного участка шовного налега-
ния указывает на принадлежность его черепной
кости, а асимметричное строение – на то, что это –
фрагмент парной кости черепа, расположенной
справа или слева симметрично относительно са-
гиттальной плоскости головы. В черепе ранне-
триасовых амфибий не находится кости, морфо-
логии которой соответствовал бы этот фрагмент.
Более вероятно, что он принадлежал черепной
кости рептилии. Две одинаково гладкие поверх-
ности кости свидетельствуют о том, что они не
выходили на наружную поверхность черепа
(обычно в той или иной степени скульптирован-
ную или ругозистую у рептилий), а также указы-
вают на то, что этот участок кости был погружен в
мягкие ткани. Неровный же вытянутый углуб-
ленный участок с продольными тонкими гребня-
ми на одной из поверхностей у узкого конца ко-
сти, очевидно, является следом шовного налега-
ния сужающегося отростка другой кости черепа
при сочленении с описываемым фрагментом.

Среди краниальных костей рептилий схожее
строение имеет один из затылочных флангов pari-
etale у ранних архозавров – текодонтов. Если
предположить принадлежность богдинского
фрагмента именно к этому затылочному флангу,
то широкий обломанный край фрагмента – это
медиальная часть фланга parietale; один из есте-
ственных краев фрагмента, более выпуклый – дор-
сальный и образовывал задний край верхнего ви-
сочного окна, а другой, немного вогнутый край –
вентральный и прилегал сверху к supraoccipitale и
opisthoticum.

Следует отметить, что в черепе ранних архо-
завров наблюдаются признаки метакинетизма, и
их мозговая коробка не имела шовного соедине-
ния с крышей черепа, так что они, возможно, со-
храняли небольшую взаимную подвижность. При
этом метакинетическая ось проходила как раз
между крышей черепа по вентральному краю за-
тылочных флангов parietale сверху и костями моз-
говой коробки, supraoccipitale и opisthoticum сни-
зу. Поэтому крыша черепа текодонтов при захо-
ронении нередко отделялась от мозговой
коробки. В связи с этим вполне вероятно, что од-
на гладкая поверхность описываемого фрагмента
является верхней частью затылочной поверхно-
сти черепа (затылочного фланга parietale), тогда
как противоположная гладкая поверхность со
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Рис. 3. Сводная литолого-стратиграфическая колонка горы Большое Богдо. Обозначения: 1 – гравелит и конгломерат;
2 – песчаник; 3 – алевролит; 4 – частое переслаивание песчаников и алевролитов; 5 – глина; 6 – известняк; 7 – мер-
гель; 8 – частое переслаивание глин и известняков; 9 – красные, красновато-бурые породы; 10 – серые, зеленовато-
серые, буровато-серые породы; 11 – пестрые породы; 12 – бурые песчаники; 13 – остатки рептилий; 14 – остатки ам-
фибий; 15 – чешуи и кости рыб.
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1. Рыбы: Ceratodus multicristatus
lipovensis Minich, C. facetidens Chabakov,
C. ex gr. kaupi Agassiz, C. cf. jechartiensis
Minich, Gnathorhiza triassica
baskunchakensis Minich, Colobodus varius
Giebel, Sphaerodus minimus Agassiz,
Saurichthys sp., Lissodus aquilus A. Minich,
L. triaktis A. Minich, L. (?) angulatus
Stensio, Acrodus dunkeri Auerbach,
Hybodus maximi A. Minich,
H. plicatilis Agassiz

2. Рыбы: Ceratodus multicristatus
multicristatus Vorobyeva

3. Тетраподы:

Тетраподы: Rhytidosteus sp.
Рыбы: Ceratodus multicristatus
multicristatus Vorobyeva, Gnathorhiza
triassica baskunchakensis Minich,
G. otschevi Minich, G. bogdensis Minich, 
Hybodus maximi A. Minich, 
Hybodus spasskiensis A. Minich, 
Saurichthys sp.

Тетраподы: Capitosauridae (?) gen. indet.

Тетраподы: Rhytidosteus sp.

Рыбы: Palaeonisciformes gen. indet.

Амфибии: Parotosuchus bogdoanus
(Woodward),
Inflectosaurus amplus Shishkin и
Rhytidosteus sp.,
Рептилии: Erythrosuchidae (?)
gen. indet.
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следом шовного налегания – заднее обрамление
верхнего височного окна, а неровный участок
шовного налегания на ней – след от сочленения с
задним отростком squamosum. В итоге; по сово-
купности признаков описываемый фрагмент мо-
жет являться неполным правым затылочным
флангом parietale какого-то текодонта (рис. 4, в).

Достоверное отнесение этого фрагмента к ка-
кому-то конкретному роду и виду или даже се-
мейству представляется весьма затруднительным.
В качестве сравнительного материала в нашем
распоряжении имеются части черепов поздне-
пермского протерозухида Archosaurus rossicus Ta-
tarinov и раннетриасового эритрозухида Garjainia
prima Otschev. Богдинский фрагмент резко отли-
чается от затылочного фланга parietale Archosau-
rus rossicus значительно большей высотой и мень-
шей длиной. С другой стороны, по общей форме
он обнаруживает сходство с относительно корот-
кими и высокими затылочными флангами pari-
etale у Garjainia prima, от которых все же отлича-
ется более длинным и узким участком шовного
налегания parietale и волнообразным изгибом ко-
сти (у Garjainia prima затылочный фланг parietale
более плоский). Исходя из вышесказанного, мож-

но предположить, что описываемый фрагмент ко-
сти принадлежал довольно крупному текодонту с
высоким затылком и, соответственно, высоким
черепом, подобно таковому у эритрозухид.

Находки различных текодонтов, в т.ч. не обна-
руживающих явных признаков адаптации к вод-
ному образу жизни и плаванию, известны из при-
брежно-морских и даже чисто морских отложе-
ний, охарактеризованных аммонитами, в
различных частях света. Причем эти находки
представлены не только фрагментарными остат-
ками, но и (что особенно важно!) сочлененными
скелетами, как это имело место, например, для
рауизухида из среднего триаса Швейцарии – Tici-
nosuchus ferox (Krebs) и текодонтов из морского
триаса Китая (Li et al., 2006, 2016). Очевидно, все
ранние архозавры, даже специализированные к
активной наземной локомоции и имеющие пара-
сагиттальную постановку конечностей, могли за-
плывать далеко в море, подобно современному
гребнистому крокодилу (Krebs, 1965). В связи с
этим находка фрагмента кости текодонта в при-
брежно-морских отложениях Прикаспия пред-
ставляется нам вполне закономерной. В любом
случае, только новые, более полные материалы из

Рис. 4. Erythrosuchidae (?) gen. indet., экз. ПИН, № 2242/57, латеральная часть правого затылочного фланга parietale:
а – вид с наружной стороны; б – вид с внутренней стороны; в – положение кости (выделена красным) в затылочной
части черепа. Обозначения: fl. Sq – площадка налегания squamosum, Op – opisthoticum, P – parietale, Pp – postparietale,
So – supraoccipitale, Sq – squamosum. Длина масштабной линейки 1 см.
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богдинского разреза смогут уточнить системати-
ческую принадлежность описанного выше фраг-
мента.

* * *
Работа выполнена при поддержке РФФИ

(проекты №№ 20-05-00092-а, 20-04-00070-а и 20-
04-00545-а). Фотография выполнена С.В. Баги-
ровым (ПИН).
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First Find of Reptiles in the Nearshore Marine Lower Triassic
of the Bolshoye Bogdo Mountain (CisCaspian Depression)

I. V. Novikov1, A. G. Sennikov1, A. V. Uliakhin1, 2

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

The revised and new data on vertebrates (fishes, temnospondyl amphibians, reptiles) from the Lower Triassic
of Bolshoye Bogdo Mountain (CisCaspian Depression), as well as the history of their finds are presented.
The remains (fragment of parietal) of land reptiles from this section, confined to the nearshore marine Bogdо
Formation and presumably attributed to archosaurs from the family Erythrosuchidae, are described for the
first time.

Keywords: reptiles, temnospondyl amphibians, fishes, nearshore marine deposits, Lower Triassic, Bolshoye
Bogdo mountain, CisCaspian Depression


